
МІНІСТЕРСТВО ОСВІТИ І НАУКИ УКРАЇНИ  

КИЇВСЬКИЙ НАЦІОНАЛЬНИЙ УНІВЕРСИТЕТ 

імені ТАРАСА ШЕВЧЕНКА 

 

На правах рукопису 

Тугай Андрій Васильович 

УДК 582.28:614.876 

 

ВПЛИВ ХРОНІЧНОГО ОПРОМІНЕННЯ НА ҐРУНТОВІ 

МІКРОМІЦЕТИ ЗОНИ ВІДЧУЖЕННЯ ЧОРНОБИЛЬСЬКОЇ АЕС 

 

 

03.00.01 − радіобіологія 

 

Дисертація на здобуття  

 наукового ступеня кандидата біологічних наук 

 

 
Науковий керівник 

доктор біологічних наук, професор 
Лукашов Дмитро Володимирович 

 

 

 

 

Київ ─ 2016  



2 

 

З М І С Т 

ПЕРЕЛІК УМОВНИХ ПОЗНАЧЕНЬ 

ВСТУП 

РОЗДІЛ 1  

ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ. 

ВІДДАЛЕНІ НАСЛІДКИ ВПЛИВУ ХРОНІЧНОГО ОПРОМІНЕННЯ 

 НА МІКРОМІЦЕТИ  

1.1. Накопичення штучних радіонуклідів грибами  

1.2. Деструкція «гарячих частинок» мікроміцетами  

1.3. Вплив грибів на перехід радіонуклідів у системі  

ґрунт – вищі рослини  

1.4. Дія і діапазон малих доз опромінення для різних  

представників біоти 

1.5. Вплив та значення активних форм кисню  у метаболізмі грибів 

1.6. Ферментативна антиоксидантна система грибів 

1.6.1. Види та роль супероксиддисмутаз грибів 

1.6.2. Види та особливості дії каталаз та пероксидаз грибів 

РОЗДІЛ 2 

МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕННЯ 

2.1. Oб’єкти дослідження 

2.2. Методи культивування мікроміцетів 

2.2.1. Культивування посівного матеріалу 

2.2.2. Адаптована модельна система для отримання опромінених  

генерацій мікроміцетів 

2.2.3. Отримання опромінених генерацій досліджених  

вихідних штамів 

2.3. Вимірювання параметрів росту мікрoміцетів 

2.4. Визначення активності ферментів антиоксидантного захисту 

 

 

 

5 

6 

 

 

 

13 

13 

16 

 

22 

 

24 

29 

32 

32 

35 

 

39 

39 

41 

41 

 

42 

 

48 

48 

49 

 

 



3 

 

2.4.1. Отримання дезинтеграту для визначення активності 

 внутрішньоклітинних ферментів мікроміцетів 

2.4.2. Визначення каталазної активності мікроміцетів  

2.4.3. Визначення пероксидазної активності мікроміцетів  

2.4.4. Визначення супероксиддисмутазної активності мікроміцетів 

2.5. Дослідження взаємодії у системі мікроміцет - «гаряча частинка» 

2.6. Статистична обробка результатів 

РОЗДІЛ 3. 

ВПЛИВ ХРОНІЧНОГО ОПРОМІНЕННЯ НА ВИЖИВАНІСТЬ ТА 

ШВИДКІСТЬ РАДІАЛЬНОГО РОСТУ У ОПРОМІНЕНИХ 

ГЕНЕРАЦІЯХ МІКРОМІЦЕТІВ 

3.1. Виживаність мікроміцетів за дії хронічного опромінення 

3.2. Швидкість радіального росту у пострадіаційних  генераціях  

мікроміцетів 

3.2.1. Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях  

Cladosporium cladosporioides 

3.2.2. Швидкість радіального росту у пострадіаційних  генераціях  

Paecilomyces lilacinus 

3.2.3. Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях  

Aspergillus versicolor 

3.2.4. Швидкість радіального росту у пострадіаційних  генераціях  

Hormoconis resinae 

РОЗДІЛ 4  

АКТИВНІСТЬ АНТИОКСИДАНТНИХ ФЕРМЕНТІВ   

У ГЕНЕРАЦІЯХ ҐРУНТОВИХ МІКРОМІЦЕТІВ 

4.1 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних 

генераціяхCladosporium cladosporioides 

4.2 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних 

 генераціяхPaecilomyces lilacinus 

 

 

49 

49 

50 

50 

51 

51 

 

 

 

53 

54 

 

60 

 

61 

 

64 

 

67 

 

69 

 

 

78 

 

80 

 

85 

 



4 

 

4.3 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних  

генераціяхAspergillus versicolor 

4.4 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних  

генераціях Hormoconis resinae 

РОЗДІЛ 5  

ЗДАТНІСТЬ C. CLADOSPORIOIDES ПЕРЕВОДИТИ  

РАДІОНУКЛІДИ, ЯКІ ВХОДЯТЬ ДО СКЛАДУ ПАЛИВНИХ  

ЧАСТИНОК, У БІОЛОГІНО ДОСТУПНУ ФОРМУ 

ОСНОВНІ УЗАГАЛЬНЕННЯ  

ВИСНОВКИ 

СПИСОК ВИКОРИСТАНИХ ДЖЕРЕЛ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

91 

 

96 

 

 

 

107 

118 

127 

129 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



5 

 

ПЕРЕЛІК УМОВНИХ ПОЗНАЧЕНЬ 

АБТС ─ 2,2´  азино-біс (3 етилбензотіазолін-6-сульфонова кислота) 

АСБ ─ абсолютно суха біомаса 

АФК ─ активні форми кисню 

ВБЕ ─ відносна біологічна ефективність випромінювання 

ГА ─ голодний агар 

ДІВ ─ дія іонізуючого випромінювання 

ІЧ-спектри ─ інфрачервоні спектри 

КУО ─ колоній утворюючі одиниці 

Кr ─ швидкість радіального росту 

ЛПЕ ─ лінійна передача енергії 

СА ─ сусло-агар 

СОД ─ супероксиддисмутаза 

LiP ─ лігнін пероксидаза 

МnР ─ марганець пероксидаза 
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ВСТУП 

Актуальність роботи. Внаслідок Чорнобильської катастрофи у ґрунти 

Зони відчуження ЧАЕС потрапило 3 10
19

 Бк [292] радіонуклідів, з яких і досі 

дозоутворюючими залишаються 
137

Cs, 
90

Sr, 
238-240

Pu та 
241

Am, що перетворило 

її на один із найбільших у світі полігонів для дослідження наслідків дії 

хронічного опромінення на біоту. 

Мікобіота є постійною і активною компонентою біогеоценозу та 

виконує функції регулятора переміщування радіонуклідів, зокрема, у лісових 

біогеоценозах [150]. Ґрунтові гриби це важлива ланка багатьох трофічних 

ланцюгів, а їхня частка у мікробній біомасі ґрунту сягає 80% [4]. 

У попередніх дослідженнях, при вивченні механізмів адаптації ґрунтових 

мікроміцетів до дії хронічного іонізуючого опромінення, у 80% мікроміцетів 

було виявлено не відомі раніше радіоадаптивні властивості, які проявлялися 

у спрямованому рості до джерел іонізуючого випромінювання та стимуляції 

ростових процесів за дії великих (160 Гр/доб) доз опромінення, здатності 

обростати паливні частинки чорнобильського походження, колонізувати 

уранові частинки, переводити радіонукліди, що входять до їх складу, у 

біологічно доступні форми [50; 126; 127; 129; 132; 136;189].  

Для мікроміцетів характерна швидка зміна генерацій, що робить їх 

зручною моделлю для вивчення ефектів хронічного опромінення у низці 

генерацій, встановлення прямих та віддалених ефектів хронічного 

опромінення у видів мікроміцетів різної екологічної спеціалізації, що часто 

зустрічались у Зоні відчуження. Досліджені мікроміцети є продуцентами 

цілої низки біологічно активних сполук, актуальним є встановлення умов 

хронічного опромінення, за яких відбувається активізація їх росту, що може 

бути використано при розроблені способів підвищення синтезу таких сполук. 

Нині накопичено значний експериментальний матеріал з вивчення 

ефектів хронічного опромінення у кількох генераціях рослинних об’єктів, 

комах, ракоподібних, мишоподібних гризунів [42; 119; 137; 148; 267]. Проте, 

практично відсутні дані щодо віддалених наслідків впливу хронічного 
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опромінення на мікроміцети, зокрема, що проявляли радіоадаптивні 

властивості. 

Встановлення реакцій-відповідей ґрунтових мікроміцетів, які зазнають 

впливу хронічного опромінення упродовж багатьох генерацій, дає 

можливість прогнозувати віддалені наслідки опромінення для мікроміцетів з 

подальшим моделюванням видового та функціонального складу ґрунтових 

біоценозів. Незважаючи на значний обсяг цих досліджень слід ще з’ясувати 

наступні питання: які адаптаційні процеси сформувались у пострадіаційних 

генерацій мікроміцетів та можливі механізми реалізації їх завдяки 

особливостям функціонування ферментативного складника їхньої 

антиоксидантної системи.  

У зв’язку з накопиченням трансуранових елементів у ґрунті, зокрема, у 

складі паливних частинок чорнобильського походження, з високою 

радіотоксичністю і доволі тривалим періодом напіврозпаду багатьох 

радіонуклідів, актуальним є вивчення шляхів регуляції потоків плутонію, 

америцію та інших актиноїдів у трофічних ланцюгах. Великого значення 

набуває виявлення внеску мікобіоти, особливо опромінених генерацій 

мікроміцетів, у переведення радіонуклідів, що входять до складу паливних 

частинок, зокрема, такого високотоксичного елемента як 
241

Am, який не має 

природних стабільних аналогів, у біологічно доступну форму здатну 

акумулюватися різними представниками біоти. 

Зв'язок роботи з науковими програмами, планами, темами. Роботу 

виконано на кафедрі екології та охорони навколишнього середовища ННЦ 

«Інститут біології» Київського національного університету імені Тараса 

Шевченка у рамках науково-дослідної теми «Моніторинг, охорона та 

корекція природних, трансформованих і модельних екосистем з метою 

збереження біорізноманіття та підвищення їх стійкості до змін довкілля» (Д/Р 

№ 0114U003470, 2014−2015 рр.). Частину досліджень виконано в Інституті 

мікробіології та вірусології НАНУ у рамках науково-дослідної теми 

«Дослідження фізіолого-біохімічного і генетичного біорізноманіття та 
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біосинтетичної здатності мікроорганізмів різних систематичних груп» (Д/Р 

№ 0115U004130, 2011−2015 рр.). Моделювання радіоактивного опромінення 

проводили на базі Інституту ядерних досліджень НАН України. 

Мета і завдання дослідження. Метою роботи було охарактеризувати 

дію хронічного опромінення на пострадіаційні генерації ґрунтових 

мікроміцетів у модельних умовах, що імітують рівні забруднення ґрунту 

Зони відчуження та оцінити здатність Cladosporium cladosporioides 

переводити радіонукліди, які входять до складу паливних частинок з 

високою активністю 
241

Am, у біологічно доступну форму та накопичувати їх 

у біомасі мікроміцета. 

Для досягнення мети досліджень було поставлено наступні завдання: 

 1. Встановити вплив хронічного іонізуючого опромінення на 

виживаність ґрунтових мікроміцетів у модельних умовах для визначення 

діапазону малих доз для них. 

 2. Дослідити швидкість радіального росту штамів Aspergillus versicolor, 

Hormoconis resinae, C. cladosporioides та Paecilomyces lilacinus у трьох 

пострадіаційних генерацій за дії малих доз. 

 3. Оцінити активність ферментів антиоксидантного захисту 

(супероксиддисмутази, каталази та пероксидази) за дії малих доз у 

досліджуваних штамів мікроміцетів.  

 4. Визначити здатність C. cladosporioides переводити радіонукліди, які 

входять до складу паливних частинок з високою активністю 
241

Am у 

біологічно доступну форму та накопичувати їх у біомасі мікроміцета. 

Об’єкт дослідження: дія хронічного опромінення на ґрунтові 

мікроміцети.  

Предмет дослідження: виживаність опромінених штамів мікроміцетів, 

ріст та активність ферментів антиоксидантного захисту за дії малих доз, 

здатність переводити у біологічно доступну форму радіонукліди з паливних 

«гарячих частинок» з високою активністю 
241

Am. 
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 Методи досліджень: радіобіологічні (створення адаптованої модельної 

установки для вивчення впливу хронічного опромінення та отримання 

пострадіаційних генерацій; характеристика паливних частинок та визначення 

здатності мікроміцетів переводити частину радіонуклідів, що входять до їх 

складу, у біологічно доступні форми); мікробіологічні (культивування 

мікроміцетів та дослідження їхніх властивостей); біохімічні (визначення 

активності ферментів антиоксидантного захисту мікроміцетів), математичної 

статистики (оброблення та аналізування отриманих результатів).  

 Наукова новизна одержаних результатів. Встановлено, що іонізуюче 

опромінення у діапазоні від 6 − 18 Гр обумовлює виникнення у 

досліджуваних мікроміцетів ефектів, що властиві малим дозам. Уперше 

отримано дані щодо характеру адаптації у трьох пострадіаційних генераціях  

чотирьох видів мікроміцетів  різних екологічних груп, що дає змогу 

прогнозувати екологічні наслідки радіоактивного забруднення довкілля. 

Уперше виявлено різні тенденції у характері змін у пострадіаційних 

генерацій мікроміцетів на певних етапах онтогенезу. Показано, що 

збільшення швидкості радіального росту більш виражене у пострадіаційних 

генераціях контрольних штамів, в той час як більш виражені зміни у 

функціонуванні антиоксидантної системи виявлено у пострадіаційних 

генерацій штамів мікроміцетів з радіоадаптивними властивостями. Уперше 

встановлено, що особливості функціонування антиоксидантних ферментів 

пострадіаційних генерацій є видоспецифічними. Гормезисні ефекти 

проявлялись у підвищенні пероксидазної та супероксиддисмутазної (СОД) 

активності у C. cladosporioides, каталазної та пероксидазної – у H. resinae, 

каталазної та СОД активності в A. versicolor і P. lilasinus. Уперше виявлено 

часткове руйнування паливних «гарячих частинок» з високою активністю 

241
Am штамом C. сladosporioides 4061, що супроводжувалось перетворенням 

частини радіонуклідів у біологічно доступні форми та накопиченням у 

біомасі мікроміцета. Швидкість накопичення мікроміцетом 
241

Am 
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перевищувала швидкість накопичення 
137

Cs не зважаючи на те, що активність 

останнього у складі «гарячих частинок» була у 7 – 10 разів вищою. 

Практичне значення одержаних результатів. Отримані дані, які у 

сукупності виявили гормезисний ефект у пострадіаційних генераціях чотирьох 

видів мікроміцетів є проявом віддалених наслідків дії хронічного опромінення 

на мікобіоту, і можуть бути використані при формуванні довгострокових 

прогнозів щодо трансформації ґрунтових мікробіоценозів Зони відчуження. 

Виявлену активізацію росту пострадіаційних генерацій H. resinae (у кілька 

разів) слід враховувати за оцінки ризиків, які можуть зростати, у зв’язку з тим, 

що цей вид спричиняє біодеструкцію авіаційного пального та є причинним 

агентом корозії. Встановлення умов, за яких виявлено активізацію росту та 

збільшення активності ферментів антиоксидантного захисту у досліджених 

мікроміцетів, що є продуцентами цілої низки біологічно активних сполук, може 

бути використано при розроблені способів підвищення їх синтезу.  

Практичне значення отриманих даних щодо здатності C. cladosporioides 

акумулювати 
241

Am полягає у перспективі використання їх у біотехнологіях, 

пов’язаних як з додатковою ремедіацією забруднених територій, так і для 

деструкції радіоактивних матеріалів (відходів) і перетворення їх на форму, 

що спрощує подальшу утилізацію. Отримані в роботі дані можуть бути 

використані у радіоекології, мікології, екології та впроваджено в навчальний 

процес у курсі лекцій з мікології, мікробіології та радіаційної мікробіології у 

Відкритому міжнародному університеті розвитку людини «Україна». 

Особистий внесок здобувача. Дисертація є самостійною роботою 

автора. Здобувачем проведено експериментальні дослідження, 

проаналізовано наукову літературу з цієї проблеми, узагальнено отримані 

експериментальні дані, проведено порівняльний аналіз з опублікованими в 

літературі даними. Автором особисто проведено опромінення вихідних 

штамів мікроміцетів та отримано відповідні генерації, досліджено ростові та 

фізіолого-біохімічні властивості генерацій мікроміцетів та взаємодію 

мікроміцета з «гарячими частинками». Вибір теми дисертаційної роботи, 



11 

 

постановка мети, планування напрямків досліджень та узагальнення 

результатів проведено спільно з науковим керівником. Усі дослідження зі 

створення модельної установки для вивчення впливу хронічного 

опромінення на пострадіаційні генерації мікроміцетів, характеристики 

«гарячих частинок» виконано спільно з д.ф-м.н. В.О. Желтоножським та 

Л.В. Садовниковим (Інститут ядерних досліджень НАН України), за що 

автор висловлює щиру вдячність. Базою для проведення досліджень була 

раніше створена у відділі  фізіології та систематики мікроміцетів Інституту 

мікробіології і вірусології ім. Д.К.Заболотного НАН України колекція 

мікроміцетів, виділених з екотопів Зони відчуження ЧАЕС з різним рівнем 

експозиційної дози та колекція штамів з вираженими радіоадаптивними 

властивостями. Автор висловлює щиру вдячність керівнику та 

співробітникам відділу за можливість проведення досліджень з 

використанням цих унікальних колекцій та всебічну підтримку роботи. 

Апробація результатів дисертації. Результати роботи було 

представлено на: XII, ХХІІІ з’їздах товариства мікробіологів України 

ім. С.М. Виноградського (Ужгород, 2009, Ялта, 2013); II, ІІІ 

междисциплинарных микологических форумах России (Москва, 2010, 2012); 

Х Українському біохімічному з’їзді (Одеса, 2010); Міжнародній конференції 

«Радіобіологічні і радіоекологічні аспекти Чорнобильської катастрофи» 

(Славутич, 2011); Міжнародній конференції «Двадцять п’ять років 

Чорнобильської катастрофи. Безпека майбутнього» (Київ, 2011); XIII 

Українському ботанічному з’їзді (Львів, 2011); V Міжнародній науковій 

конференції «Молодь та поступ біології» (Львів, 2012); Междисциплинарной 

научной конференции «Адаптационные стратегии живых систем», (Новый 

Свет, Крым, 2012, 2013, 2014); Міжнародній науковій конференції 

«Мікробіологія та імунологія – перспективи розвитку в XXI столітті» (Київ, 

2014); XX, ХХІІ, ХХІІІ  щорічніх конференціях Інституту ядерних 

досліджень (Київ, 2013, 2015, 2016).  
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Публікації. За матеріалами дисертації опубліковано 21 наукову працю, 

у тому числі – 6 статей у фахових наукових виданнях (2 статі у наукових 

міжнародних виданнях та 4 статі у виданнях України, що включені до 

міжнародних наукометричних баз), 15 тез доповідей у матеріалах 

вітчизняних та міжнародних наукових конференцій та з’їздів. 

Структура та обсяг дисертації Дисертаційна робота складається зі 

вступу, огляду літератури, матеріалів і методів досліджень, 3 розділів 

власних досліджень з обговоренням і узагальненням отриманих результатів, 

висновків та списку використаних джерел, що включає 346 найменувань. 

Дисертація викладена на 171 сторінках містить 45 рисунків і 4 таблиці.  
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РОЗДІЛ 1 

ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ. 

ВІДДАЛЕНІ НАСЛІДКИ ВПЛИВУ ХРОНІЧНОГО ОПРОМІНЕННЯ НА 

МІКРОМІЦЕТИ 

 

 При дослідженні віддалених наслідків дії хронічного опромінення на 

біоту, зокрема штучних радіонуклідів, які потрапили у навколишнє 

середовище після Чорнобильської катастрофи,  необхідно накопичити данні 

відносно їхньої поведінки у біогеоценозі. Особливої уваги потребує 

дослідження швидкості міграції довгоживучих радіонуклідів та вплив на цей 

процес мікобіоти ґрунту. 

 

 1.1. Накопичення штучних радіонуклідів грибами 

У різні періоди після Чорнобильської катастрофи у ґрунті знаходились 

певні співвідношення радіонуклідів, що залежало, зокрема, від періодів їх 

напіврозпаду [242]. Найбільше даних у перші роки після аварії у літературі 

було щодо накопичення грибами 
134

Cs, 
  137

Cs  та 
90

Sr [21; 270; 320; 332] . Було 

показано [162; 285; 173], що мікобіота ґрунту значною мірою сприяє 

іммобілізації 
137

'Cs в лісових ґрунтах. Крім того, було продемонстровано 

Briickmann і Wolters (1994), що радіоцезій може також активно 

транспортуватися вгору із шару підстилки до коріння дерев, а надалі у листя 

[2; 29; 162; 317]. Встановлено, що у різні роки після Чорнобильської 

катастрофи здатність до накопичення 
137

Cs у різних мікосимбіотрофних 

видів, що були знайдені у Зоні відчуження, відрізнялася у кілька разів, при 

цьому вона була суттєво (від 7,5 до 10000 разів) вища ніж рівень 

накопичення 
90

Sr [35; 39; 40].  

 Встановлено, що сапротрофні гриби здатні накопичувати 
137

Cs, при 

цьому найвищі коефіцієнти переходу в модельній системі листяна підстилка 

– мікроміцет (Trichoderma viride ) були у діапазоні від 2,36 до 0,23 і залежали 
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від віку підстилки, а найвищий був виявлений при рості на впалому дереві та  

дорівнював 4,31 [337]. 

Відомості щодо рівня забруднення довкілля америцієм до 

Чорнобильської катастрофи були малочисельні чи практичні відсутні. Після 

аварії на ЧАЕС кількість 
241

Am у навколишньому середовищі постійно 

збільшується, зокрема, на територіях Зони відчуження [211; 212; 252; 287; 

308; 315].  

Так, за наявними прогнозами активність 
241

Am в ґрунтах Брянської 

області, що зазнали радіаційного забруднення внаслідок аварії на ЧАЕС буде 

зростати до 2060 року і перевищить початкову активність у більш ніж у 6 

разів за рахунок розпаду випадінь 
241

Pu [62; 63]. Розрахункова активність 

241
Am в ґрунтах Зони відчуження досягне свого максимуму у середині 21 

сторіччя та буде перевищувати вихідний рівень випадінь під час аварії у 40 

разів [84]. 

 Прогнозні оцінки, що були зроблені одразу ж після аварії на ЧАЕС 

щодо поводження трансуранових нуклідів в оточуючому середовищі були 

оптимістичні: ізотопи плутонію малорухливі і представляють загрозу для 

тварин та людини тільки через інгаляційну компоненту. Однак, останнім 

часом отримано багато експериментальних даних про те, що на багатьох 

ділянках 5 км Зони відчуження ЧАЕС до 50% ізотопів плутонію та америцію 

перемістилися на глибину 2-5 см, а наявність ізотопу америцію надійно 

фіксується на всіх досліджених ділянках на глибині 60 см [53; 84]. 

Переміщення радіонуклідів у такі глибинні шари ґрунту неможливо пояснити 

за рахунок лише фізико-хімічних процесів. 

 В дослідженнях, проведених через 20 років після Чорнобильської 

катастрофи в умовах лісових екосистем Пензенської області з різним рівнем 

та генезисом радіаційного забруднення вивчено характер накопичення 
137

Cs, 

226
Ra, 

232 
Th, 

241
Am плодовими тілами грибів, виявлені види грибів, що 

характеризуються підвищеної здатністю до акумуляції певних радіонуклідів 

[108]. Встановлено, що радіонукліди, що знаходяться у ґрунті досліджених 
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територій, накопичуються усіма видами грибів до певної концентрації. 

Показано, що ступінь накопичення радіонуклідів відрізняється у 

представників різних еколого-трофічних груп [108]. Були досліджені гриби 

різних трофічних груп: сімбіотрофи (25 видів), ксилотрофи (17 видів),  

підстилочні сапротрофи (4 види) та встановлено, що в грибах частка 

природних радіонуклідів складала 34,8%, - сумарна активність 631 Бк/кг, а 

штучних – 63,2% – 1815.5 Бк/кг. 
137

Cs та 
241

Am підвищили в 3 рази середнє 

значення радіоактивності грибів. Максимальна активність 
137

Cs зафіксована у 

свинушки – 34304 Бк/кг (коефіцієнт накопичення 390), польського гриба  

6184 (коефіцієнт накопичення 60,4), сироїжки 2008 Бк/кг (коефіцієнт 

накопичення 18,6). До грибів, здатних накопичувати 
241

Am відноситься 

польський гриб 648 Бк/кг (17,1), корбан 380 Бк/кг (9,5), зеленушка 302 Бк/кг 

(7,4), сироїжка 224 Бк/кг (6.9). Не виявлено америцій у ряду видів грибів, а 

саме: маслюків, підберезників, печериць. Серед  найбільш активних 

накопичувачів  
137

Cs та 
241

Am біоіндикатором є зеленушка. Природні 

радіонукліди найбільш накопичують підстилочні сапротрофи. Ксилотрофи 

накопичують радіонукліди менше за інших. Симбіотрофи проявляють 

найбільшу здатність до акумуляції штучних радіонуклідів  
137

Cs – 1997 Бк/кг 

та 
241

Am – 103 Бк/кг. 

 В результаті катастрофи на АЕС «Фукусіма» у 2011 році у довкілля 

потрапило 35,8 ( ± 16,5 ) ПБк ( 3,66 х 10
16

 Бк ) радіоізотопів: цезію 137 та 

цезію 134. За проведеними оцінками у період з 11 березня по 18 квітня 2011 

року близько 19 % з радіоактивних частинок було рознесено з повітрям по 

території Японії, 79 % потрапило у Тихий океан, і 2 % радіонуклідів було 

віднесено на земельні ділянки за межами Японії [316]. 

 Було проведено дослідження рівнів активності радіоізотопів цезію 
134

Cs 

та 
137

Cs в диких їстівних грибах, мінеральних ґрунтах, а також у 

поверхневому шарі ґрунту західного узбережжя Північної Америки від 

південної Каліфорнії до північного острова Ванкувер, після ядерної  аварії на 

АЕС «Фукусіма» [324]. Встановлено, що активність
 137

Cs зросла на півночі 
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країни  в мінеральних ґрунтах та зразках грибів, в той час як активність
 134

Cs 

зросла на півдні в поверхневому шарі підстилки. Лисички хоча і 

накопичували цей ізотоп, проте рівні його активності в лисичках  

корелювали з такими як з мінерального ґрунту. Слід зазначити, що 

активність радіонуклідів коливалась на різних територіях. У більшості 

випадків рівень активності
 137

Cs був значно вище, ніж у 
134

Cs, що можна 

пояснити тим, що 
137

Cs був присутній у навколишньому середовищі до 

вибуху на «Фукусімі» [324]. 

 

1.2. Деструкція «гарячих частинок» мікроміцетами 

Встановлено, що після аварії на Чорнобильській АЕС (так само як і 

після полігонних випробувань ядерної зброї) частина радіоактивних викидів 

припадала на долю радіоактивних частинок з високою питомою активністю –  

«гарячих частинок», поведінка яких у ґрунті суттєво відрізняється від 

випадінь радіонуклідів, які були у газоподібній або аерозольній формі [210].  

 Було досліджено різні типи радіоактивних частинок, які утворилися 

після Чорнобильської катастрофи та описані їхні характеристики [10; 11; 12; 

65; 66; 163; 344] та встановлено, що розчинність цих частинок як правило, 

низька.  

 Дослідження швидкості розчинення паливних частинок різного типу 

та динаміки переміщення розчинних радіонуклідів у ґрунті має велике 

значення в першу чергу в зв’язку з їхньою здатністю включатися у трофічні 

ланцюги [65; 66; 85; 86]. Слід зазначити, що на геохімічні властивості 

паливних частинок, їх розчинність впливає багато факторів, зокрема, тип 

ґрунту, його кислотність, вологість та біологічна складова ґрунту, роль якої в 

теперішній час досліджена недостатньо [236; 237; 238; 296; 307].  

 Так, за даними літератури, при оцінці вертикального перенесення 

радіонуклідів на різних ділянках Зони відчуження показано, що переважна 

їхня частина перебуває у верхніх шарах ґрунту на глибині до 10 см, проте 

було виявлено присутність 
241

Am у зразках на глибині як 30см так і 60см, що 
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пов’язано перш за все з тим, що 
241

Am у значній мірі вилужений з паливних 

«гарячих частинок» [10; 12; 53; 76; 167]. В різних типах ґрунтів виявлені 

відмінності у розташування радіонуклідів відповідно до їхньої міграційної 

рухливості, зокрема, у автоморфних мінеральних ґрунтах розподіл є 

наступним: 
90

Sr 
137

Cs  
241

Am 
154

Eu 
239,240

Pu, на противагу гігроморфним 

органогенним ґрунтам, у яких виявлена близька міграційна рухливість 
90

Sr та 

137
Cs. 

 В літературі обмаль даних щодо швидкості накопичення 

трансуранових елементів різними представниками біоти в природних умовах 

та переміщення цих радіонуклідів по трофічним ланцюгам. Проте в 

лабораторних умовах була досліджена здатність урану та америцію 

включатися у гливу при штучному культивуванні у ланцюг ґрунт – рослина 

та накопичуватися в організмі тварин [41; 205]. При культивуванні у 

штучних умовах гливи у ґрунті з контамінацією розчинами 
239

Pu та 
241

Am з 

визначеною активністю встановлено, що коефіцієнт переходу між ґрунтом та 

плодовими тілами для 
239

Pu  складав 0,72, а для 
241

Am – 3, 97 [205]. Здатність 

накопичувати трансуранові елементи виявлена і у багатьох 

сільськогосподарських рослин. У ґрунт пластикових ємностей вносили 

розчинні трансуранові радіонукліди у співвідношенні 
234

U/
238

U=0.45 
241

Аm, а 

через місяць було посіяно насіння гірчиці білої (Sinapis alba), конюшини 

рожевої (Trifolium hybridum L.), ріпаку ярового (Brassica napus). У ряду 

рослин спостерігали більш інтенсивний ріст порівняно з контрольною 

групою рослин за рівнів радіоактивного забруднення (100 Бк/кг). Виявлено 

міжвидові відмінності у накопиченні радіонуклідів: найбільший вміст урану 

зареєстровано у ріпаку ярому та люцерні посівній, а найменший у конюшині 

рожевій (7,0±0,1 Бк/кг сухої біомаси), максимальні відмінності у 

досліджених видів були у 4 рази. Найбільший вміст 
241

Аm виявлено у гірчиці 

білій та люцерні, а найменший у конюшині (6-8 Бк/кг сухої біомаси). Вміст 

америцію у різних рослин з одного ґрунту відрізнявся у 2 рази.  
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 Показано, що деякі ґрунтові мікроорганізми зберігають високий 

рівень активності в місцях поховання ядерних відходів, що містять плутоній 

[200; 201; 233]. При цьому вони можуть змінювати розчинність і біологічно 

доступну форму цього елемента [87; 98; 101; 159; 200; 201; 280]. У ряді 

експериментів показано, що бактерії і гриби відіграють основну роль в 

переведенні оксиду й аморфного гідроксиду плутонію в інші форми. Деякі 

види ґрунтових мікроорганізмів виділяють низькомолекулярні органічні 

сполуки, що збільшують рухливість актиноїдів. Wildung [204; 335] довів, що 

під дією ґрунтових грибів плутоній переходить в чотирьохвалентний стан та 

утворює відносно рухомі нейтральні і негативно заряджені комплекси. 

 Ступінь окиснення і форми знаходження плутонію і америцію у 

ґрунті визначаються такими факторами, як окисно-відновний і кислотно-

лужний баланс, зміст і якісний склад органічної речовини, мінералогічними 

особливостями та мікробіологічною активністю [337]. Перехід 

трансуранових елементів в ланці трофічного ланцюгу «ґрунт - рослини» є 

однією з ключових точок в біологічної міграції даних радіонуклідів і їх 

надходженні в організм людини. 

Літературні дані свідчать про те, що рослини здатні накопичувати 

трансуранові елементи, якщо вони є у ґрунті у доступній (розчинній) формі. 

В зв’язку з цим, особливої уваги потребують дані щодо екологічних періодів 

напівочищення від 
90

Sr, 
137

Cs, 
154

Eu, 
241

Am і ізотопів Pu саме таких горизонтів 

ґрунтів, у яких розташоване коріння плодових дерев [53]. За даними 

літератури екологічні періоди напівочищення 5 см горизонтів ґрунтів 

відрізняються в залежності від наявності вологи у автоморфних грунтах, і 

складають: 
137

Cs – від 28±14 років до 300±110 років,  
90

Sr – від 21±15 років до 

230±130 років, 
154

Eu – від 26±11 років до 460±270 років, 
241

Am – від 25±10 

років до 460±220 років, Pu – від 100±45 років до 260±120 років, відповідно, 

для заболочених і сильно зволожених ділянок [53].  

 Особливої уваги потребує дослідження віддалених наслідків 

перебування таких «гарячих частинок» у ґрунті, швидкості їх розчинення та 
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переходу радіонуклідів, які входять до їх складу у рухливі форми. Саме у 

такій формі радіонукліди, як встановлено у лабораторних дослідженнях з 

використанням лугових рослин, здатні акумулюватися рослинами і надалі 

переміщатися по трофічним ланцюгам.   

 В зв’язку з вищевикладеним значний інтерес викликає з’ясування 

потенційного впливу мікобіоти, як найбільш активної компоненти, на долю 

якої припадає 80% мікробної біомаси ґрунту, на швидкість деструкції 

«гарячих частинок» різного радіонуклідного складу [4].  

 Була проведена серія досліджень у лабораторних умовах в модельній 

системі «гаряча частинка» – мікроміцети, в яких були використані «гарячі 

частинки» як Чорнобильського так і полігонного походження [49; 50; 341 − 

343]. Чорнобильські «гарячі частинки», які внесли істотний внесок в 

радіоактивне забруднення Зони відчуження Українського полісся, 

відрізнялися від таких Семипалатинського полігону їх відносно малою 

масою і малими розмірами (~ 10-260 мкм) і порівняно низькою 

радіоактивністю (1000 Бк). На противагу цьому, більшість частинок з 

випробувальних полігонів ядерної зброї були набагато більше (до 1 г) а в 

кінці дев'яностих років їхня радіоактивність все ще знаходилась у діапазоні 

10
4
 Бк [10]. 

 Мікроміцети, що входили до складу модельної системи, були 

виділені з Зони відчуження [49; 50]. За трофічними характеристикам, 

переважна більшість сапрофітних грибів належать до групи руйнівників, які 

активно руйнують різні як природні, так і техногенні субстрати [275]. 

 Було встановлено, що деякі мікроскопічні гриби здатні обростати та 

«розпушувати» «гарячі частинки», що призводило до їх поступового 

розчинення [49; 50; 341]. Крім того, у деяких видів мікроміцетів було 

виявлено спрямований до частинок ріст гіф – радіотропізм. При дослідженні 

впливу п’яти видів мікроміцетів на цілісність інтактних «гарячих частинок» 

Чорнобильського походження та подрібнених полігонних було встановлено, 

що частина досліджуваних мікроміцетів показали тенденцію до росту у 
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напрямку гарячої частинки, здатності обростати такі частинки і розчиняти 

після тривалого контакту [342]. Накопичення радіонуклідів з цілісних 

«гарячих частинок» в цілому було більш інтенсивним для 
152

Eu ніж для 
137

Cs і 

складало в середньому для різних видів грибів 0,61± 0,3 та 0,32± 0,25 Бк/г, 

відповідно. Основними чинниками, які впливали на накопичення 

досліджуваними грибами 
152

Eu та 
137

Cs були: індивідуальна накопичувальна 

ємність кожного окремого виду мікроміцетів, хімічній склад досліджуваних 

частинок, співвідношення активності радіонуклідів, що входили до їх складу 

та поверхнева структура частинок, яка визначала площу контакту міцелію 

грибів з «гарячими частинками» [341].  

 Подальші дослідження щодо широти розповсюдження ефекту 

радіотропізму в модельній системі у мікроміцетів підтвердили той факт, що 

властивість позитивно реагувати на дію радіації направленим ростом до її 

джерела є проявом загальної екологічної здатності багатьох видів грибів 

адаптуватися до дії хронічного іонізуючого опромінення [135]. 

Встановлено, що частота прояву позитивного радіотропізму серед 

досліджуваних груп мікроміцетів ознака вкрай нерівномірна: вона обернено 

залежить від радіоактивності місць їх виділення ─ зі збільшенням 

радіоактивності місць виділення частота прояву позитивного радіотропізму у 

мікроміцетів знижувалась [127; 327; 343]. Максимально (до 80%) вона 

проявлялась у мікроміцетів, виділених на територіях з потужністю 

експозиційної дози до 100 мР/год через 10 і більше років після 

Чорнобильської катастрофи [135; 136]. 

Тривале опромінення у низьких дозах призводило до формування у 

мікроміцетів адаптації до великих доз опромінення, тобто адаптивної 

відповіді, яка відома для багатьох представників біоти [17; 71; 99; 106; 127; 

139; 329]. Показано, що після тривалого знаходження в колекції культур 

досліджувані штами не втратили властивості направленого росту до джерела 

іонізуючого випромінювання, тобто ця властивість зберігалась у генераціях 

(при пересівах) цих мікроміцетів [126]. Така стала ознака робить ці штами 
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дуже перспективними для створення колекції культур з активною здатністю 

позитивно реагувати на дію опромінення та потенційно бути використаними 

в технологіях по біоремедіації радіоактивно забруднених субстратів. 

Встановлено, що позитивний радіотропізм у мікроміцетів проявляється за дії 

різних джерел як  так і  випромінювання [190; 327; 343]. Реакції-відповіді 

мікроміцетів на дію дії різних типів опромінення на різних етапах онтогенезу 

суттєво відрізнялись за величиною, а у 30% грибів навіть за направленістю 

(активація/інгібування), що дозволяє стверджувати, що  механізми, які 

задіяні в реалізації радіоадаптивних властивостей, у них суттєво 

відрізняються [127; 190; 327].  

Дані щодо взаємодії мікроміцетів з трансурановими елементами дуже 

обмежені [341]. А дослідження здатності мікроміцетів до деструкції «гарячих 

частинок» з високою питомою активністю трансуранових елементів (214 – 

308 Бк/г 
152

Eu), переведення їх у іонообмінні форми має велике значення з 

різних точок зору.  

По-перше, така інформація вкрай важлива при прогнозуванні 

віддалених наслідків дії хронічного опромінення на біогеоценоз. Велике 

значення має можливість реальної оцінки швидкості деструкції паливних 

«гарячих частинок», зокрема, мікроміцетами, яка  призводить до 

пришвидшенням надходження у ґрунт трансуранових радіонуклідів в 

розчинній формі, їх вертикальної міграції, що, в свою чергу, реалізується у 

зростанні радіоекологічної небезпеки для населення за рахунок включення 

цих радіонуклідів у трофічні ланцюги.  

По-друге, в зв’язку з тим, що в теперішній час дуже гостро постає 

проблематика та перспективи щодо оцінки поточного стану, збору, 

збереження, захоронення та переробки радіоактивних відходів Зони 

відчуження, особливої уваги потребує найбільш шкодочинні компоненти 

палива для людини та навколишнього середовища - плутоній та америцій, в 

зв’язку з їхньою високою радіотоксичністю, канцерогенністю та дуже 

великим періодом напіврозпаду (433роки). Потребує вивчення питання щодо  
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можливого  використання мікроміцетів для деструкції паливовмісних 

матеріалів (відходів) і переведення їх у таку форму, що спрощує їх подальшу 

утилізацію. 

Таким чином, актуальним є вивчення потенційних можливостей 

мікроміцетів, які  можуть мати вирішальну роль у процесах деструкції та 

міграції радіонуклідів у навколишньому середовищі.  

 

 1.3. Вплив грибів на перехід радіонуклідів у системі ґрунт – вищі 

рослини 

Показано, що різні таксономічні групи грибів здатні акумулювати 

радіонукліди 
137

Cs з різною швидкістю [331]. Цей процес залежить від того, 

до яких еколого-трофічних груп відносяться гриби [213]. Увага дослідників 

до вивчення ролі грибів у переході радіонуклідів у системі ґрунт - вищі 

рослини була сконцентрована на кількох функціонально різних групах 

грибів. Мікоризні гриби є ефективними при поглинанні і транспортуванні 

мінералів і поживних речовин із ґрунту до коренів [248]. Гіфи мікоризних  

грибів переважають у глибоких ґрунтових горизонтах [179; 181; 189; 2005; 

256]. Деякі гриби містять пігменти, що за рахунок хелатних зв’язків 

акумулюють цезій [207]. Зміни швидкості переходу 
90

Sr у рослин, зокрема, 

зв’язують з арбускулярними мікоризами [219]. Багато абіотичніх чинників, 

склад ґрунту та його рН, кількість опадів, а також  умови певних екотопів 

впливають на біоакумуляцію [47; 168; 243; 291]. 

Сапротрофні гриби, які ферментативно розкладають органічний 

матеріал, здатні поглинати не тільки легко доступні вуглеводи, а й 

розкладати більш складні і важкодоступніші сполуки [153]. Гіфи 

сапротрофних грибів домінують у поверхневому шарі підстилки, відмінності 

метаболітів певних рослин впливають на характер взаємодії з міцелієм 

окремих видів грибів [256]. Дані вегетаційних дослідів, проведених на різних 

групах рослин, як лісових так і сільськогосподарських, виявили особливості 

вкладу грибів у зміну накопичення радіонуклідів рослинами [52; 64; 74; 81].  
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Суттєві відмінності у впливі різних мікроміцетів C. cladosporioides 4 та 

P. lilacinus 1941 були виявлені при дослідженні рослин, що принципово 

відрізнялися за типом кореневої системи, а саме: конюшини та цукрового 

буряку [81].  

Вивчення впливу мікроміцетів на накопичення 
137

Cs в системі 

«забруднена підстилка – ґрунт – вищі рослини» в умовах проведення 

вегетаційних дослідів, в яких використовували біомасу Cladosporium 

cladosporioides 4 та  Paecilomyces lilacinus 1941, що були виділені з 

радіоактивно забрудненого ґрунту, дозволив авторам виявити ряд 

особливостей такого впливу [52]. Встановлено, що при вирощуванні сіянців 

сосни звичайної в нестерильному ґрунті з підстилкою, порівняно з 

нестерильним ґрунтом без підстилки, рівень накопичення 
137

Cs фітомасою 

рослин був значно (у 2,4 раза) вищим, що свідчить про значну роль підстилки 

в стимуляції переходу радіонуклідів з ґрунту до вищої рослини [52]. 

Підтвердження важливої ролі підстилки в процесах утримання нею 

радіонуклідів наведені і в даних інших авторів [80]. 

Встановлено, що застосування стерилізації значно знижувало перехід 

радіоцезія у фітомасу сіянців сосни в ґрунті без підстилки й з підстилкою на 

26 і 48 % відповідно, що свідчить про суттєву роль мікробної біомаси ґрунту 

в підвищенні переходу радіонуклідів з ґрунту в фітомасу рослин [52]. За 

внесення біомаси грибів у стерильний ґрунт (з підстилкою) для подальшого 

вирощування сіянців сосни показав, що внесений міцелій культур 

C. cladosporioides і P. lilacinus приживався в ризосфері сосни й не впливав на 

ріст надземної фітомаси рослин. Внесення грибного міцелію  

C. сladosporioides 4 до стерильного ґрунту з підстилкою та без неї призвело 

до підвищення рівня накопичення 
137

Cs фітомасою сіянців сосни звичайної, у 

варіанті «ґрунт з підстилкою» на 20%, в той час як у варіанті «ґрунт без 

підстилки» в 2, 4 раза [52]. При внесенні P. lilacinus до стерильного ґрунту з 

підстилкою та без неї відмічали накопичення радіоцезію рослинами, а 

величина накопичення 
137

Cs при рості сіянців на зразках ґрунту з підстилкою 
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підвищувалась не більш ніж на 10%, в той час, як при рості на зразках ґрунту 

без підстилки вона збільшувалась в 2,5 раза.  

Дещо інша картина спостерігалася при оцінці впливу 

C. сladosporioideum та P. roseopurpureum на накопичення радіонуклідів 

рослинами вівса. Коефіцієнт накопичення в цьому випадку практично не 

змінювався. Разом з тим, судячи з коефіцієнта кореляції, як для сумарного 

забруднення, так і для радіонуклідів 
137

Cs – 
144

Ce розміри розчинної фракції 

зростали досить значно. Мала місце позитивна кореляція між 

радіоактивністю ґрунту й радіоактивністю біомаси рослин, що виросли на 

ній, при оцінці сумарного забруднення і по 
144

Ce. Це свідчить про наявність 

досить великої відносної кількості радіонуклідів у рухливій формі [74].  

В дослідженнях у системі ґрунт - рослина встановлено також вплив 

мікроорганізмів на швидкість переносу радіонуклідів, зокрема, 
137

Cs. Так, 

при інокуляції насіння рижію Azotobacter chroococcum УКМ В-6003 у 

експериментах на штучних поживних середовищах встановлено 

пришвидшення переходу 
137

Cs із субстрату у рослину у 1,5 раза, при 

інокуляції штамом Burkholderia sp. IMER-B1-53 - в 1,3 раза [37; 102; 288]. 

Узагальнюючі існуючі у літературі дані слід зазначити, щодо 

підвищення доступності радіонуклідів до переміщення у системі ґрунт - 

гриби - рослини залежать від багатьох факторів. Зокрема, слід враховувати  

тип ґрунту, співвідношення радіонуклідів в ньому, характер взаємодії 

метаболітів грибів та рослин, що потребує вивчення у кожного окремому 

випадку, перед можливим застосуванням їх у якості контрзаходів на додачу 

до існуючих, щодо зменшення чи збільшення переносу радіонуклідів.  

 

 1.4. Дія і діапазон малих доз опромінення для різних представників 

біоти  

Через 30 років після Чорнобильської катастрофи особливої 

актуальності набуло дослідження ефектів хронічного опромінення за низьких 

потужностей дози. Багатомільйонне населення територій, які зазнали 
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радіоактивного забруднення з аварійного реактору, та всі представники 

біоти, які мешкають на цих територіях, перебувають під впливом хронічного 

опромінення викликаного аварією на ЧАЕС.  

У такий ситуації особливої уваги потребує вивчення біологічної 

ефективності хронічного опромінення, особливо його стохастичних ефектів, 

яке може призводити до мікроеволюційних процесів в популяціях біоти. 

Необхідно окреслити поняття малих доз для різних представників біоти. 

Коли розглядати поняття малих доз з точки зору безпорогової теорії, 

при стохастичних ефектах, від дози залежить не інтенсивність ефекту, а лише 

його вірогідна частота. Найбільш складним є дослідження гормезисних 

ефектів. 

 Для кожного конкретного виду, в залежності від його радіостійкості, є 

відповідний інтервал малих доз. Слід також враховувати, що у межах 

великих таксонів, радіостійкість окремих видів може відрізнятися дуже 

суттєво – на кілька порядків. Наприклад, на відміну від багатьох бактерій, 

представники виду Deinococcus radiodurans найбільш радіостійкі та здатні 

виживати при дозах 25000 Гр [34; 35; 38; 78]. 

Одним з визначень малих доз може бути таке: малими дозами можна 

вважати такі дози за яких молекулярні ушкодження, які утворились 

унаслідок дії опромінення, в повному обсязі усуваються системами репарації 

клітин. Але, слід зауважити, що повна репарація практично ніколи не 

відбувається і навіть при незначних дозах опромінення збільшується частота 

прояву радіаційних ефектів, що обмежує наведене визначення малих доз. 

За допомогою статистичних методів можна визначити значення дози 

опромінення, за дії якої не виявлено достовірних відмінностей в індукованих 

опроміненням ефектах, які були визначені за певними параметрами для 

популяції клітин чи організмів. Саме ці значення доз опромінення для певних 

організмів можна вважати межею малих доз. 

Експерименти, проведені в лабораторних умовах, дозволяють мати 

дуже великі вибірки, коли мова йде про рослинні об’єкти, бактеріальні, 
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дріжджові, грибні. При дослідженні частоти реверсії гена Waxy в пилкових 

зернах ячменю, справу мали з мільярдними вибірками. 

Пріоритетом використання модельних систем є саме можливість везти 

величезні вибірки, що дозволяє уникати невизначеності при оцінці малих 

доз. 

У літературі досить часто малі дози пов’язують з величинами, які 

відповідають гігієнічним нормам радіаційної безпеки, що запропоновані 

певними міжнародними організаціями, ці норми стосуються переважно 

людини. 

 За дії хронічного опромінення поняття малих доз нероздільно пов’язане 

з необхідністю врахування потужностей цих доз, кумулятивності ефекту, 

відносної біологічної ефективності опромінення [112]. Одним з визначень 

малих доз є: мала доза то така, нижче якої неможливо визначити шкідливий 

ефект для здоров'я (200 мГр). 

Слід зазначити, що на територіях з підвищеним радіаційним фоном 

переважно перебувають нащадки, опромінені в кожній наступній генерації, 

що може призвести до підвищення їхньої радіостійкості.  

Одне з визначень малих доз базується на порівнянні з природним 

радіаційним фоном і кількісно визначається як інтервал доз, що на один-два 

порядки перевищує діапазон доз, зумовлених природним радіаційним фоном 

[34; 35; 38; 67; 143]. З іншого боку природний радіаційний фон істотно 

відрізняється у різних районах земної кулі, що обмежує його використання як 

кількісної межі малих доз. 

Базуючись на експериментальних даних можна припустити, що 

нижньою межею малих доз опромінення є значення, за яких не було 

виявлено досліджуваного ефекту. Для всіх представників біоти чисельні 

значення інтервалу малих доз іонізуючого опромінення відрізняються. 

Для різних представників біоти (тварин, рослин, ракоподібних, грибів, 

бактерій) значення малих доз варіюють у широких межах [79]. Так, суттєво 

відрізняються величини малих доз у рослинних об’єктів та більш 
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радіочутливих бактеріальних клітин та у культурі клітин [9; 17; 68; 79; 99; 106; 

109; 121; 139; 140]. 

Діапазон цих меж визначається перш за все природною, еволюційно 

сформованою радіостійкістю певних видів та типом радіаційних ефектів, 

обраних для визначення дозової залежності. Виходячи з цих властивостей 

організму, малими дозами іонізуючого випромінювання вважають кількісно 

значення, які на два або більше порядків менші ніж летальні для досліджуваних 

організмів. 

Деякі широкі узагальнення щодо впливу радіації можливо підкреслити 

з досліджень, котрі було проведено упродовж останніх 100 років. В першу 

чергу, є відносно велика різниця у дозах, які призводять до летальних серед 

різних таксономічних груп (рис. 1.1 ).  

 

 

Рис. 1.1. Діапазон гострих доз опромінення, які призводять до 100% 

загибелі у різних систематичних груп [299]. 

 

Широкі діапазони летальних доз також спостерігаються у окремих  

груп чи таксонів (від незначних до суттєвих наслідків). Значні відмінності у 

кількісних показниках летальних доз відбуваються в межах певних таксонів 
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за рахунок підвищеної радіочутливості деяких індивідуумів чи стадій їх 

життєвого циклу.  

Потрібно враховувати той факт, що радіочутливість організму 

відрізняється на різних етапах онтогенезу та залежить від наявності джерел 

живлення. Дослідження проведені на необмежено великих вибірках особливо 

чутливих організмів свідчать про те, що радіобіологічні ефекти реєструються 

при дозах порядку 1 сГр. 

Вважається , що верхня межа малих доз для людини в залежності від 

того розглядаються чи стохастичні чи детерміністичні ефекти і не перевищує 

20 - 50 сЗв. Для організмів, яким притаманне швидке оновлення поколінь 

спостерігається формування радіаційно - індукованих мікроеволюційних 

процесів при цьому інтервал малих доз для них може бути достатньо 

низьким. 

Після Чорнобильської катастрофи накопичується дані щодо 

гормезисних ефектів у мікроскопічних грибів за дії хронічного опромінення 

[23; 45; 120; 132; 133].  

Дослідження гормезисних ефектів різної природи, накопичення даних 

про такі ефекти у різних представників біоти, зокрема, у пострадіаційних 

генерацій мікроміцетів, дозволить зробити припущення щодо віддалених 

наслідків хронічного опромінення на цю важливу компоненту біогеоценозу. 

Особливої уваги потребує вивчення здатності мікроміцетів до трансформації 

«гарячих частинок» з високою питомою активністю трансуранових 

елементів, здатністю переводити їх у біологічно доступну форму та 

накопичувати такий небезпечний штучний елемент як 
241

Am, кількість якого 

постійно зростає в Зоні відчуження. 
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 1.5. Вплив та значення активних форм кисню у метаболізмі грибів 

У теперішній час накопичилось чимало даних, які свідчать про те, що 

активні форми кисню (АФК) необхідні для правильного росту і розвитку 

організму та відіграють значну  роль у підтриманні окисно – 

відновлювального гомеостазу, незважаючи на те, що дуже високі рівні АФК є 

токсичними для клітин, АФК має вирішальне значення в проліферації, 

формуванні імунної відповіді, диференціюванні клітин грибів, рослин, 

тварин [146; 147; 193; 195; 255; 260; 286; 312; 317; 321; 326; 333].  

АФК утворюються в клітинах як в результаті метаболічних процесів, 

так і впливу абіотичних факторів, зокрема хронічного опромінення, та 

представляють собою невеликі молекули, які містить непарний електрон з 

високою реакційною здатністю по відношенню до інших молекул, таких як 

ліпіди, білки, ДНК і вуглеводи [218; 305; 325]. Хоча існують різні шляхи 

утворення активних форми кисню, проте початковим компонентом серед 

інших АФК є переважно супероксид (О2
·-
). 

Після взаємодії з іоном водню, супероксид зазнає як спонтанної 

трансформації так і швидкої дисмутуції за участю супероксиддисмутази 

(СОД ) до пероксиду водню [116; 294]. Слід зазначити, що пероксид водню 

відносно стабільний продукт відновлення кисню, хоча він має властивості 

слабкого окиснювача, проте бере активну участь у активації факторів 

транскрипції у грибів, проліферації, синтезі амінокислот, споруляції, 

регуляції диференціровки склероціїв [147; 160; 161; 171; 209; 221; 253; 298]. 

Гідроксильний радикал є одним з найнебезпечніших для клітини 

АФК. Він проявляє надзвичайно високу реакційну здатність і може 

окиснювати більшість біологічних молекул. Взаємодія ОН  з біомолекулами 

зазвичай призводить до утворення іншого, менш реакційно здатного 

радикала, який здатний до дифузії та до продовження ланцюгової реакції за 

рахунок взаємодії з новими молекулами.  
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Для ОН  - радикалів характерні три основні типи реакцій: 

 Відрив атома водню від органічної молекули: 

ОН  + СН3ОН → Н2О +  СН2ОН k=4,7*10
8 

М
-1

с
-1 

 Приєднання до молекули за подвійним зв'язком: 

ОН  + С6Н6→ С6Н6ОН k=4,4*10
9 

М
-1

с
-1

 

 Перенесення електрона: 

ОН  + Сl̄  →Cl  + ОH¯  k=10
7 
М

-1
с

-1 
 

 Гасники ОН , що утворюються при взаємодії перехідних металів та 

пероксиду водню, такі як диметилсульфоксид, тіосечовина, етанол, бензоат 

інгібують диференціювання склероцій у Sclerotium rolfsii [Georgiou, 2000].  

У присутності відновлених іонів металів, таких як Fe
2+

 або Cu
2+

,
 

пероксид водню генерує утворення гідроксильного радикалу і гідроксидного 

іону за реакцією Фентона (Н2О2 + Fe
2+

 → Fe
3+

 + ОН¯ + ОН , k=56,8 М
-1

с
-1

). 

За участі каталази з двох молекул пероксиду водню утворюються дві 

молекули води і молекула кисню. Синглетний кисень (
1
O2), одна з основних 

активних форм кисню, утворюється у наслідок збудження триплетного 

кисню (
3
О2). При фотохімічних реакціях утворення синглетного кисню 

відбувається в результаті взаємодії триплетного кисню з молекулою 

фотосенсибілізатора: 

 

1А+hv→1А*→3А 

3А+3О2→1А+1О2 

де 
1
А і 

3
А - молекули фотосенсибілізатора відповідно в синглетному і 

тріплетному стані; 
1
А

*
 - синглетно збуджений стан. 

 До фотосенсибілізаторів відносяться пігменти і барвники: 

гематопорфірін, флавін, хлорофіли, еозин, метиленовий синій, бенгальський 

рожевий [77]. До нефотохімічним реакціям утворення синглетного кисню 

відносяться дисмутації супероксидних радикалів (О¯2 + О¯2

Н2

 
1
О2 + 
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Н2О2), а також взаємодія деяких сильних окиснювачів, наприклад 

гіпохлориду, з перекисом водню. 

Супероксид утворюється в результаті від’єднання одного електрона 

від триплетного кисню. Незважаючи на те, що триплетний кисень є 

бірадикальним, це стійка молекула в природі. Властивості О
¯
2 змінюються 

в залежності від рН середовища. При кислих рН він спонтанно 

перетворюється в ОН 2. При нейтральних і лужних рН О
¯
2 вступає в 

реакцію дисмутації, що каталізується ферментом СОД. Швидкість дисмутації 

також залежить від співвідношення концентрацій ˙О
¯
2 і ОН

˙
2: 

 

2 ОН
˙
2 → ОН2 + Н2О2 k=8,6*10

5
 М

-1
с

-1
 

ОН
˙
2 + 

˙
О

¯
2 → О2 + ОН

¯
2 k=8,6*10

8
 М

-1
с

-1
 

2
˙
О

¯
2 → О2 +О

2¯
2 k=0,3 М

-1
с

-1
 

У всіх аеробів повинен бути баланс між окисним обміном речовин і 

генеруванням небажаних активних форм кисню, зокрема, в мітохондріях, 

хлоропластах і пероксисомах [150]. Ряд окиснювальних ферментів також 

призводять до утворення невеликої кількості супероксиду [283]. Ці АФК 

можуть атакувати білки, ліпіди, ДНК, і вуглеводи в клітці, викликаючи 

серйозні проблеми, включаючи мутації ДНК, перекисне окиснення ліпідів, і 

окиснення білків [240]. Численні дослідження показали, що рівень АФК в 

клітині контролюється системою антиоксидантних ферментів, а саме, СОД , 

пероксидазою та каталазою [150].  Неферментативна трансформація АФК 

відбувається за участі різних антиоксидантів: циклу аскорбат – глутатіону, 

токоферолу, флавоноїдів, алкалоїдів, каротиноїдів та меланінів, які також 

захищають клітини від окисного ушкодження [150; 172; 330].  

 Є два основних напрями передачі АФК сигналів: білки, що містять 

залишки, які можуть бути чутливими та зворотно окислюються за участі 

АФК; молекули, такі як нуклеїнові кислоти і ліпіди також утворюють 

стабільні вторинні сигнальні молекули ( наприклад, 8 - нітро – цГМФ і нітро- 

жирні кислоти ) [282; 311].  
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1.6. Ферментативна антиоксидантна система грибів 

Основними ферментами антиоксидантного захисту у грибів являються 

супероксиддисмутази (СОД) (КФ 1.11.1.6.), каталази (КФ 1.15.1.1.) і 

пероксидази (КФ 1.11.1.7.) [202; 278].  

 

1.6.1. Види та роль супероксиддисмутаз грибів 

 Супероксиддисмутази (СОД, 1.15.1.1) відіграють  центральну роль в 

захисті від окисного стресу у всіх аеробних організмів [310; 313].  

Супероксиддисмутази присутні у всіх живих організмах, які ефективно 

перетворять супероксид (O
2-)

 до пероксиду водню (H2O2) та молекулярного 

кисню [202]. 

2
˙
О

¯
2  + 2Н

+ 1k  Н2О2  + О2 

Фермент СОД відноситься до групи металоферментів. Різним типам 

супероксиддисмутаз необхідні різні кофактори, а саме: мідь, цинк, 

марганець, залізо або нікель [216]. На основі металевих кофакторів їх 

відносять до окремих родин [232; 318.]. Ці ферменти також розділяють за 

розташуванням у компартментах клітини. У A. fumigatus були визначені 

чотири гени у геномі, що кодують СОД: цитоплазматичну Cu / Zn СОД 

(AfSod1p), мітохондріальну Mn СОД (AfSod2p), цитоплазматичну Mn СОД 

(AfSod3p) і AfSod4 представляє Mn СОД С-кінцевого домену [245]. 

У грибів, АФК відіграють ключову роль у просторовій регуляції  

полярного проростання у період утворення гіф та початку їх галуження [147; 

225; 312]. 

Активність СОД залежить від середовища культивування, джерела 

вуглецю та фази росту (тобто стадії онтогенезу), зокрема, у Candida albicans 

при переході до стаціонарної фази росту виявлена нестандартна 

цитоплазматична Mn-СОД [31; 90; 91; 152; 175; 244; 254]. Під час росту, 

AfSOD1 і AfSOD2 переважно виявлялися у конідіях,  в той час як AfSOD3 - у 

міцелії [245]. AfSOD4 слабо експресувалась в порівнянні з іншими СОД, 
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проте її видалення призводило до повної відсутності росту A. fumigatus. 

Проте, показано що експресія Cu-Zn-СОД і Fe-СОД суттєво не змінилася в 

процесі розвитку мікоризи рослин [246; 258]. 

Показано, що в А. fumigatus, СОД впливає на метаболічні функції  

управління станом спокою та проростання конідій, що узгоджується з 

високими рівнями СОД у стані спокою конідії [245]. Більш глибоке вивчення 

регуляції синтезу CОД може також допомогти у розумінні їх функції під час 

грибного росту, тому що їх величина корелює з певними етапами онтогенезу 

грибів, а саме: були виявлені протилежні профілі експресії AfSOD1 і 

AfSOD3. Експресія AfSOD1 (кодує цитоплазматичну Cu / ZnСОД) 

пригнічується одночасно з індукцією AfSOD3 (кодує цитоплазматичну 

MnСОД) в рідкій культурі. Цікаво, що є дані щодо аналогічних  

спостережень у C. albicans з цитоплазматичною Cu / ZnСОД CaSOD 1 і 

цитоплазматичною MnСОД CaSOD3 [244], що передбачає подібність 

регулювання експресії СОД у А. fumigatus і С. albicans. 

 Чотири типи генів Cu / Zn-СОД тобто SOD1, SOD4, SOD5 і SOD6 і 

два типи Mn-СОД тобто SOD2, SOD3 були виявлені у C. albicans [266]. Гени 

супероксиддисмутаз також були виявлені у патогенних грибів людини як 

Colletotrichum graminicola [199]. Встановлено, що СОД1 та СОД 4 бере 

участь у захисті C. albicans від оксидативного стресу [203; 224].  

Для мікроміцетів видів роду Aspergillus: A. flavus, A. niger, A. nidulans, 

A. terreus характерна наявність позаклітинної активності СОД [223].   

 Еукаріотична Cu / Zn-СОД є ціанід чутливим ферментом і являє 

собою дімер, в той час як дві інші Mn-СОД і Fe-СОД є ціанід нечутливим і 

можуть бути як дімером або тетрамером [217; 310].  

У S. cerevisiae , C. glabrata, S. pombe і C. albicans вплив теплового, 

осмотичного, окиснювального стресу або рН активує кілька сотень генів, які 

регулюють адаптацію до стресу, основний метаболізм та утворення енергії 

[2009, , 2001. 164; 169; 209; 241; 281; 306].  
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Ця основна реакція на стрес багато в чому залежить від функціонально 

надлишкової транскрипції активаторів MSN2 і Msn4 , які у відповідь на стрес 

зв'язуються з промоторами їх генів - мішеней які опосередковують їх 

активацію [169; 209; 214; 228; 229; 264]. 

 У Dsod1 і Dsod2 мутантів A. fumigatus виявлено пригнічення росту при 

високій температурі і підвищена чутливість до дії менадіону, що свідчить про 

роль цих СОД у стійкості до температурного та оксидативного стресу, тоді як 

Dsod 3 мутант мав лише незначну затримку росту при високих температурах 

[245]. При цьому потрійні SOD1 / SOD2 / СОД 3 мутанти характеризувався 

затримкою конідіального проростання, зменшенням виживання конідій при 

зберіганні, та мали найвищу чутливість до менадіону. У A. niger, при 

дослідженні впливу високої температури на стійкість конідій встановлено 

значне збільшення у останніх активності Cu / ZnСОД і каталази, що свідчить 

про суттєву роль Cu / ZnSOD і каталази у відповіді на  температурний стрес 

[144]. Не останню роль у захисті від високої температури було також 

пов'язано з SOD2 Cryptococcus neoformans, оскільки ріст мутанту Dsod2 

повністю інгібувалося при 37 °C [278]. 

Виявлено взаємозв’язок між стійкістю до токсичних металів та 

активністю СОД у A. nidulans [216]. Так, за дії  CdCl2 у концентрації 5 мкМ 

спостерігали стимуляцію загальної активності СОД у A. nidulans, проте у 

відносному профілі ізоферментів Mn-CОД не було виявлено змін, при цьому 

саме для останньої характерна стійкість до пероксиду водню, а іонізуюче 

опромінення виступала у ролі індуктора її активності [59; 249]. Пероксид 

водню також є індуктором активності СOД в Inonotus obliquus , S. cerevisiae , 

Yarrowia lipolatica [7; 198; 251; 345]. 

За дії низьких доз іонізуючого опромінення було встановлено 

збільшення стійкості A. terreus до дії Zn та встановлено, що за формування 

підвищеної толерантності до Zn  відповідає ферментативна складова 

антиоксидантної системи (CОД, каталази, пероксидази) A. terreus [177]. 
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 За дії іонізуючого випромінювання виявлена як індукція так і 

інактивація антиоксидантних ферментів, таких як каталаза, глюкозо-6-

фосфатдегідрогенази і глутатионредуктази у дріжджів як дикого типу так і 

мутантних штамів, у яких були відсутні у клітинах цитозольна CuZnСОД 

(sod1∆), мітохондріальна  MnСОД (sod2∆) або обидві СОД (sod1D∆sod2∆) 

[249]. Показано, що у клітини дикого типу за дії опромінення були значно 

вищі активності антиоксидантних ферментів, ніж у мутантних клітин, що 

свідчить про центральну роль обох CuZnSOD і MnSOD в захисті інших 

антиоксидантних ферментів та клітин дріжджів від іонізуючого 

випромінювання.  

У різних видів мікроміцетів, виділених з Зони відчуження , активність 

СОД відрізнялась та була суттєво вищою у світлопігментованих видів 

A. versicolor та P. lilacinus, у яких рівень активності цього ферменту більше 

ніж у два рази перевищував такий у фітопатогенних та токсичних штамів 

видів Fusarium equesiti, F. decemcellulare, A  flavus, A. niger, сапрофітних 

видів A. nidullans, A. terreus та у меланінвмісних штамів Cladosporium 

cladosporioides та Hormoconis resinae, що проявляли радіоадаптивні 

властивості, що свідчить про відсутність кореляції між активністю СОД та 

наявністю фітопатогенних та радіоадаптивних властивостей у мікроміцетів  

[90; 91; 127; 129; 152; 223; 328].  

 

1.6.2. Види та особливості дії каталаз та пероксидаз грибів 

Більшість грибів мають декілька монофункціональних гем каталаз, які 

перетворюють  пероксид водню на воду і молекулярний кисень: 

2 H2O2 → 2 Н2О + О2. 

Каталази аскоміцетів мають два типи субодиниць великого розміру - 

(L1 і L2). L2-типу каталази зазвичай індукується різними стресорами і 

здебільшого характерні для позаклітинних ферментів [222;314]. Каталази L1-

типу не індуцібельні і накопичуються у конідіях. Каталази L2 мають важливе 

значення для росту і початкової диференціації клітин, в той час як L1, 
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необхідні переважно для проростання конідій. Крім того, каталази 

аскоміцетів мають  від однієї до чотирьох субодиниць малих розмірів. У 

N. crassa виявлено три монофункціональні каталази, дві CAT1 таCAT3 - з 

великими субодиницями та одна з малими субодиницями – CAT4, які 

кодуються трьома різними генами cat-1, cat-2, cat-3, вони стійкі до 

нагрівання та дії пероксиду водню, розмір великих субодиниць складає 80 – 

85 кДа [170; 180; 188; 268; 269; 320]. 

Показано, що найвища активність CAT1 проявляється у N. crassa під 

час формування та проростання конідій, а у міцелії її величина нижча у 60 

разів [31; 269].  На противагу цьому, активність CAT3 пов’язують зі 

швидкістю росту повітряних гіф та їх агрегацією [268]. Каталази відноситься 

до високо глікозильваних ферментів, вони доступні тільки протеолітичним 

ферментам, важко надходить до клітин [59].  

 У A. fumigatus також виявлено три типи каталаз, дві – переважно 

виявлені у міцелію, а CatAp – переважає у конідіях та характеризується 

стійкостю до багатьох чинників, зокрема, важких металів, температури та ін. 

[223; 329]. У мікроміцета A. nidulans проявляються дві каталазні активності – 

конідіальна каталаза А (Сat A) та каталаза А (Сat В), яку визначають в мiцелії 

але вона вiдсутня в конідiях [183; 329].  

При дії пероксиду водню у цих грибів включається ще не вивчений 

альтернативний шлях детоксикації, що не пов'язаний з активністю каталаз, та 

підтвежується здатністю подвійних мутантів A. nidulans (catA
-
/catB

-
) рости на 

субстраті з пероксидом водню [184; 329].  

У багатьох видів міцеліальних та вищих грибів, зокрема, S. сerevisiae, 

Yarrowia lipolatica, Inonotus obliquus пероксид водню є індукторами 

каталазної активності та проявляється на різних етапах онтогенезу [7; 149; 

156; 174; 178; 228; 230; 231; 294; 345].  

Встановлено, що у S. сerevisiae активність цитозольної каталази 

Т (Ctt1) збільшується за дії пероксиду водню у 15 разів при рості на 
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синтетичних комплексних середовищах, а при рості на голодних 

середовищах стає гіперчутливою до його дії [191; 306].  

Хронічне опромінення слугувало індуктором позаклітинної каталазної 

активності у Hormoconis resinae та підвищувало рівень внутрішньоклітинної 

каталазної активності у C. cladosporioides [127; 328]. 

Пероксидази (EC1.11.1.Х) представляють собою ферменти, які 

опосередковують перенесення електрона від H2O2 і органічних пероксидів до 

різних акцепторів електронів, де Х визначається природою біолoгiчного 

відновника. Вони є еволюційно консервативними і приймають участь в 

різноманітних біологічних процесах: імунних реакцій, гормональній 

регуляції, захисті від оксидативного стресу [192; 197; 265; 302]. До 

пероксидаз відноситься велика група ферментів, які включають пероксидази 

NAD (P) H - оксидази, глутатіон пероксидази, каталази/пероксидази, 

аскорбатпероксидази, лігнін пероксидази та пероксиредоксини [26; 279; 334; 

338; 339].  

 Певний тип перoксидаз має відповідну субстратну специфiчность в 

залежності від обраного донору електронів [59; 155; 180; 192; 263].

 Перoксидаза була виявлена у ряду видів рoду Alternaria, Penicillium, 

Aspergillus, Fusarium, Verticillium, Botrytis, Geotrichum, але данi щодо типів 

пероксидаз малoчисельні [14 − 16]. Встановлено, що серед мікроміцетів 

листового опаду кількість штамів продукуючих пероксидазу у багато разів 

більше, ніж у штамів, виділених з інших субстратів, що може бути пов’язане 

з індукцією пероксидазної активності фенольними сполуками ґрунтів [13 − 

16; 154].  

 Було проведено аналіз грибних пероксидаз у 6 типових видів грибів, 

які включали три види фітопатогенних грибів (Magnaporthe oryzae, Fusarium 

graminearum, Ustilago maydis ), один  патогенний вид (Aspergillus fumigatus), 

і два сапрофітні види (Neurospora crassa і Saccharomyces cerevisiae ) [272]. 
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Встановлено,  що хронічне опромінення призводить до суттєвих змін 

активності ферментів антиоксидантного захисту у мікроміцетів виділених з 

Зони відчуження на різних етапах онтогенезу [127; 132]. Проте дуже мало 

відомостей, щодо віддалених наслідків дії опромінення у пострадіаційних 

генераціях мікроміцетів та формування адаптації у них до цього вже 

постійного чинника довкілля.  

Актуальним є дослідження ефектів хронічного опромінення на 

пострадіаційні генерації мікроміцетів, що проявляли радіоадаптаційні 

властивості та мали здатність до трансформації «гарячих частинок». В 

теперішній час найбільш актуальним є дослідження здатності таких 

мікроміцетів до  трансформування «гарячих  частинок» з високо питомою 

активністю 
241

Am, високотоксичного трансуранового елементу з великим 

періодом напіврозпаду, активність якого у ґрунті постійно зростає.   
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РОЗДІЛ 2  

МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕННЯ 

 

2.1. Oб’єкти дослідження 

Для порівняльних досліджень нами були відібрані штами, що були 

виділені з територій з фоновим рівнем радіоактивності (потужність 

експозиційної дози 15±2 мкР/год) та ті, що були виділені в результаті 

багаторічного моніторингу мікобіоти Зони відчуження Чорнобильської АЕС, 

які зберігались у колекції культур відділу фізіології та систематики 

мікроміцетів Інституту мікробіології і вірусології ім. Д.К. Заболотного НАН 

України. 

У роботі було використано мікроміцети, які відносяться до 3 родин 

відділу Ascomycota у відповідності до прийнятої в теперішній час системи 

класифікації, що підтримується міжнарoдними інформаційними ресурсами: 

Index Fungorum (www.indexfungorum.org), MycoBank (www.mycobank.org), 

GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/). Рoдина Trichocomaceae 

представлена видами родів: Aspergillus (A. versicolor) та Paecilomyces 

(Paec. lilacinus (син. Purpureocillium lilacinus)), родина Amorphothecaceae 

представлена видом Hormoconis resinae, рoдина Davidiellaceae видом 

Cladosporium  cladosporioides. Характеристика досліджених штамів за часом 

та радіоактивністю субстрату на момент виділення наведена у табл. 2.1.  

Дослідження впливу хронічного опромінення на пострадіаційні 

генерації мікроміцетів були проведені на чотирьох видах мікроміцетів, а 

саме: C. cladosporioides (Fr.) de Vries, H. resinae (Lindau) von Arx et de Vries 

f. resinae, A. versicolor (Vuill.) Tiraboschi , P. lilacinus (Thom) Samson. Свій 

вибір ми зупинили на цих видах, в зв’язку з тим, що вони часто зустрічались 

у Чорнобильській зоні, проявляли найбільш виражений адаптаційний 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
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потенціал по відношенню до великих доз опромінення та відрізнялись за 

пігментацією і були виділені з двох принципово різних біотопів – з ґрунту 

Зони відчуження та внутрішніх приміщень об’єкту «Укриття». Порівняння 

проводили між штамами, у яких, як було встановлено раніше, виявлена 

сформована стійкість до великих доз опромінення - радіоадаптивні 

властивості (позитивний радіотропізм та гормезисні ефекти за дії великих 

(150 Гр, 500 Гр) доз іонізуючого опромінення) та контрольними штамами 

цих же видів, які таких властивостей не мали [126; 189; 343].  

Таблиця 2.1 

Характеристика досліджених мікроміцетів 

Вид Штам 

№ 

Місце та час 

виділення 

Потужність 

експозиційної 

дози  

Наявність 

радіоадаптивних 

властивостей 

А/кг мР/год 

A. versicolor 

(Vuill.) 

Tiraboschi 

99 приміщення 4-

го блоку ЧАЕС, 

2003 

50,2 

10
-7 

 

70000 присутні 

432 
Варязські 

печери, 1997 

8,6 10
-

13
 

17 10
-3 відсутні 

P. lilacinus 

(Thom) 

Samson 

1941 

ґрунт “Рудого” 

лісу біля ЧАЕС, 

1994 

7,17 

10
-11

 

1  присутні 

4099 
ґрунт, 

Феофанія, 2002 

8,6 10
-

13
  

14 10
-3 

відсутні 

C. 

cladosporioides 

(Fr.) de Vries 

4 
ґрунт території 

ЧАЕС, 1986 

3,58 

10
-10

 
5 

присутні 

4061 

приміщення 

будинку Київ, 

2003 

8,6 10
-

13
  

12 10
-3 

відсутні 

H. resinae 

(Lindau) von 

Arx et de Vries 

f. resinae 

61 

приміщення 4-

го блоку ЧАЕС, 

2001 

71,7 

10
-10 

 

100  присутні 

801 
чорноземний 

ґрунт, біля с. 

8,6 10
-

13
 

16 10
-3 

відсутні 
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Костянтинівка, 

2004 

 

Темнопігментовані види мікроміцетів з найбільш вираженими 

радіоадаптивними властивостями – C. cladosporioides, що часто траплявся в 

ґрунті Зони відчуження та H. resinae, який часто виділявся у внутрішніх 

приміщеннях об’єкту «Укриття». Були досліджені в порівняльному аспекті і 

штами двох світлопігментованих видів, а саме, P. lilacinus, вид - індикатор 

високого рівня радіоактивного забруднення ґрунту та A. versicolor, який 

часто зустрічався у приміщеннях об’єкту «Укриття» з різним рівнем 

радіоактивного забруднення [52].  

 

2.2. Методи культивування мікроміцетів.  

2.2.1. Культивування посівного матеріалу 

Посівним матеріалом у всіх дослідженнях слугувала культура 

відповідного штаму мікроміцету, вирощена на агаризованому середовищі 

упродовж 14 діб.  

Культивування мікроміцетів проводили при 25 2 С в термостаті. 

Швидкість радіального росту кожного штаму контролювали при 

вирощувані на двох агаризованих живильних середовищах різного складу: 

оптимальному - найбільш універсальному середовищі, прийнятому в 

мікологічних дослідженнях, сусло-агарі (СА), та на голодному агарі (ГА). Вибір 

середовищ  базувався на тому, що вони містили різну кількість поживних 

речовин (джерел вуглецю та азоту). Використання саме цих середовищ 

дозволить визначити ступінь адаптації у досліджених штамів не тільки до 

хронічного опромінення, а і до обмеженого вмісту джерел живлення. 

Висів культур здійснювали за стандартною процедурою, уколом в центр 

чашки Петрі. Через кожні 12 годин вимірювали приріст діаметру колоній. 

Тривалість дoсліду складала 14-16 діб. 
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Для проведення довготривалих (один - три місяці) досліджень при 

вивченні виживаності мікроміцетів та отриманні нових генерацій у даній 

роботі були використані чашки Петрі великого об’єму, що визначило 

необхідність використання більшої кількості поживного середовища (100 г 

сусло-агара), яке було враховано при визначенні дози опромінення, яку 

зазнали досліджувані мікроміцети. Кількісні параметри при дослідження 

виживаності мікроміцетів отримували з використанням методу серійних 

розведень. При дослідженні oсобливостей функціонування антиоксидантної 

системи культивування мікроміцетів проводили на мoдифікованому рідкому 

середовищі Чапека, яке містило 20 г/л глюкози. Термін культивування 

визначався задачами експерименту. Інокуляцію провoдили суспензією 

конідій з концентрацією 1х10
6 

кон/мл середовища у кількoсті 10% (об’ємна 

частка). 

При вивченні взаємодії у системі «гаряча частинка» – мікроміцет 

культивування проводили на рідкому середовищі Чапека в оліготрофних 

умовах (1 г/л глюкози) [322]. 

 

2.2.2. Адаптована модельна система для oтримання опромінених 

генерацій мікроміцетів 

Для проведення досліджень, щодо вивчення впливу іонізуючого 

хронічного опромінення на мікроміцети та отримання трьох опромінених 

генерацій, була розроблена модельна система, яка максимально адаптована 

до теперішнього рівня експозиційної дози у ґрунті Зони відчуження.  

Нами у співпраці з співробітниками Інституту ядерних досліджень 

НАН України у групі, що очолює д.ф-м.н. В.О. Желтоножський, була 

проведена заміна джерела випромінювання у модельній установці - ґрунту. 

Для максимального наближення умов опромінення до сьогодення було 

здійснено поточний відбір ґрунту (біля с. Янів). Проби ґрунту відбирались 

методом конверта при допомозі пробозабірника довжиною 30 см і діаметром 

4,5 см, з подальшим розділенням проби по шарам 0-2 см, 2-4 см і 4-7 см 
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починаючи з нижнього шару. Характеристика ґрунту за активністю 

радіонуклідів наведена на рис. 2.1. та рис. 2.2. 

Основні γ-спектроскопічні вимірювання виконувались на 

антикомптонівському спектрометрі з Ge-детектором, що має вхідне берилієве 

вікно і енергетичну роздільну здатність 1,9 кеВ на γ-лініях 661 кеВ і 350 еВ 

на γ-лінії 59 кеВ 
241

Am. Ефективність спектрометра становить 15% порівняно 

з NaI (Tl)-детектором розмірами 3 ×3 .  

Пригнічення комптонівського фону в низькоенергетичній області було 

не менш ніж у 2 рази [138]. Питому активність 
90

Sr в пробах визначали на β-

спектрометрі "СЄБ-50". Змінені спектри обробляли з використанням 

модифікованої програми 5Бета+ шляхом порівняння зі спектрами 

стандартних джерел (
90

Sr + 
90

Y, 
137

Cs, 
40

K і суми 
90

Sr + 
90

Y, 
137

Cs). 
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Рис. 2.1. Фрагмент γ-спектру верхнього шару ґрунту, що був 

використаний у модельній установці  

 

 

 

 

Рис. 2.2. Концентрація основних радіонуклідів ґрунту, що 

використовувався у модифікованій установці 

  

Вибірково проводили порівняння результатів вимірювань проведених 

різними методами  (метод важких проб, радіохімія), встановлена кореляція в 

діапазоні 15-20 %. 

Завдячуючи адаптованій модельній установці була створена 

можливість впровадження комбінованого (лабораторно -  польового) підходу 

для дослідження впливу іoнізуючого хронічного опромінення, саме якого 

зазнавали популяції мікроміцетів, що тривалий час знаходились в ґрунті зони 
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відчуження , схема якої наведена на рис.2.3. Потужність експозиційної дози 

на висоті 10 см від поверхні площадки складала 3 мР/год. 

 
 

 Рис. 2.3. Адаптована модельна установка для хронічного опромінення 

мікроміцетів іонізуючою радіацією в контрольованих умовах 

1. – пластикова коробка з ґрунтом з зони відчуження; 

2. – захисний шар, Рb товщиною 100 мм; 

3. – чашки Петрі з поживним середовищем, засіяні культурами. 

 

До початку експерименту була теоретично розрахована поглинута 

доза зовнішнього -опромінення мікроміцетів в перерахунку на масу грибів, 

яку створювало опромінення цієї установки [94]. Крім того, було проведено 

додаткове практичне дослідження -спектрів іoнізуючого опромінення, при 

проходженні крізь досліджувані зразки (колба, чашка Петрі з агаризованим 

середовищем) (рис. 2.4.). 

 

 

1 

2 
  

  
  

  
  

3 
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 б 

 

Рис. 2.4. Бета-спектри випрoмінювання модельної площадки: 

вихідний (а) та після проходження через чашку Петрі з культурoю 

мікроміцетів (б). Примітка: по осі ординат: кількість відліків (імп/с) у каналі 

спектрометра у лінійному (верх) та логарифмічному (низ) масштабі.  

 

При детальному дослідженні -спектрів іонізуючого опромінення, яке 

проходило крізь агаризоване середовище з культурами мікроміцетів, було 

показано, що в отриману мікроміцетами дозу значний вклад вносять вторинні 
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електрони, які виникали при взаємодії опромінення з середовищем 

культивування мікроміцетів (рис. 2.4.). В результаті Комптонівського 

розсіювання -квантів 
137

Cs з енергією 662 кеВ на стінці чашки Петрі та 

агаризованому середовищі чи на поверхні рідкого середовища у колбі ( в 

залежності від умов експерименту), утворювався потік електронів з 

неперервним спектром та граничнoю енергією біля 500 кеВ (рис. 2.4.), та 

незначна домішка від потоку електронів 
90

Y з граничнoю енергією 2,3 МеВ, 

яку добре видно на частині спектру, наведеному у логарифмічних 

координатах. 

Таким чином, грибна біомаса опромінюється як -квантами з енергією 

662 кеВ і КхВа так і комптонівськими електронами та електронами при 

розпаді 
90

Y. У даному випадку не можливо використати загальні формули 

для розрахунку доз, так як основна доза утворюється саме за рахунок 

вторинних електронів. Тому необхідно розраховувати дозу з використанням 

формул, які використовують переріз поглинення.  

Для даного випадку були проведені вимірювання потоку електронів та 

-квантів, котрі опромінюють грибну масу, знаючи ці дані можливо оцінити 

вклад електронної та гама-компоненти. Для даного випадку поглинання 

електронів дає приблизно в 300 разів більшу дозу ніж гама-кванти. 

Використовуючи ці дані та припускаючи рівномірне накопичення у зразку 

грибної маси за весь період експозиції, було оцінено, що потужність 

експозиційної дози складає 5-6 Гр на генерацію при опроміненні упродовж 

місяця. Зазвичай маса агару приймалась рівною 110 г, а маса пророслого 

міцелію за час досліду склала приблизно (3,5 – 4,0) г. 

Крім того, практично було встановлено, що величина поглинутої дози 

опромінення для мікроскопічних грибів не суттєво залежала від матеріалу 

посуду (скло, пластик), в якому проводились дослідження, її зміни не 

перевищували 10 – 15%.  

У роботі використані джерела з низьким значенням ЛПЕ 

випромінювання, (не перевищує 0,3 кеВ/мкм), що не призводять до порушень 
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клітин на рівні ДНК, як відомо, найбільші порушення у структурі ДНК 

викликає випромінювання в діапазоні 100 – 200 кеВ/мкм [34; 143; 300].  

 

2.2.3. Отримання опромінених генерацій досліджених вихідних штамів  

Отримання опромінених та неопромінених генерацій від вихідних штамів 

досліджуваних видів Cladosporium cladosporioides, Hormoconis resinae,  

Aspergilus versicolor, Paecilomyces lilacinus проводили проведені синхронно 

(тобто за у той самий час, з використанням тих саме середовищ та ін.) за дії 

хронічного опромінення в контрольованих модельних умовах та за його 

відсутності.  

За допомогою адаптованої модельної системи, були проведені 

довгострокові дослідження у контрольованих умовах, у результаті яких було 

отримано три генерації опромінених мікроміцетів: перша була отримана після 

опромінення вихідних штамів (з радіоадаптивними властивостями, виділеного з 

Зони відчуження та виділеного з територій з фоновим рівнем радіоактивності, 

що таких властивостей не мав) упродовж 30 діб (поглинута доза 6 Гр ); другу – 

після опромінення штамів першої генерації протягом 30 діб (поглинута доза 

6 Гр); третя – після такого ж опромінення другої генерації (поглинута доза 

6 Гр).  

 

2.3. Вимірювання параметрів росту мікрoміцетів 

 Для визначення швидкості радіального росту (К r) на агаризованих 

середовищах колоній досліджуваних мікроміцетів кожні 12 годин проводили 

вимірювання їх діаметру. Розрахунок радіальної швидкості росту 

проводили за формулою [73]: 

0

0

tt

RR
K t

r  

де: R0  - радіус колоній в початковий момент часу t0 ;  

Rt  - радіус колоній в момент часу t.  
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2.4. Визначення активності ферментів антиоксидантного захисту 

2.4.1. Отримання дезинтеграту для визначення активності 

внутрішньоклітинних ферментів мікроміцетів 

Для отримання дезинтеграту внутрішньоклітинних ферментів відділену 

біомасу мікроміцетів багаторазово промивали від залишків культуральної 

рідини дистильованою водою, а клітини руйнували за допомогою розтирання 

у рідкому азоті та суспендували в 0,15 М калій-фосфатному буфері (рН 7,0). 

Залишки клітин видаляли шляхом центрифугування отриманого 

дезинтеграту при 8000 об/хв. та в супернатані визначали активність 

внутрішньoклітинних ферментів пероксидази, каталази та СОД. 

 

2.4.2. Визначення каталазної активність мікроміцетів  

Величину каталазної активності визначали спектрoметричним методом, 

суть якого полягає у здатності пероксиду водню утворювати з солями 

молібдену стійкий забарвлений комплекс при довжині хвилі 410 нм [70]. За 

умовну oдиницю активності приймали зниження оптичної густини у 1мл 

реакційної суміші, перерахoваної на 1мг внесеного білку.  

Каталазну активнісь виражали в ммолях розкладеного Н2О2 хв
-1 

мг
-1

 

білку. 

Розрахунок величини активності ферментів перoксидази та каталази в 

досліджуваних зразках проводили за формулою: 

310
PD

A , 

де: А – активність ферменту, в МЕ [моль/хв.*мл]; 

ΔD – зміна оптичної густини за 1 хв (характеризується тангенсом кута 

нахилу кінетичної кривої); 

Р – фактор розведення; 
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- молярний коефіцієнт екстинції субстрату при довжині хвилі 

реєстрації див. табл. 2.2. 

 

Таблиця 2.2 

Величина молярного коефіцієнту екстинції для використаних субстратів 

Субстрат Молярний коефіцієнт екстинції,  

АБТС 29500 М
-1 

см
-1

 

Пероксид водню 22,2 М
-1 

 см
-1

 

 

2.4.3. Визначення пероксидазної активності мікроміцетів  

Величину пероксидазної активності визначали спектрофотометрично 

[322] при довжині хвилі 436 нм, як субстрат використовували АБТС  (2,2'-

азино-біс(3-етилбензотіазолін-6-сульфонова кислота) у aцетатному буфері, 

рН 5,5. Реакцію запускали 5 мкл 3% перoксиду водню.  За умовну одиницю 

активності приймали приріст оптичної густини у 1мл реакційної суміші, 

перерахованої на 1мг внесеного білку.  

АБТС (ABTS 2,2'-azino-bis(3-ethylbenzothiazoline-6-sulphonic acid) 

виробництва фірми “Sigma”. 

 

2.4.4. Визначення супероксиддисмутазної активності мікроміцетів  

Величину активності супероксиддисмутази (СОД) визначали 

спектрофoтометричним методом при довжині хвилі 406 нм за ступенем 

гальмування реакції окислення кверцетину [72]. За одиницю активності СOД 

приймали таку кількість білка, яка інгібувала швидкість реакції окислення 

кверцетину на 50% від максимальної активності ферменту і переховували на 

1 мг білка супернатану.  

% інгібування = %100
406

406406

D

DD
,  
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де: 
406D  - зміна оптичної густини при 406 нм за 20 хв. в контрольній 

пробі, без СОД; 

 
406D  - зміна оптичної густини при 406 нм за 20 хв. в дослідній пробі, 

що містить СОД. 

Концентрацію білка у пробах визначали за методом Bredford, 

використовуючи як стандарт альбумін сирoватки бика [160].  

 

2.5. Дослідження взаємодії у системі мікроміцет - «гаряча частинка» 

Дослідження взаємодії у системі мікроміцет - «гаряча частинка» 

проводили при культивуванні опроміненої генерації C. cladosporioides 4061 в 

рідкому середовищі в оліготрофних умовах (з використанням рідкого 

поживного середовища Чапека з 1 г/л глюкози) [290].  

Дослідження були проведені у двох варіантах досліду, які відрізнялись 

розташуванням «гарячої частинки» у середовищі культивування.  

«Гаряча частинка» SL-4 була розміщена у на спеціальній підложці, яка 

дозволила їй упродовж всього експерименту знаходитись на поверхні 

середовища. «Гаряча частинка» SL-15 відразу при внесенні у колбу 

занурилась на дно, де вона знаходилась упродовж всього експерименту. 

Проводили засів культури C. cladosporioides 4061 (суспензія 1х10
6
конідій/мл 

в середовищі Чапека з 1г/л глюкози) і колби поміщали у термостат з 

температурою 25±2ºС. Експеримент було проведено упродовж 60 днів. 

Надалі окремо відділяли усі компоненти досліджуваної системи: 

залишки «гарячих частинок», культуральну рідину, міцелій. Після 

спеціальної підготовки визначали питому активність кожного компонента 

цієї системи. Основні γ-спектроскопічні вимірювання виконувались на 

антикомптонівському спектрометрі [138]. Питому активність 
90

Sr в пробах 

визначали на β-спектрометрі "СЄБ-50". 

 

2.6. Статистична обробка результатів 
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Статистичну обробку отриманих результатів проводили на комп'ютері 

з використанням програм Excel. Для підтвердження статистичної 

достовірності всі експерименти проводили у 3-5 повторностях. 

Статистичну oбробку результатів здійснювали з використанням 

програми Statistica 6.0. Результати досліджень відповідно t- критерію 

Стьюдента виявились статистичнo дoстовірними при рівні значимості р  

0,05 [20]. 
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РОЗДІЛ 3 

 ВПЛИВ ХРОНІЧНОГО ОПРОМІНЕННЯ НА ВИЖИВАНІСТЬ ТА 

ШВИДКІСТЬ РАДІАЛЬНОГО РОСТУ У ОПРОМІНЕНИХ 

ГЕНЕРАЦІЯХ МІКРОМІЦЕТІВ 

 

При оцінці екологічних ризиків, які отримує біогеоценоз на величезних 

територіях у наслідок дії хронічного опромінення, найбільш актуальним у 

теперішній час є впровадження комбінованого (лабораторно - польового) 

підходу для дослідження [208].  

Такій підхід, зокрема, для дослідження впливу хронічного 

опромінення на мікобіоту ґрунтів Зони відчуження, потребує створення 

експериментальних модельних систем, які максимально імітують стан 

радіоактивного забруднення в реальних природних умовах. Такі штучні 

модельні системи дозволяють в лабораторних умовах контролювати кількісні 

параметри хронічного опромінення в форматі доза – ефект з урахуванням 

потужності дози. 

Хронічне іонізуюче опромінення спричиняє як безпосередній вплив 

на живі організмі, зокрема мікроміцети, так і віддалений у часі, який може 

охоплювати декілька генерацій. Відповідь мікроміцетів на дію опромінення 

складається з різних за природою процесів, які у сукупності визначають 

системну відповідь. 

 На сьогодні для багатьох організмів відомо, що адаптація проявляється 

на двох рівнях: на онтогенетичному, що реалізуються у сукупності 

радіоадаптаційних процесів, та на філогенетичному, яка реалізується за 

рахунок зростання гетерогенності популяції, про що свідчить збільшення 

варіабельності реакцій-відповідей на дію опромінення у нових генерацій, що 
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в свою чергу, призводить до формування більш стійких до радіації 

популяцій. 

 

 

3.1. Виживаність мікроміцетів за дії хронічного опромінення 

 Метою даного етапу роботи було оцінити вплив хронічного 

опромінення на виживаність досліджуваних мікроміцетів за умов, в яких 

проводиться отримання нових опромінених генерацій.  

В теперішній час у ґрунті відбуваються зміни у співвідношенні 

активності радіонуклідів, які визначаються їх перетвореннями у часі, 

періодом напіврозпаду та ін., що призводить до якісних змін його 

радіонуклідного складу. Для проведення цих досліджень була створена 

адаптована до теперішніх умов модельна установка, в якій як основне 

джерело випромінювання був використаний ґрунт, що був відібраний у 2013 

році у Зоні відчуження, поблизу с. Янів. Детальна характеристика щодо його 

радіонуклідного складу наведена у розділі 2.  

Було проведено вивчення впливу хронічного опромінення на 

виживаність трьох генерацій досліджуваних мікроміцетів, з урахуванням 

змін умов опромінення і, відповідно, величини отриманої мікроміцетами 

поглинутої дози (див. розділ 2).  

В попередніх дослідженнях з використанням раніше створеної 

модельної установки нами було показано, що у діапазоні доз від 0,01 Гр до 2 

Гр у досліджуваних мікроміцетів спостерігали гормезисні ефекти. Слід 

зазначити, що  хронічне опромінення у зазначеному діапазоні доз не 

впливало достовірно на виживаність досліджуваних грибів, тобто було 

зроблено висновок, що такі дози є малими для досліджуваних мікроміцетів 

[134].  

В зв’язку з тим, що нашою поточною задачею було отримання трьох 

опромінених генерацій мікроміцетів, кожна з яких зазнавала опромінення 

упродовж місяця, постала необхідність з’ясувати, як впливає хронічне 
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опромінення упродовж трьох місяців при потужності експозиційної дози 3 

мР/год на виживаність мікроміцетів в порівнянні з неопроміненими штамами 

за кількістю колоніє-утворюючих одиниць (КУО).  

Для проведення цих досліджень вихідними були штами кожного з 

чотирьох видів з радіоадаптивними властивостями, що виділені з Зони 

відчуження ЧАЕС та ті, що виділені з територій з фоновим рівнем 

радіоактивності (15 мР/год) та не проявляли радіоадаптивних властивостей, 

які були піддані впливу опромінення низької інтенсивності в адаптованій  

модельній системі. Відповідно для кожної опроміненої генерації (упродовж 

одного місяця) поглинута доза  складала 6 Гр, але слід враховувати, що друга 

та третя генерації зазнали попереднього впливу опромінення, що може 

позначитись на їх виживаності. Нами було проведено дослідження 

виживаності мікроміцетів через один, два та три місяці після опромінення, 

що би мати дані відносно впливу загальної дози хронічного опромінення у 

18 Гр на досліджувані гриби (рис. 3.1 – 3.4). 

Показано, що при поглинутих дозах опромінення від 6 Гр до 18 Гр у всіх 

досліджених штамів виявлено коливання у відсотку пророслих конідій (по 

відношенню до пророслих конідій у неопроміненому контролі), тобто у 

виживаності.  

Проте слід зазначити, що виявлені зміни у виживаності порівняно з 

контролем не є достовірними, тобто дози опромінення низької інтенсивності 

(3,0 мР/год) не проявляли пригнічуючої дії на проростання конідій 

мікроміцетів. Такі умові опромінення не впливали на виживаність 

опромінених генерацій як вихідних штамів з радіоадаптивними 

властивостями, що були виділені з зони відчуження, так і вихідних штамів 

виділених з територій з фоновим рівнем радіоактивності, що зазнали 

опромінення вперше.  
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Рис. 3.1. Відносна виживаність трьох генерацій Cladosporium 

cladosporioides за дії хронічного опромінення, M m; n = 4; * - позначено 

статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

Примітка: 4061 – вихідний штам з фонових територій, 4 – вихідний 

штам з Зони відчуження, І – один місяць (6 Гр); ІІ – два місяці (12 Гр); ІІІ – 

три місяці (18 Гр). 
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Рис. 3.2. Відносна виживаність трьох генерацій Paecilomyces lilacinus за 

дії хронічного опромінення, M m; n = 4; * - позначено статистично 

достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

Примітка: 4099 – вихідний штам з фонових територій, 1941 – вихідний 

штам з Зони відчуження, І – один місяць (6 Гр); ІІ – два місяці (12 Гр); ІІІ – 

три місяці (18 Гр). 

 

Таким чином, встановлено, що за даних умов хронічного опромінення, 

отримані поглинуті дози в діапазоні від 6 Гр до 18 Гр для досліджуваних 

мікроміцетів є малими. Отримані дані доповнюють попередньо отримані 

результати та розширюють встановлений кількісний  діапазон малих доз для 
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мікроміцетів за дії хронічного опромінення з потужністю  експозиційної дози 

3 мР/год.  

 

 

Рис. 3.3. Відносна виживаність трьох генерацій Aspergillus versicolor за 

дії хронічного опромінення, M m; n = 4; * - позначено статистично 

достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

Примітка: 432 – вихідний штам з фонових територій, 99 – вихідний 

штам з Зони відчуження, І – один місяць (6 Гр); ІІ – два місяці (12 Гр); ІІІ – 

три місяці (18 Гр). 

 

Якщо порівнювати величину малих доз для мікроміцетів з відомими 

величинами малих доз для більш високо диференційованих організмів, то 
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вона на два порядки вище ніж наведено у документах щодо безпечного 

впливу на організм людини та на три порядки вище ніж для культури клітин.  

 

 

 

Рис. 3.4. Відносна виживаність трьох генерацій Hormoconis resinae за 

дії хронічного опромінення, M m; n = 4; * - позначено статистично 

достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

Примітка: 801 – вихідний штам з фонових територій, 61 – вихідний 

штам з Зони відчуження, І – один місяць (6 Гр); ІІ – два місяці (12 Гр); ІІІ – 

три місяці (18 Гр). 

 

Отримані дані щодо розширеного діапазону малих доз опромінення для 

мікроміцетів добре узгоджується з результатами, виявленими в попередніх 

дослідженнях [127; 128; 190;206; 211], які свідчать про те, що формування 
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адаптивних властивостей у мікроміцетів з найвищою частотою (до 80%), 

відбувається у генерації мікроміцетів, місцем існування яких упродовж 

тривалого часу (роками) був ґрунт Зони відчуження з рівнем потужності 

експозиційної дози від 5 до 100 мР/год. Також вони доповнюють 

багаточисельні дані літератури щодо здатності формувати адаптивну 

відповідь у багатьох представників біоти за дії хронічного опромінення у 

малих дозах, а саме: бактерій [93; 96; 107] , комах [97], рослин [33; 37; 54; ], 

культури тканини [106], тварин і людини [3; 27; 46; 69; 92; 106; 141].  

 В літературі переважають дані відносно змін фізіолого-біохімічних 

властивостей грибів за дії оксидативного стресу в модельних умовах [6; 7; 

262]. 

 Таким чином, результати проведених досліджень з використанням 

адаптованої до поточних умов радіоактивного складу ґрунту Зони 

відчуження модельної системи, розшиюють кількісний діапазон малих доз, 

відомий для мікроміцетів.  

 В теперішній час особливо актуальним є дослідження віддалених 

наслідків впливу хронічного опромінення на різних представників біоти і 

більшість публікацій пов’язана з вивченням впливу хронічного опромінення 

на ряд генерацій дрозофіл, ракоподібних, рослинних та тваринних об’єктів 

[27; 30; 36; 44; 257]. В літературі обмежені дані щодо віддалених наслідків 

впливу хронічного опромінення на пострадіаційні генерації ґрунтових 

мікроорганізмів, а така інформація може бути корисною при вивченні їх 

адаптаційної здатності щодо як первинного мінералізуючого агенту ґрунту, 

що може взаємодіяти з «гарячими частинками» та впливати на розчинність і 

рухливість радіонуклідів.  

 

3.2. Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях 

мікроміцетів 

Відомо, що мікроміцети, які є компонентою біогеоценозу ґрунту і 

постійно включаються у перенос поживних речовин та інших компонентів, за 
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своєю масою становлять основну частину його мікробного ценозу [4]. На 

сьогоднішній день питання про наслідування цих властивостей у генераціях 

мікроміцетів є відкритим і потребує детального вивчення.  

Було проаналізовано характер змін у отриманих нами у трьох 

генераціях опромінених мікроміцетів чотирьох видів: Cladosporium 

cladosporioides, Hormoconis resinae, Paecilomyces lilacinus, Aspergillus 

versicolor.  Дослідження було проведено у порівняльному аспекті у 

опромінених генерацій батьківських штамів з радіоадаптивними 

властивостями та контрольних штамів цих видів, що таких властивостей не 

проявляли з неопроміненими генераціями цих же штамів. 

 

 3.2.1. Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях 

Cladosporium cladosporioides 

C. cladosporioides є одним з видів, який часто виділявся упродовж 

багаторічного моніторингу території Зони відчуження [52]. Було 

встановлено, що штам C. cladosporioides 4 проявляв радіоадаптивні 

властивості, активно накопичував радіонукліди, мав здатність обростати 

«гарячі частинки» чорнобильського походження, внесення міцелію цього 

штаму у ґрунт сприяло посиленому накопиченню 
137

Cs та 
144

Ce рослинами 

[74; 341; 342]. 

При рості на сусло-агарі (СА) виявлено різний характер зміни 

середньої швидкості радіального росту (Кr) у генераціях у C. cladosporioides 

4061 (виділений у приміщенні будинку у м. Київ в 2003 р., з потужністю 

експозиційної дози 12мкР/год) та C. cladosporioides 4 (виділений з ґрунту 

території ЧАЕС у 1986, з потужністю експозиційної дози 5мР/год) (рис.3.5). 

У C. cladosporioides 4061 було виявлено, що у першої та другої генерацій К r 

була близькою до неопроміненого контролю та у 3 рази збільшувалась у 

третій генерації. У генерацій C. cladosporioides 4 спостерігали інший 

характер змін Кr – стимуляцію у першій та третій генераціях, яка не 

перевищувала 140% та 125%, відповідно, та відсутність змін у другої.  
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При рості на голодному агарі (ГА) зміни Кr у генераціях 

C. cladosporioides 4061 різноспрямовані – від збільшення на 40% у першої до 

зменшення на 40% у другої та третьої (рис. 3.6).  

 

 

 

Рис. 3.5. Відносна середня швидкість радіального росту трьох 

опромінених генерацій штамів C. cladosporioides 4061 (а) та 

C. cladosporioides 4 (б) при рості на сусло агарі (СА), M m; n = 15; * - 

позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю 

(р 0,05) 

Примітка: Тут та для рис. 3.6-3.16: К – контроль (100%); І – перша 

генерація; ІІ – друга генерація; ІІІ – третя генерація 
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У генерацій C. cladosporioides 4 при рості на ГА менш виражені зміни - 

виявлено зростання Кr у першої генерації до 150% та відсутність змін у 

другої та третьої генерацій.  

Таким чином, у опромінених генерацій штаму з радіоадаптивними 

властивостями C. cladosporioides 4 та генерацій контрольного штаму 

C. cladosporioides 4061, що таких властивостей не мав, виявлені різні зміни Кr 

у генераціях, які залежали від середовища культивування.  

 

 

Рис. 3.6. Відносна швидкість радіального росту трьох опромінених 

генерацій штамів C. cladosporioides 4061 (а) та C. cladosporioides 4 (б) при 

рості на голодному агарі (ГА), M m; n = 15; * - позначено статистично 

достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

Так, при рості на СА максимальну Кr виявлено у третьої генерації 

контрольного штаму, яка більш ніж у 3 рази вища у порівнянні з третьою 

генерацією штаму з радіоадаптивними властивостями. На противагу цьому, 
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при рості на ГА менш виражене збільшення Кr (до 150%) виявлено у першої 

генерації обох штамів. Підсумовуючи отримані дані, слід зазначити, що 

більш виражені зміни у Кr виявлені у генерацій контрольного штаму 

порівняно з генераціями штаму з радіоадаптивними властивостями, що може 

бути пов’язане з тим, що у батьківського штаму сформувалась адаптація до 

такого опромінення, яка може певним чином унаслідуватись.  

 

3.2.2. Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях 

Paecilomyces lilacinus  

P. lilacinus є одним з видів, який часто виділявся упродовж 

багаторічного моніторингу Зони відчуження, крім того, проявляв стійкість до 

значного рівня радіоактивного забруднення ґрунту та до важких металів, такі 

властивості цього виду дали підставу авторам вважати його видом-

індикатором високих рівнів радіаційного забруднення, крім того проявляв 

здатність до трансформації паливних «гарячих частинок» чорнобильського 

походження [51; 52; 284]. 

Нами було встановлено (рис. 3.7.), що у генерацій штаму P. lilacinus 

1941 (виділеного з ґрунту “Рудого” лісу біля ЧАЕС у 1994 р., з потужністю 

експозиційної дози 1 мР/год ) з радіоадаптивними властивостями при рості 

на СА відбувалось поступове зменшення Кr у другої та третьої генерацій, 

максимальна величина якого складала 40%. 

У першій генерації контрольного штаму P. lilacinus 4099 (виділеного з 

грунту, Феофанія у 2002 р., з потужністю експозиційної дози 12 мкР/год) 

незначне зростання а у другої та третьої  − більш виражене пригнічення К r - 

до 60%. 
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Рис. 3.7. Відносна швидкість радіального росту трьох генерацій штамів 

P. lilacinus 4099 (а) та P. lilacinus 1941 (б) при рості на сусло агарі (СА), 

M m; n = 15; * - позначено статистично достовірні відмінності по 

відношенню до контролю (р 0,05) 

При пості на ГА (рис. 3.8) виявлено дещо інший характер змін у 

генераціях штамів P. lilacinus: лінійне зменшення Кr у генераціях 

контрольного штаму P. lilacinus 4099 на 20%, 40% та 60% відповідно, на 

противагу цьому у першої генерації штаму з радіоадаптивними 

властивостями P. lilacinus 1941 спостерігали збільшення Кr на 25% та 

зниження її величини у другої та третьої генерацій, менш виражене ніж у 

генерацій контрольного штаму 
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Рис. 3.8. Відносна швидкість радіального росту трьох генерацій штамів 

P. lilacinus 4099 (а) та P. lilacinus 1941 (б) при рості на голодному агарі (ГА), 

M m; n = 15; * - позначено статистично достовірні відмінності по 

відношенню до контролю (р 0,05).   

 

Підсумовуючи отримані дані, слід зауважити, що зміни у К r генерацій 

досліджуваних штамів P. lilacinus залежали від властивостей батьківських 

штамів. Відмінності у Кr у генерацій контрольного штаму більш виражені, як 

при рості на СА так і на ГА, ніж у генерацій штаму з радіоадаптивними 

властивостями – переважно у генераціях спостерігали зменшення К r. У 

попередніх дослідженнях, при вивченні в онтогенезі особливостей росту 

штамів P. lilacinus (зокрема, і батьківських штамів) було встановлено, що, на 

відміну від ряду інших видів мікроміцетів, їм притаманна однакова К r при 

рості на СА та ГА, яка знижувалася за безпосереднього впливу опромінення, 
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тобто за дію опромінення на лімітації джерела живлення штами цього виду 

реалізовували класичну К-стратегію [27; 135]. 

 

3.2.3 Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях 

Aspergillus versicolor. 

A. versicolor один з видів, який часто виділявся упродовж багаторічного 

моніторингу Зони відчуження [52]. Цей вид є убіквістом, але найчастіше 

зустрічається у приміщеннях і є причинним агентом багатьох захворювань 

[235]. 

При рості на СА спостерігали майже однаковий характер змін К r у 

генераціях у контрольного A. versicolor 432 (виділеного у Варяжських 

печерах в 1997 р., з потужністю експозиційної дози 12мкР/год) та штаму з 

радіоадаптивними властивостями A. versicolor 99 (виділеного у приміщенні 

4-го блоку ЧАЕС в 2003 р., з потужністю експозиційної дози 70000 мР/год) 

(рис. 3.9.).  

У A. versicolor 432 спостерігається збільшення Кr у першій генерації та 

його зниження у другій та третій генерацій, а у A. versicolor 99 – майже 

однакова Кr (в порівняні з відповідними неопроміненими генераціями) у 

першої генерації та зниження у другій та третій генераціях, тобто виявлені 

аналогічні зміни у другій та третій опромінених генераціях контрольного 

штаму A.versicolor 432 та штаму A. versicolor 99 з радіоадаптивними 

властивостями. 

При рості на ГА спостерігались різноспрямовані зміни швидкості росту 

досліджуваних штамів. У A. versicolor 432 було виявлено зниження Кr у 

порівнянні з контролем у першої та другої генерації, та збільшення до 230% у 

третьої генерації (рис. 3.10.).  
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Рис. 3.9 Швидкість радіального росту трьох опромінених генерацій штамів 

A. versicolor 432 (а) та A. versicolor 99 (б) при рості на сусло агарі (СА), M m; 

n = 15; * - позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до 

контролю (р 0,05) 

 

Для A. versicolor 99 було виявлено незначне збільшення (до 130%) К r у 

першої генерації та відсутність достовірних змін у другої та третьої 

генерацій. Слід зазначити, що зміни Кr у генераціях залежить від середовища 

культивування. 

Таким чином, встановлено, що у генерацій штаму з радіоадаптивними 

властивостями зміни Кr менш виражені, переважає відсутність впливу чи 

зменшення Кr,  що може свідчити про те, що у батьківського штаму 

сформувалась адаптація по типу к-стратегії і вона унаслідується. У генерацій 

контрольного штаму A. versicolor 432, відбувається зміна пригнічення   та 
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пришвидшення Кr, у різних генерацій в залежності від середовища 

культивування.  

 

 

 Рис. 3.10. Відносна швидкість радіального росту трьох опромінених 

генерацій штамів A.versicolor 432 (а) та A.versicolor 99 (б) при рості на 

голодному агарі (ГА), M m; n = 15; * - позначено статистично достовірні 

відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

3.2.4. Швидкість радіального росту у пострадіаційних генераціях 

Hormoconis resinae 

Одним з видів, який часто виділявся упродовж багаторічного 

моніторингу Зони відчуження був H. resinae. Цей вид відомий як 

«керосиновий гриб», що викликає біопошкодження авіаційного палива та 

паливних матеріалів [4], продуцент меланіну та ряду інших біологічно 

активних сполук [48; 247; 309]. Було встановлено, що штам H. resinae 61 мав 

радіоадаптивні властивості [127; 327; 328]. 
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Встановлено, що для поколінь опроміненого контрольного штаму 

H. resinae 801 (виділений з чорноземного ґрунту, біля с. Костянтинівка в 

2004 р. з потужністю експозиційної дози 12 мкР/год ) (рис. 3.11. – 3.12.) 

характерна фазність у зміні Кr - незначне зниження у другій та істотне у 3,5 

раза підвищення у третій, зміни Кr мають однотипний характер при 

культивуванні на обох середовищах як СА так і ГА. 

 
Рис. 3.11. Відносна швидкість радіального росту трьох генерацій 

штамів H. resinae 801 (а) та H. resinae 61 (б) при рості на сусло агарі (СА), 

M m; n = 15; * - позначено статистично достовірні відмінності по 

відношенню до контролю (р 0,05) 

У генерацій батьківського штаму H. resinae 61, який має радіоадаптивні 

властивості, спостерігали виражене підвищення Кr у третій генерації, котре 

залежало від середовища культивування і перевищувало контрольний рівень 

(без опромінення) при рості на СА у 4 рази та у 6 разів при рості на ГА. 
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Рис. 3.12. Відносна швидкість радіального росту трьох генерацій 

штамів H. resinae 801 (а) та H. resinae 61 (б) при рості на голодному агарі 

(ГА), M m; n = 15; * - позначено статистично достовірні відмінності по 

відношенню до контролю (р 0,05) 

 
Таким чином, при вивченні характеру змін на рівні організму у 

генерацій чотирьох опромінених видів мікроміцетів Cladosporium 

cladosporioides, Hormoconis resinae, Paecilomyces lilacinus, Aspergillus 

versicolor, виділених з різних екотопів Зони відчуження, встановлено ряд 

нових фактів та виявлено певні закономірності [9; 28; 124;125].  

Показано, що у 75% досліджених видів (у трьох з чотирьох) виявлена 

більша варіабельність змін Кr у генерацій контрольних штамів. Тільки у 

штамів виду H. resinae збільшення Кr у генерацій штамів з радіоадаптивними 

властивостями дещо більш виражене, ніж у генерацій контрольного штаму. 
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Більшу амплітуду змін у Кr виявлено при рості досліджених 

мікроміцетів на бідному за джерелом вуглецю середовищі у генерацій трьох 

видів: P. lilacinus, A.versicolor, H. resinae. 

Встановлено, що характер змін Кr у опромінених генерацій штамів з 

радіоадаптивними властивостями досліджених видів мікроміцетів має три 

типи реакцій-відповідей:  

а) незначне збільшення (30-45%) Кr (C. сladosporioides та A.versicolor);  

б) значну (до 600%) активацію  Кr (H. resinae);  

в) незначне зменшення (на 40%) Кr (P. lilacinus). 

Отримані дані свідчать про те, що зміни Кr перш за все визначаються 

видовими ознаками. Найбільша варіабельність у Кr виявлена переважно у 

першої та третьої генерацій у різних видів. 

У попередніх дослідженнях було встановлено, що у 80% мікроміцетів, 

що були виділені з території Зони відчуження, тобто тривалий час 

знаходились в умовах хронічного опромінення, сформувались нові 

радіоадаптивні властивості, які полягали в позитивній реакції на дію великих 

доз опромінення – позитивний радіотропізм, стимуляція гіфального росту 

[50; 126; 327; 343]. Можливим поясненням формування нових 

радіоадаптивних властивостей за дії хронічного опромінення є відбір 

природно стійких до опромінення форм, виходячи з того, що мікроміцети -  

це організми з досить швидким ростом, які здатні утворювати протягом 

одного року десятки генерацій, у яких сформувалась транс-генераційні зміни, 

які збільшують адаптацію до опромінення. 

 В літературі практично відсутні дані щодо ефектів хронічного 

опромінення у генераціях грибів, є лише поодинокі повідомлення щодо 

впливу хронічного опромінення на транс-генераційну передачу адаптивних 

властивостей у рослин за дії фітопатогенних грибів [44; 45]. 

В умовах вегетаційних дослідів, було встановлено, що враженість 

борошнистою росою (Erysiphe graminis DC. f. sp. tritici Em. Marchal) та бурою 

іржею (Puccinia triticana Erikss. & Henn.) рослин трьох сортів пшениці 
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Triticum aestivum L. (Миронівська 808, Полісська 70, Киянка), що були 

вирощені з насіння, яке було зібране у Зоні ЧАЕС, у 1,5 2,0 раза вище, ніж у 

рослин, що були вирощені з контрольного насіння [44; 45]. 

При штучному інфікуванні бурою іржею авторами було відмічено 

посилення розвитку хвороби у рослин, які виросли на ділянках з підвищеним 

радіаційним фоном.  

На думку П. А. Дмитрієва та співавторів, отримані дані свідчать про 

активні формо - та расоутворюючі процеси, що відбуваються з 

фітопатогенами у Зоні ЧАЕС, наслідком яких є зміни структури популяцій 

збудника стеблової іржі злаків Puccinia graminis Pers. [45]. У Зоні ЧАЕС була 

знайдена "нова" популяція Puccinia graminis Pers з високою частотою 

трапляння більш вірулентних клонів порівняно з іншими регіонами України. 

Отримані незалежні порівняльні результати в умовах вегетаційних дослідів 

та польових стаціонарів дозволили авторам зробити висновок про вплив 

хронічного опромінення на взаємодію системи патоген-рослина, що визначає 

необхідність та актуальність моніторингових досліджень з метою контролю 

за формуванням мікроеволюційних процесів як у рослин, так і у 

фітопатогенів [45]. 

Переважна більшість даних щодо вивчення ефектів хронічного 

опромінення у кількох генераціях представлена для рослинних об’єктів, 

дрозофіл, ракоподібних, мишоподібних гризунів, культури клітин та ін. [42; 

60; 75; 119; 137; 148; 267]. 

Відомі дані багаторічних досліджень наслідків низько інтенсивної дії 

іонізуючої радіації і радіоактивного опромінення на популяції мишоподібних 

гризунів, які мешкають в зоні аварії на Чорнобильській АЕС і на території 

Північного радіоекологічного стаціонару [119]. Авторами встановлено, що 

хронічна дія радіації призводить до достовірної зміни величини генетичних 

змін, які визначаються на рівні цитогенетичних порушень, інтенсивності 

розмноження та плодовитості. 



74 

 

При вивченні багаторазового опромінення рослин Arabidopsis thaliana 

малими дозами УФ-В до початку генеративної фази, встановлено наявність 

гормезисних ефектів і формування адаптивної відповіді в залежності від дози 

та генотипу рослин [42]. Показано, що адаптуюче опромінення рослин F0 

всіх генотипів викликає стимуляцію росту коренів у проростків наступного 

(F1) неопроміненого покоління. Було встановлено, що вираженість такого 

транс-генеративного ефекту залежала від дози опромінення, віку і генотипу 

опромінених рослин. 

Одержані дані свідчать, що УФ-В опромінення рослин A. thaliana у 

малих дозах упродовж вегетації призводить до формування і транс-

генераційної передачі гормезису і адаптивної відповіді. Опромінення малими 

дозами рослин в F0 призводить до формування адаптивної відповіді у рослин 

F1 дикого типу і дефектних за саліцилатною сигнальною системою. У рослин 

дефектних за жасмонатною сигнальною системою адаптивна відповідь не 

формується [42].  

При дослідженні другого покоління опромінених сосен виявлено 

підвищення частоти морфозів, які пов’язані з порушенням апікального 

домінування у 5 – 10 разів порівняно до контролю [137]. Суттєвих змін 

виживаності та швидкості росту у нащадків опромінених сосен не було 

виявлено. Висока частота морфологічних аномалій у другому поколінні була 

основною відмінністю у наслідок впливу іонізуючого опромінення на 

популяції сосни у результаті аварії на ЧАЕС.  

 Хронічне опромінення в малих дозах (10 сГр за покоління) призводить 

до зміни рівня адаптації експериментальних популяцій дрозофіли, які 

знижують чисельність, виживаність і поступовий ріст плодовитості дрозофіл 

[55 − 58]. 

 В літературі у ракоподібних описані радіаційно-індуковані ефекти 

хронічного опромінення в декількох поколіннях [289]. Alonzo із співавторами 

(2008) і Massarin (2010) виявили негативний ефект, а у Daphnia magna при 

хронічному α-опроміненні виявили зміну життєдіяльності і плодовитості 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Parisot%20F%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=25840277
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поколінь F2. Parisot et al. (2015) виявив відновлення чисельності дафній і 

спад плодовитості в поколіннях F1 в порівнянні з початковим поколінням. У 

інфузорій Spirostomum ambiguum, що вегетативно розмножуються, виявлено 

пролонговане у 10-15 поколіннях зниження виживаності при гострому γ-

випромінюванні вихідних вибірок у дозах від 50 Гр [114] 

При дослідженні виживання потомства ракоподібних D. magna із 

поколінь F2 і F3, отриманих від вихідної вибірки покоління (F0) опроміненої 

дозою 100 і 1000 мГр, авторами був виявлений ефект зниження виживаності 

у опромінених дафній першого після радіаційного покоління, який не 

зберігався в більш віддалених поколіннях дафній F2 і F3 [114]. Отримані на 

ракоподібних дані свідчать про можливість трансмісії в соматичні клітини 

потомственої геномної нестабільності, яка виникла у них під час 

опромінення і поступовому зменшенню цих змін в наступних генераціях. 

 Ці дані збігаються з результатами інших дослідників щодо віддалених 

наслідків хронічного опромінення дафній в декількох поколіннях по 

показниках життєдіяльності та розмноження [148], і з результатами недавніх 

дослідів зміни темпів розмноження нематоди Caenоrhabditis elegans в трьох 

поколіннях після опромінення 
137

Сs вихідної виборки [166]. Автори 

пов’язують отримані дані з проявом складних генетичних мутацій і 

епігенетичних подій, які проходили в попередніх поколіннях. 

Отримані нами дані доповнюють літературні відомості відносно 

характеристики віддалених ефектів дії хронічного опромінення на 

пострадіаційні генерації мікроміцетів, як одну з складових біогеоценозу, яка, 

як показано, постійно зазнає змін у часі. Виявлені відмінності у К r 

опромінених генерацій видів мікроміцетів, які суттєво відрізняються у 

штамів, в залежності від їх екологічної спеціалізації та здатності 

трансформувати ряд важкодоступних субстратів.  

Найбільш виражені зміни Кr були виявлені у опромінених генерацій 

штамів виду H. resinae, які, як відомо, є потенційними біодеструкторами 

авіаційного палива та паливних баків, причинними агентами корозії 
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алюмінієвих конструкцій, продуцентами біологічно активних сполук, 

зокрема, ферментів та меланінів [226; 243; 309].  

Найбільша стимуляція Кr виявлена у штамів H. resinae: у третій генерації 

контрольного штаму при рості на СА та ГА вона збільшувалась у 3,50 та 3,70 

раза, а у третій генерації штаму з радіоадаптивними властивостями – у 4 та 6 

разів, відповідно, також було виявлено збільшення у 1,4 раза К r у першій 

генерації цього штаму.  

Така інформація щодо змін їхньої біологічної активності може мати 

практичне значення виходячи з властивостей цього виду - біодеструктору 

палива, агенту корозії, продуценту ряду біологічно активних сполук.  

Суттєві зміни виявлені і у опромінених генерацій C. сladosporioides виду, 

штами якого, як було встановлено раніше, проявляють здатність до 

направленого росту та трансформації «гарячих частинок» чорнобильського 

походження, переводу радіонуклідів, що знаходяться в них у біологічно 

доступні форми [50; 190; 343]. Крім того, цей вид відомий як продуцент 

біологічно активних сполук, зокрема, меланінів [103 − 105; 117; 176; 295] 

Показано, що у третьої опроміненої генерації контрольного штаму 

C. сladosporioides 4061 при рості на СА та у першої генерації при рості на ГА К r 

зростає у 3 та 1,45 раза, відповідно. У штаму з радіоадаптивними 

властивостями збільшення Кr виявлено у першої генерації як при рості на СА, 

так і ГА у 1,45 та 1,5 раза, відповідно.  

Отримані дані щодо активації росту у певних умовах опромінення 

можуть мати практичне значення при потенційному використанні цих штамів у 

технологіях біоремедіації забруднених об’єктів та при збільшенні активності 

продуцентів меланінових пігментів. 

A. versicolor є звичайним еврибіонтним видом у наземних та водних 

екосистемах, часто трапляється у вологих закритих приміщеннях, може 

викликати руйнування конструкційних матеріалів та призводити до алергічних 

захворювань людини, продукувати мікотоксини, крім того цей вид є 
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продуцентом білку, біологічно активних сполук, зокрема, ферменту 

гліцеролоксидази [19; 43; 157; 196; 235].  

Встановлено, що активація Кr  більш виражена у опромінених генерацій 

контрольного штаму A.versicolor 432 у 1,4 раза у першої генерації при рості 

на СА та у 2, 4 раза у третьої – при рості на ГА. У штаму A.versicolor 99 з 

радіоадаптивними властивостями збільшення Кr у 1,3 раза виявлено лише у 

першій генерації при рості на ГА. Отримані дані мають важливе значення як 

з точки зору запобігання умов, при яких може збільшуватися ушкоджуюча 

дія цих грибів, так і підбору умов для підвищення синтезу ними біологічно 

активних сполук. 

Найбільш виражені відмінності у зміни К r від інших видів були 

виявлені у P. lilacinus – виду - індикатору високих рівнів радіоактивного 

забруднення ґрунту [51; 52; 284]. Лише у першій опроміненій генерації К r 

була близька до контрольних значень, а друга і третя зменшувалась на 20 – 

60%, що свідчить про інший механізм адаптації до хронічного опромінення у 

цього виду порівняно з трьома іншими дослідженими нами видами. 

Таким чином, вперше отримані дані щодо характеру адаптації у трьох 

опромінених генерацій чотирьох видів мікроміцетів з різною екологічною 

спеціалізацією, що доповнює існуючу інформацію щодо комплексного 

аналізу біологічних наслідків радіоактивного забруднення довкілля. Слід 

зазначити, що у опромінених генераціях досліджених видів мікроміцетів 

виявлені більш виражені зміни Кr, ніж у батьківських штамів за 

безпосередньої дії опромінення.  

Накопичення даних щодо радіаційного та пострадіаційного впливу 

хронічного опромінення на мікроміцети на індивідуальному рівні окремих 

видів дозволить узагальнюючи накопичені дані, вивести певні 

закономірності отриманих ефектів та екстраполювати їх для більш складних 

біологічних екологічних систем.  
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РОЗДІЛ 4 

АКТИВНІСТЬ АНТИОКСИДАНТНИХ ФЕРМЕНТІВ 

У ГЕНЕРАЦІЯХ ҐРУНТОВИХ МІКРОМІЦЕТІВ 

 
Реакція організму на опромінення визначається появою радіобіологічних 

реакцій, яку можна віднести до пасивної відповіді, що реалізується у 

комплексі метаболічних змін: швидкості ростових процесів, морфогенезу та 

ін. Водночас у організму може проявляється і активна відповідь, яка 

запускається «сигналом тривоги» та реалізується у активації процесів 

репарації, підвищенні активності системи антиоксидантного захисту і інших 

компонентів, яка забезпечує радіорезистентність, що призводить до 

підвищеної специфічної та неспецифічної адаптації організму. Всі ці реакції 

відповіді організму можна розглядати як пристосування до нового 

антропогенного чинника. 

Одним з шляхів, завдячуючи якому організм пристосовується до 

оксидативного стресу, який формується у наслідок утворення підвищеної 

кількості активних форм кисню за дії іонізуючого опромінення, є зміни у 

функціонуванні ферментативної складової системи антиоксидантного 

захисту [5; 91; 149; 154; 171; 215; 229; 298]. Ферменти антиоксидантного 

захисту здатні різними шляхами трансформувати надлишок пероксиду водню 

в клітині: каталаза безпосередньо розщеплює пероксид водню, в той час як 

пероксидаза каталізує окиснення органічних субстратів пероксидом водню, 

що приводить до розкладу останнього. 

В літературі з’являються окремі дані щодо особливостей функціонування 

ферментів антиоксидантного захисту у пострадіаційних генерацій різних 

представників біоти, зокрема, рослин [24]. Проте обмежені відомості щодо 

віддаленої дії хронічного іонізуючого опромінення на функціонування 

каталази, пероксидази та СОД у опромінених генерацій мікроміцетів. Такі дані 

матимуть незаперечну цінність для виявлення можливих механізмів адаптації 

наступних генерацій мікроміцетів, які є суттєвою і активною компонентою 
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біогеоценозу в природних умовах, що впливає на міграцію радіонуклідів та 

транслокацію поживних речовин.  

Дослідження впливу хронічного опромінення на функціонування 

антиоксидантної системи у трьох пострадіаційних генерацій мікроміцетів 

були проведені з використанням адаптованої модельної системи, як і у 

дослідженнях швидкості радіального росту у цих же генерацій.   

 

4.1 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних 

генераціях Cladosporium cladosporioides. 

Було проведено дослідження змін активності комплексу 

антиоксидантних ферментів у C. cladosporioides (рис.4.1-4.5). При вивченні 

змін супероксиддисмутазної (СОД) активності у трьох генерацій 

контрольного штаму C. cladosporioides 4061 (виділений у приміщенні 

будинку Києва в 2003 р. з потужністю експозиційної дози 12 мкР/год), що не 

проявляв радіотропізму, було виявлено незначні коливання (пригнічення та 

збільшення) активності цього ферменту (рис. 4.1). Зміни активності СОД 

були достовірними лише у другій генерації та складали 125%. На противагу 

цьому, у трьох генерацій C. cladosporioides 4 (виділений з ґрунту території 

ЧАЕС у 1986 р. з потужністю експозиційної дози 5мР/год), що проявляв 

радіоадаптивні властивості спостерігали лінійне збільшення активності СОД 

від першої до третьої генерації, яке досягало 200 % у третій генерації. 

Отримані дані свідчать що є відмінності наслідування щодо СОД активності і 

генерацій батьківських штамів контрольного та з радіоадаптивними 

властивостями, у якого значно більш виражений адаптаційний потенціал, 

який реалізується у гормезисному ефекті, а також визначає підвищену 

здатність цього ферменту дисмутації надлишку супероксидних аніонів у 

пострадіаційних генерацій цього штаму.  
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Рис. 4.1. Супероксиддисмутазна активність трьох генерацій штамів 

C. cladosporioides 4061 (а) та C. cladosporioides 4 (б), M m; n = 4; * -

 позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю 

(р 0,05) 

Примітка: тут та на рис. 4.2-4.20: К – контроль (100%); І – перша 

генерація; ІІ – друга генерація; ІІІ – третя генерація 

 

Продуктом реакції супероксиддисмутази є пероксид водню, який є 

субстратом для каталази, тому наступним кроком було дослідження 

каталазної активності трьох генерацій штамів двох батьківських штамів 

C. сladosporioides (рис. 4.2). 

У генерацій контрольного штаму C. cladosporioides 4061 зміни 

величини каталазної активності мали хвилеподібний характер, зміни були 

достовірними у всіх досліджених генерацій на відміну від СОД активності. 

Найбільші зміни каталазної активності виявлені у другій генерації 

C. cladosporioides 4061 - величина збільшення активності цього ферменту 

складала 260%, в той час як зміни активності СОД у другій генерації були 

удвічі нижчі - 125%. 
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Рис. 4.2. Каталазна активність трьох генерацій штамів 

C. cladosporioides 4061 (а) та C. cladosporioides 4 (б), M m; n = 4; * - 

позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю 

(р 0,05) 

 

Нами виявлені менш виражені зміни в активності каталази у генераціях 

штаму з радіоадаптивними властивостями C. cladosporioides 4 на відміну від 

значних змін СОД у нього. Активність каталази достовірно  зменшувалась на 

30% лише у першої генерації та залишалась без змін у другій та третій 

генерації, по відношенню до неопроміненого контролю. Слід зазначити, що 

характер змін активності СОД и каталази у генераціях цього штаму суттєво 

відрізнявся. 

Пероксид водню, який є субстратом для каталази, також є 

компонентом, що активує реакційний процес пероксидази. Тому нами було 

проведено вивчення впливу іонізуючого опромінення на зміну активності 

цього ферменту у генераціях батьківських штамів C. сladosporioides 

(рис. 4.3). 
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Рис. 4.3. Пероксидазна активність трьох генерацій штамів 

C. cladosporioides 4061 (а) та C. cladosporioides 4 (б), M m; n = 4; * - 

позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю 

(р 0,05) 

 

У генерацій контрольного штаму C. cladosporioides 4061 характер змін 

пероксидазної активності мав нелінійний хвилеподібний характер з 

зменшенням на 30% у першій генерації, збільшенням до 270% у другій 

генерації і поверненням до  контрольного рівня у третій.  

На противагу цьому, характер змін пероксидазної активності у 

генерацій штаму з радіоадаптивними властивостями C. cladosporioides 4 

суттєво відрізнявся від змін у них каталазної активності. У всіх трьох 

генераціях цього штаму виявлено збільшення майже до 400% пероксидазної 

активності. Тобто у генерацій цього штаму на фоні збільшення активності 

СОД спостерігається збільшення (гормезисний ефект) саме пероксидазної, а 

не каталазної активності. 

Виходячи з того, що супероксиддисмутаза, каталаза та пероксидаза 

пов’язані між собою ферменти, викликало цікавість визначення характеру 
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змін співвідношення цих ферментів у генераціях як контрольного штаму, так 

і штаму з радіоадаптивними властивостями.  

Виявлено, контрольний C. cladosporioides 4061 і C. cladosporioides 4 з 

радіоадаптивними властивостями, мають однаковий нелінійний характер 

змін у генераціях співвідношення каталаза/супероксиддисмутаза. Проте слід 

зазначити, що у генерацій контрольного штаму, який не прояв 

радіоадаптивних властивостей, цей характер змін є більш вираженим, ніж у 

штаму з радіоадаптивними властивостями, що тривалий час знаходився під 

впливом опромінення в Зоні відчуження (рис. 4.4).  

 

 

Рис. 4.4. Співвідношення активності каталаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів C. cladosporioides 4061 (а) та C. cladosporioides 4 (б), 

M m; n = 4; * - позначено статистично достовірні відмінності по відношенню 

до контролю (р 0,05) 

 

Слід зазначити, що величина співвідношення 

каталаза/супероксиддисмутаза у другій генерації контрольного штаму та 
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штаму з радіоадаптивними властивостями найбільше відрізнялась від 

співвідношення цих ферментів їх неопромінених генерацій (рис. 4.4). 

На противагу змінам співвідношення каталаза/СОД, зміни 

співвідношення пероксидаза/СОД (рис. 4.5) більш виражені у генерацій 

штаму з радіоадаптивними властивостями порівняно з генераціями 

контрольного штаму, що може свідчити про різний характер зміни 

метаболічних реакцій, у яких задіяні ці ферменти, і які успадковуються від 

батьківських штамів. 

 

 

Рис. 4.5. Співвідношення активності пероксидаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів C. сladosporioides 4061 (а) та C. cladosporioides 4 (б), 

M m; n = 4 

 

Таким чином, у досліджених генерацій C. cladosporioides виявлені 

зміни в активності антиоксидантних ферментів. Встановлено, що у генерацій 

контрольного штаму максимальні амплітуди змін у другій генерації, 

збільшення активності СОД та каталазної та пероксидазної активності. У 

генерацій штаму з радіоадаптивними властивостями виявлено інший 
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алгоритм змін – збільшення каталазної активності супроводжується 

збільшенням пероксидазної активності у трьох генерацій, при цьому 

практично не виявлено суттєвих змін у каталазній активності. Показано, що 

крім змін в активності досліджуваних ферментів, виявлені суттєві зміни і в їх 

співвідношенні. Більша варіабельність у активності досліджуваних 

ферментів виявлена у генерацій штаму C. cladosporioides 4 з 

радіоадаптивними властивостями.  

 

4.2 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних 

генераціях Paecilomyces lilacinus 

Було проведено дослідження змін активності комплексу 

антиоксидантних ферментів у P. lilacinus (рис. 4.6 – 4.10). 

У генерацій штамів P. lilacinus – виду - індикатору високих рівнів 

радіоактивного забруднення, виявлені відмінності у величині активності 

СОД (рис. 4.6).  
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Рис. 4.6. Супероксиддисмутазна активність трьох генерацій штамів 

P. lilacinus 4099 (а) та P. lilacinus 1941 (б), M m; n = 4; * - позначено 

статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

У генерацій контрольного штаму P. lilacinus 4099 (виділеного з ґрунту, 

Феофанія у 2002 р., з потужністю експозиційної дози 12 мкР/год) 

спостерігали збільшення активності СОД у першій та другій генерації на 40% 

та 65%, відповідно, та зменшення у третій до 50%. А у генерацій штаму 

Paecilomyces lilacinus 1941 (виділеного з ґрунту «Рудого” лісу» біля ЧАЕС у 

1994 р., з потужністю експозиційної дози 1 мР/год ) з радіоадаптивними 

властивостями, навпаки, зменшення активності СОД на 50% у першій 

генерації, відсутність змін у другій та підвищення до 215% у третій.  

Слід зазначити, що виявлено протилежні за направленістю 

(активація/пригнічення) зміни у активності СОД у генерацій штаму з 

радіоадаптивними властивостями P. lilacinus 1941 та генерацій контрольного 

штаму P. lilacinus 4099. 

Виявлені суттєві відмінності каталазної активності у генерацій 

P. lilacinus (рис. 4.7). 
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Рис. 4.7. Каталазна активність трьох генерацій штамів P. lilacinus 4099 

(а) та P. lilacinus 1941 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично достовірні 

відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 
Було встановлено, що у P. lilacinus 4099 виявлено збільшення каталазної 

активності у першій генерації, аналогічно першій генерації у СОД, однакове 

значення порівняно до неопроміненого контролю у другій генерації, що було 

протилежним до зростання у другій генерації СОД та зменшення у третьої до 

50%, яке було подібним до такого ж 50% зниження у СОД.  

На противагу цьому у генераціях P. lilacinus 1941, що мав радіоадаптивні 

властивості, було відмічено зниження каталазної активності у першій та 

другій генераціях на 50% та 75%, відповідно, яке співпадало із зниженням у 

першій генерації та відрізнялось у другій генерації із СОД з наступним 

різким зростанням до 250% у третій, що співпадало із зростаючим 

характером СОД у третій генерації. 

Встановлено, що зміни у каталазній активності, як і в активності СОД, 

мали протилежну направленість у генерацій контрольного штаму P. lilacinus 

4099 та штаму з радіоадаптивними властивостями. Максимальне зростання 

активності виявлено у першій генерації контрольного штаму та в третій 

генерації штаму з радіоадаптивними властивостями P. lilacinus 1941. 

Що стосується пероксидазної активності, то характер виявлених змін 

активності у генераціях контрольного штаму і штаму з радіоадаптивними 

властивостями відрізнявся від змін у генераціях каталазної активності 

(рис. 4.8).  

У контрольного штаму P. lilacinus 4099 була виявлена значно більш 

виражена амплітуда змін активності цього ферменту - збільшення активності 

у першій генерації до 200% з наступним зниженням у другій генерації до 

140% та однаковою порівняно до неопроміненого контролю активністю у 

третій генерації. Проте у генерацій штаму з радіоадаптивними властивостями 

P.  lilacinus 1941 було виявлено менш виражені зміни в пероксидазній 
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активності ніж у генерацій контрольного штаму – які складали 35% 

(зменшення активності) у першій генерації, були незначними у другій 

генерації, та були відсутні у третій. Для штамів цього виду, як було 

встановлено раніше, рівень супероксиддисмутазної активності вищий за 

відомий в літературі для багатьох мікроміцетів [91; 131 − 133; 223]. 

 

 

Рис. 4.8. Пероксидазна активність трьох генерацій штамів P. lilacinus 

4099 (а) та P. lilacinus 1941 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично 

достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

Аналіз змін співвідношення активностей пов’язаних між собою 

ферментів супероксиддисмутази, каталази та пероксидази у досліджених  

генерацій P. lilacinus, свідчив про досить помірні зміни їхньої амплітуди 

порівняно з такими у генерацій виду C.cladosporioides (рис. 4.9).   

У співвідношенні активностей каталаза/супероксиддисмутаза було 

виявлено практично подібний характер у контрольного штаму P. lilacinus 

виділеного на територіях з фоновим рівнем опромінення та штаму з 

радіоадаптивними властивостями, що був виділений з ґрунту «Рудого лісу» 
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біля ЧАЕС у 1994 році (рис. 4.9). Близькі порівняно до контрольного 

значення співвідношення активностей для P. lilacinus 4099 та P. lilacinus 1941 

відповідно у першій генерації, зниження у другій та майже однакова 

порівняно до контрольного значення співвідношення у третій генерації.  

 

 

Рис. 4.9. Співвідношення активності каталаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів P. lilacinus 4099 (а) та P. lilacinus 1941 (б), M m; n = 

4, * - позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до 

контролю (р 0,05) 

 

Співвідношення активностей пероксидаза/СОД у досліджених першій та 

другій генераціях обох штамів суттєво не відрізнялись від таких 

неопромінених штамів (рис. 4.10). Величина його збільшення у другій та 

зменшення у третій генерації P. lilacinus 4099 та P. lilacinus 1941була в 

діапазоні від 1,45 до 0,8. У третій генерації обох штамів виявлено значне 

збільшення співвідношення цих активностей до 2,25 та до 4 раза для 

P. lilacinus 4099 та P. lilacinus 1941 в порівнянні з їх співвідношенням у 

контролі.  
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Звертає на себе увагу той факт, що величина змін у співвідношенні 

пероксидаза/супероксиддисмутаза значно більш виражена у генераціях 

контрольного штаму ніж у генераціях штаму з радіоадаптивними 

властивостями. Зміни співвідношення активностей каталаза/СОД найбільш 

виражені у другій генерації, а зміни в співвідношенні активностей 

пероксидаза/СОД - у третій.  

 

 

Рис. 4.10. Співвідношення активності пероксидаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів P. lilacinus 4099 (а) та P. lilacinus 1941 (б), M m; n = 

4; * - позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до 

контролю (р 0,05) 

 

Таким чином, встановлено, що найбільші зміни  в активності СОД у 

P. lilacinus виявлені у першій та третій генераціях штаму з радіоадаптивними 

властивостями та контрольного, при цьому вони мають обернену 

направленість. Виявлено також різноспрямовані зміни каталазної активності 

у всіх трьох генераціях обох штамів, найбільш виражені у першій та третій. 
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Найменші зміни пероксидазної активності, достовірні відмінності виявлені 

тільки у першій генерації штаму з радіоадаптивними властивостями та 

контрольного, при цьому вони мають різноспрямований характер. Слід 

зазначити , що більш виражені зміни у співвідношенні пероксидаза/СОД ніж 

каталаза/СОД.   

 

4.3 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних генераціях 

Aspergillus versicolor 

Було проведено дослідження змін активності комплексу 

антиоксидантних ферментів у A. versicolor (рис. 4.11 – 4.15). 

Було виявлено значну амплітуду змін у активності СОД у всіх 

досліджених генерацій штамів A. versicolor (рис. 4.11)  

 

 
Рис. 4.11. Активність супероксиддисмутази трьох генерацій штамів 

A. versicolor 432 (а) та A. versicolor 99 (б), M m; n = 4; * - позначено 

статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

У першій генерації ферментативна активність зростала до 200% та 270% 

у A.versicolor 99 (виділеного у приміщенні 4-го блоку ЧАЕС у 2003 р., з 
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потужністю експозиційної дози 70000 мР/год) і A. versicolor 432 (виділеного 

у Варяжських печерах у 1997 р., з потужністю експозиційної дози 

12мкР/год), відповідно, а у другій генерації обох штамів зростала до 360 та 

340%. При цьому у третій генерації активність даного ферменту різко 

знижувалася і складала 50%. Тобто спостерігали нелінійну зміну цієї 

ферментативної активності у генераціях обох батьківських штамів з 

радіоадаптивними властивостями та контрольного.  

Було виявлено різноспрямовані зміни каталазної активності у генераціях 

контрольного штаму та штаму з радіоадаптивними властивостями (рис. 4.12).  

 

 

Рис. 4.12. Каталазна активність трьох генерацій штамів A. versicolor 432 

(а) та A. versicolor 99 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично достовірні 

відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 
У контрольного штаму виявили зниження ферментативної активності у 

першій та третій генераціях та підвищення у другій. На противагу цьому, у 

першій генерації штаму з радіоадаптивними властивостями були відсутні 

зміни у каталазній активності в порівнянні з контролем та виявлено 
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збільшення ферментативної активності у 3,8 та 4,8 раза у другій та третій 

генераціях. 

Слід зауважити, що зміни в активності СОД та каталази у досліджених 

генераціях A. versicolor здебільшого не співпадають за направленістю. 

Більша варіабельність змін каталазної активності виявлена у генерацій штаму 

з радіоадаптивними властивостями ніж у генерацій контрольного штаму 

A. versicolor. 

У досліджених генерацій A. versicolor 432 та A. versicolor 99 

спостерігали однаково спрямовані зміни у пероксидазній активності у 

генераціях. Суттєве (на 50%) зменшення у першій та третій генерацій та 

значне збільшення у другій генерації контрольного штаму до 240% та до 

900% у другій генерації штаму з радіоадаптивними властивостями (рис. 

4.13). Слід зазначити, що найбільш відрізняються зміни пероксидазної і 

каталазної активності у генераціях штаму з радіоадаптивними 

властивостями.  

 

Рис. 4.13. Пероксидазна активність трьох генерацій штамів A. versicolor 432 

(а) та A. versicolor 99 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично достовірні 

відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 
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У досліджених генераціях виявлені суттєві зміни в активності 

ферментів, викликало цікавість визначення характеру змін співвідношення 

цих ферментів у генераціях, як контрольного штаму так і штаму з 

радіоадаптивними властивостями (рис.4.14 – 4.15).  

Показано, що характер змін співвідношення активностей 

каталаза/супероксиддисмутаза у генерацій контрольного штаму та штаму з 

радіоадаптивними властивостями A. versicolor 99 також суттєво відрізняється 

(рис. 4.14).  

 

 

Рис. 4.14. Співвідношення активності каталаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій  штамів A. versicolor 432 (а) та A. versicolor 99 (б), M m; n = 

4; * - позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до 

контролю (р 0,05) 

 

У генерацій A. versicolor 432 спостерігали значне (до 0,13) зниження у 

першій та (до 0,47) у другій генерацій, і повернення до вихідного 

співвідношення у третій. На противагу цьому лише у першій генерації штаму 

з радіоадаптивними властивостями A. versicolor 99, спостерігали суттєве 
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зниження співвідношення активностей каталаза/супероксиддисмутаза, в 

другій – воно дещо перевищувало  вихідний рівень, а в третій – суттєво 

зростала величина співвідношення активностей цих ферментів у 9,5 раза. 

Таким чином, нами виявлено на ряду з суттєвими змінами в генераціях в 

активності цих ферментів значні зміни і в їх співвідношенні.  

Зміни співвідношення активностей пероксидаза/супероксиддисмутаза у 

генерацій контрольного штаму A. versicolor 432 і штаму з радіоадаптивними 

властивостями A. versicolor 99 відрізнялись від співвідношення активностей 

каталаза/супероксиддисмутаза (рис. 4.15). 

 

 

Рис. 4.15. Співвідношення активності пероксидаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів A. versicolor 432 (а) та A. versicolor 99 (б), M m; n = 4; 

* - позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до 

контролю (р 0,05) 

 

У першій та третій генерацій обох штамів спостерігали суттєве 

зниження співвідношення пероксидаза/супероксиддисмутаза, а в другій 
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генерації контрольного штаму виявлено зниження співвідношення цих 

ферментів в той час, як у другій генерації штаму з радіоадаптивними 

властивостями, навпаки  -  зростання у 2,7 раза.  

Підсумовуючи отримані дані, можна зробити висновок, що найбільш 

виражені активаційні (гормезисні) зміни виявлені у активності СОД у першої 

та другої генерацій обох штамів A. versicolor. Зміни в каталазній активності 

більш виражені (350% та 450%) у другій та третій генераціях штаму з 

радіоадаптивними властивостями. Виявлені найбільш різноспрямовані зміни 

пероксидазної активності у A. versicolor , на відміну від змін активності цього 

ферменту у генерацій P. lilacinus та C. cladosporioides, від зменшення на 90% 

у першій та третій генерацій до активації у другій генерації контрольного 

штаму до 200% та до 900% штаму з радіоадаптивними властивостями, крім 

того виявлені суттєві зміни і в співвідношенні активностей антиоксидантних 

ферментів.  

 

4.4 Активність антиоксидантних ферментів у пострадіаційних 

генераціях  Hormoconis resinae 

Було проведено дослідження змін активності комплексу 

антиоксидантних ферментів у генерацій H. resinae (рис. 4.16 – 4.20). 

Встановлено, що у контрольного штаму 801 (виділений з чорноземного 

ґрунту біля с. Костянтинівка у 2004 р. з потужністю експозиційної дози 12 

мкР/год ) активність СОД знижувалась у другій генерації, а у третій – 

збільшувалась (рис. 4.16). У штаму H. resinae 61 (виділений у приміщенні 4-

го блоку ЧАЕС в 2001 р., з потужністю експозиційної дози 100 мР/год) 

активність СОД проявляла нелінійні зміни: знижувалась по відношенню до 

контролю у першій генерації, поверталась до вихідного рівня у другій та 

знову знижувалась у третій. Таким чином, звертає на себе увагу той факт, що 

характер змін активностей цього ферменту у досліджених генерацій мав 

протилежну направленість. 
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Збільшення активності СОД у третій генерації контрольного штаму 

досягли 170%, а у генерацій H. resinae 61 з радіоадаптивними властивостями 

зменшення активності  було менш вираженим і не перевищувало  50%. 

 

 Рис. 4.16. Активність супероксиддисмутази трьох генерацій штамів 

H. resinae 801 (а) та H. resinae 61 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично 

достовірні відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

Слід зазначити, що в попередніх дослідженнях, при вивченні 

особливостей росту H. resinae на різних етапах онтогенезу в умовах 

хронічного опромінення, у штамів H. resinae 801 – контрольного та H. resinae 

 61 з радіоадаптивними властивостями було виявлено істотне (до 680% та 

200%, відповідно) зростання активності СОД в експоненційній фазі росту 

[328]. При вивченні динаміки зміни активності СОД у опромінених генерацій 

цього штаму (філогенетичний рівень) виявлено тільки зниження його 

активності, тобто спостерігаються різні зміни у антиоксидантній системі H. 

resinae  на онтогенетичному і філогенетичному рівнях. 

При дослідженні каталазної  активності, ферменту субстратом для якого 

є продукт реакції СОД, у генерацій H. resinae були виявлені різноспрямовані 
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зміни активності цього ферменту, більш виражені у трьох генерацій 

контрольного штаму (рис. 4.17). 

 

 
Рис. 4.17. Каталазна активність трьох генерацій штамів H. resinae 801 (а) 

та H. resinae 61 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично достовірні 

відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

У контрольного штаму H. resinae 801 у першій генерації було виявлено 

збільшення каталазної активності практично до 350% в порівнянні з 

контролем у першій генерації, зниження у другій генерації і незначний 

підйом у третій, який однак не досяг контрольного рівня активності 

ферменту. 

В той час, як у генераціях штаму H. resinae 61 з радіоадаптивними 

властивостями спостерігалось монотонне збільшення активності цього 

ферменту від першої генерації до третьої і досягло показника 150% від 

вихідного рівня. 

Найменші зміни у досліджуваних генерацій контрольного штаму 

H. resinae 801 виявлені у активності пероксидази, які мали не виражений 
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коливальний характер (рис. 4.18). Зміни активності цього ферменту у 

генераціях H. resinae 801 не перевищували 20%. 

 

 
Рис. 4.18. Пероксидазна активність трьох генерацій штамів H. resinae 

801 (а) та H. resinae 61 (б), M m; n = 4; * - позначено статистично достовірні 

відмінності по відношенню до контролю (р 0,05) 

 

У генераціях штаму H. resinae 61 з радіоадаптивними властивостями 

виявлено підвищення пероксидазної активності, при цьому найбільш 

виражене у першій генерації, і яке складає відповідно 170%. 

При дослідженні співвідношення активностей 

каталаза/супероксидлдисмутаза у контрольного штаму було виявлено 

збільшення цього співвідношення у першій генерації у 3 рази з наступним 

зниженням у другій та третій генерацій, що відрізнялось від змін у генераціях 

штаму з радіоадаптивними властивостями – збільшення у 2 рази у першій 

генерації, невелике зниження у другій та збільшення у 3,5 раза у третій 

(рис. 4.19). 
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При вивченні співвідношення активностей  

пероксидаза/супероксиддисмутаза у досліджуваних штамів були виявлені 

дещо інший характер змін (рис. 4.20). 

 
Рис. 4.19. Співвідношення активності каталаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів H. resinae 801 (а) та H. resinae 61 (б), M m; n = 4, * - 

позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю 

(р 0,05) 

 
Рис. 4.20. Співвідношення активності пероксидаза/супероксиддисмутаза 

трьох генерацій штамів H. resinae 801 (а) та H. resinae 61 (б), M m; n = 4, * - 

позначено статистично достовірні відмінності по відношенню до контролю 

(р 0,05) 
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Відсутність змін співвідношення пероксидаза/супероксиддисмутаза у 

першій генерації, збільшення у 1,5 раза у другій та зниження у третій у 

контрольного штаму. Отримані дані відрізнялися від змін у генерацій штаму 

з радіоадаптивними властивостями, а саме: збільшення у 2,5 раза у першій 

генерації, повернення до контрольного рівня у другій з наступним 

зростанням у 3 рази у третій (рис. 4.20). 

Таким чином, за дії хронічного опромінення виявлена суттєва 

мінливість біохімічних показників досліджуваних генерацій грибів, а саме 

активності основних ферментів антиоксидантного захисту. При цьому 

встановлено, що переважали гормезисні ефекти, тобто стимуляція активності 

досліджуваних ферментів, яка збільшувалась у певних видів у кілька разів, 

що може бути пов’язане зі збудженим станом молекул та їх систем за дії 

малих доз іонізуючого опромінення. Отримані результати добре 

пояснюються тим фактом, що при взаємодії гама випромінювання з грибами 

основними процесами є фотоефект та комптонівське розсіювання гама 

квантів, саме ці процеси, на наш погляд, відіграють ключову роль у 

радіостимуляції ростових та фізіолого- біохімічних процесів у мікроміцетів. 

В літературі відомі факти щодо активного впливу на біохімічні 

показники грибів неіонізуючого опромінення та світла, які призводять до 

стану збудження молекул. Так, виявлено факт фотоіндукованого збільшення 

активності ферментів, які задіяні у деструкції клітинної стінки рослин у 

Trichoderma reesei та встановлено взаємозв’язок такого впливу та 

використаних різних джерел живлення [323]. За дії голубого світла виявлено 

стимуляцію глюкоамілазної активності міцелію Aspergillus niger більш ніж у 

2,5 раза, порівняно з тим що культивували у темряві [333; 346]. При 

культивуванні в умовах освітлення у культури Р. blakesleeanus виявлено 

більш високий рівень активності алкогольдегідрогенази [206]. 

Гриби є одними з найбільш промислово важливих організмів, які 

використовуються в даний час в рамках різноманітних біотехнологій.  
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Було вивчено вплив різних джерел світла на функціонування ферментів 

антиоксидантного захисту та неферментативної складової антиоксидантної 

системи меланінових пігментів у ряду макроміцетів з метою застосування у 

біотехнологічних процесах [297] 

Було встановлено, що застосування як низько інтенсивного 

іонізуючого випромінювання так і лазерного випромінювання низької 

інтенсивності (0,15-3,00 мВт/см
2
) при глибинному культивування 

макроміцета (Inonotus оbliquus) і мікроміцетів (Cladosporium cladosporioides і 

Aspergillus versicolor) призводить до збільшення синтезу меланінових 

пігментів у цих грибів [329]. 

Встановлено, що червоне когерентне світло збільшувало активність 

внутрішньоклітинної пероксидази у 15 – 20 разів. Опромінення I. оbliquus 

когерентним світлом, як у синьому, так і у червоному діапазонах довжин 

хвиль збільшувало активність позаклітинної каталази у 30 разів по 

відношенню до контролю [297]. 

На сьогоднішній день, незважаючи на те, що мікробна компонента 

ґрунту відіграє величезну роль у мінералізації та переведенні радіонуклідів у 

іонообмінні форму, які надалі включаються у трофічні ланцюги, у літературі 

відсутні дані щодо вивчення фізіолого-біохімічних та генетичних змін у 

пострадіаційних генераціях грибів. Проте накопичено дані щодо фізіолого-

біохімічних змін у популяціях інших представників біоти, які знаходились в 

умовах хронічного опромінення у природних та штучних умовах.  

Встановлено, що у опромінених популяцій індукується нестабільність 

геному, яка супроводжується підвищеним рівнем генетичної мінливості [55 − 

58; 82; 83; 88; 257] і призводить до змін рівня пристосованості 

експериментальних популяцій дрозофіл, що проявляється в зниженні 

чисельності, підвищенні плодючості, адаптивний ефект до хронічного 

низькоінтенсивного опромінення проявляється на молекулярному, а не на 

організменому рівні [142].  
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Виявлена неспецифічна адаптація природних популяцій Drosophila 

melanogaster з населених пунктів Ветка та Светиловичі Гомельської обл., які 

більш адаптовані, ніж контрольна популяція з Березинського заповідника, не 

тільки до дії іонізуючої радіації, а й до хімічних мутагенів [97]. Показано, що 

після культивування в лабораторних умовах у продовж шести-восьми 

поколінь без радіаційного навантаження в популяціях із забруднених 

радіонуклідами районів адаптація до опромінення зберігалась. 

При вивченні вибірки з природних популяцій дрібних ссавців, що 

упродовж  більш ніж 120 поколінь існують на забруднених радіонуклідами 

поставарійних територіях Східно-Уральського радіоактивного сліду, 

авторами була встановлена стрес-реалізуюча стратегія фізіологічної адаптації 

малої лісової миші (Apodemus (S.) uralensis Pall., 1811), домінуючого виду в 

фауні дрібних гризунів [18; 100]. Показано, що більш висока концентрація 

продуктів перекісного окиснення ліпідів (МДА) при низькому рівні 

активності каталази призводила до порушень компактності структури 

ліпопротеїдних комплексів біомембран і підвищенню їхньої проникності.  

Показано, що хронічний радіаційний вплив в діапазоні потужностей 

доз 7 - 130 мГр/рік можна розглядати як екологічний фактор, який здатен 

змінювати генетичну структуру популяцій сосни звичайної [24]. При 

дослідженні активності ферментів супероксиддисмутази, каталази та 

пероксидази в популяціях сосни звичайної з забруднених радіонуклідами 

районів Брянської області, де потужність дози на експериментальних 

ділянках варіювала від 7 до 130 мГр/рік, було встановлено, що активність 

супероксиддисмутази та каталази не залежала від впливу радіації в 

дослідженому діапазоні, а активність пероксидази знижувалась на ділянках з 

потужністю дози понад 130мГр/рік [24; 25]. 

Виявлена підвищена ефективність роботи антиоксидантних систем у 

рослин, що ростуть на радіоактивно забруднених територіях, що свідчить що 

одним з радіопротекторних механізмів за дії хронічного опромінення низької 

інтенсивності є активація антиоксидантної системи [1]. 
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 Встановлена позитивна кореляція між активністю СОД і виживаністю 

насінного потомства вільхи чагарникової залежно від підвищеного 

природного радіаційного фону зростання материнських рослин, що може 

розглядатися як один з механізмів адаптації цього виду до хронічного 

радіаційного стресу. Показано, що тривале існування материнських рослин 

вільхи чагарникової при потужності експозиційної дози -випромінювання 

від 18,2 до 25,0 пКл/(кг*c) викликало підвищення варіабельності коефіцієнтів 

репарації і антиоксидантного захисту насінного потомства, що може свідчити 

про адаптивні зміни, які у поєднанні з підвищеним сумарним вмістом 

низькомолекулярних антиоксидантів і інтенсивністю процесів репарації ДНК 

в клітках і явилися сприятливим чинником для формування радіоадаптивної 

відповіді до гострого опромінення [89; 110].  

Таким чином, нами вперше отримані дані щодо характеру змін 

активності ферментів антиоксидантного захисту у трьох генерацій вихідних 

батьківських штамів з радіоадаптивними властивостями та контрольних 

чотирьох видів мікроміцетів, що відрізнялись за рівнем пігментації та 

величиною експозиційної дози у біотопах, з яких були виділені. 

Слід зазначити, що у всіх досліджених видів, виявлені відмінності у 

зміні активності ферментів антиоксидантного захисту у генерацій 

батьківських штамів з радіоадаптивними властивостями та контрольних.  

Активність супероксиддисмутази відрізнялась у генерацій різних видів 

та мала всі варіанти змін, а саме:  

1) суттєве збільшення, найбільш виражене у A.versicolor (в 2-3,5 раза у 

першій та другій генераціях);  

2) відсутність змін у генераціях контрольного штаму та активацію у всіх 

генераціях в 1,2 – 1,8 раза у C. cladosporioides з радіоадаптивними 

властивостями; 

 3) нелінійні зміни активності з активації до пригнічення в діапазоні від -50% 

до 200% у P. lilacinus та H. resinae.  
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 Незважаючи на те, що продуктом реакції, що каталізує СОД є субстрат 

для каталази, зміни у каталазній активності у генераціях досліджених видів 

не були подібними до змін в активності СОД. 

 Досліджені види можна розташувати у порядку зниження амплітуди 

змін у каталазній активності у генераціях наступним чином: A.versicolor (до 

450%), H. resinae (до 310%), P. lilacinus (260%), C. cladosporioides (250%). 

Більша амплітуда змін порівняно з каталазою активністю виявлена у 

пероксидазній активності у генераціях досліджених видів. За величиною 

зменшення амплітуди змін пероксидазної активності у генераціях 

досліджених видів можна розташувати наступним чином: найбільша 

варіабельність змін у A.versicolor (від 10% до 900% ), стабільне підвищення у 

генераціях штаму з радіоадаптивними властивостями C. сladosporioides (до 

360%), P. lilacinus (200%), H. resinae (до 160%).  

 Крім визначення змін ферментативної активності, нами було проведено 

аналіз змін співвідношення їхньої активності, виходячи з того, що 

функціонування цих ферментів антиоксидантного захисту взаємопов’язано. 

Найбільша варіабельність у співвідношенні каталаза/супероксиддисмутаза 

виявлено у генерацій A. versicolor (від 0,2 до 9), на другому місці H. resinae 

(від 0,5 до 3,7), третє місце посідає C. cladosporioides (від 0,5 до 2) та 

P. lilacinus (від 0,2 до 1,2). 

 Дещо менша варіабельність виявлена у співвідношенні 

пероксидаза/супероксиддисмутаза у генерацій досліджених видів і за 

зменшенням величини ефекту вони розташовані таким чином: P. lilacinus (від 

0,8 до 4,2), C. cladosporioides (від 0,7 до 3 ), H. resinae (від 0,7 до 3), 

A. versicolor (від 0,2 до 2,7). 

Аналіз отриманих даних свідчить про значні зміни у функціонуванні 

антиоксидантної системи у генерацій досліджених видів мікроміцетів, ці 

зміни мають не однаковий, у багатьох випадках нелінійний характер.  

У кожного з досліджених видів є особливості в функціонуванні 

антиоксидантної системи, при цьому генераціям притаманна значна 
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варіабельність як у змінах ферментативної активності, так і співвідношеннях 

дії взаємопов’язаних ферментів, тобто за дії хронічного опромінення у 

генераціях досліджених грибів реакції-відповіді проявляються не тільки в 

певних змінах їх антиоксидантних ферментів, а і у варіабельності усієї 

антиоксидантної системи в цілому.  

Таким чином, встановлено, що не існує універсальних механізмів 

адаптації у пострадіаційних генераціях досліджуваних мікроміцетів, а вони є 

унікальними для кожного окремого виду, при цьому виявлено певні ознаки 

наслідування адаптаційних властивостей у пострадіаційних генераціях 

мікроміцетів та встановлено, що зміни на внутрішньоклітинному рівні більш 

виражені у генерацій штамів з радіоадаптивними властивостями. 
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РОЗДІЛ 5 

ЗДАТНІСТЬ C. CLADOSPORIOIDES ПЕРЕВОДИТИ 

РАДІОНУКЛІДИ, ЯКІ ВХОДЯТЬ ДО СКЛАДУ ПАЛИВНИХ 

ЧАСТИНОК, У БІОЛОГІНО ДОСТУПНУ ФОРМУ 

 

В наших дослідженнях, як вже відзначалось, було проведено 

модифікацію попередньо створеної модельної установки, а саме: здійснено 

поточний відбір зразків ґрунту та аналіз активності радіонуклідів в них. 

Отримані дані (наведені в розділі 2) свідчили, що у ґрунті відбуваються 

суттєві зміни якісного складу радіонуклідів ґрунту, відібраного для 

попередніх досліджень, зокрема змінилось співвідношення 
137

Cs та 
90

Sr 

(дорівнює 1,4), збільшилась частка певних радіонуклідів, зокрема 
241

Am [61; 

84].  

Останнім часом накопичуються дані щодо того, що вертикальна 

міграція 
241

Am в ґрунті суттєво перевищує розрахункові величини, які 

базувалися на його фізико-хімічних властивостях [10; 11; 53; 84]. Було 

зроблено припущення, що такі зміни у швидкості міграції цього радіонукліду 

відбуваються за участі ґрунтових мікроміцетів, які сприяють переведенню 

241
Am та 

137
Cs, які входять до складу паливних «гарячих частинок» у рухливі 

іонообмінні форми. Це припущення базується на літературних даних, щодо 

здатності ряду видів мікроміцетів, зокрема, C.  cladosporioides до деструкції 

паливних частинок різного радіонуклідного складу, що призводило до 

«розпушування» останніх і подальшого переведення частини радіонуклідів у 

біологічно доступну форму. При цьому, у окремих видів мікроміцетів 

виявлена здатність акумулювати 
137

Cs та 
152

Eu [49; 50; 342]. 

Проте в літературі відсутні дані щодо здатності мікроміцетів 

накопичувати 
241

Am, який знаходиться у нерозчинній формі, зокрема, у 

складі паливних «гарячих частинок» чорнобильського походження.  

Завданням цієї частини досліджень було вивчення здатності 

C. cladosporioides 4061 переводити радіонукліди, які входять до складу 
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паливних «гарячих частинок» з високо питомою активністю у біологічно 

доступну форму та накопичувати їх у біомасі мікроміцета. 

Для проведення досліджень щодо здатності мікроміцета до 

мінералізації паливних «гарячих частинок» співробітниками Інституту 

ядерних досліджень (групи, що очолює проф. В.О. Желтоножський), було 

відібрано дві паливні «гарячі» частинки, яким дали назви SL-15 та SL-4.  

На першому етапі роботи було проведено дослідження якісного складу 

радіонуклідів кожної з цих  частинок та визначено їх активності (рис. 5.1 – 

5.4). Виходячи з отриманих спектрів були проведені розрахунки абсолютної 

активності елементів частинки SL-15, що входили до її складу,  а саме 
241

Am, 

137
Cs та 

90
Sr. 

 

 Рис. 5.1. Фрагмент спектру «гарячої частинки» SL-15 на 

напівпровідниковому спектрометрі  

Було визначено за розрахунками, які враховували час виміру, 

коефіцієнти ефективності та виходу певних радіонуклідів, що в частинці SL-

15 абсолютна активність для 
241

Am складала 364 Бк, а для  
137

Cs  3420 Бк, 

тобто у складі цієї частинки активність 
137

Cs майже на порядок вища за 

активність 
241

Am.  
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Відсотковий  склад активності окремих радіонуклідів у паливній 

«гарячій частинці» SL-15  наведено на рис.5.2. 

 

  Рис. 5.2 Відсотковий склад активності окремих радіонуклідів у 

паливній частинці SL-15  

При проведенні спектрального аналізу другої частинки SL-4 виявлено 

дещо інше співвідношення активності 
241

Am  та 
137

Cs (рис. 5.3.). 

 

 

  Рис. 5.3. Фрагмент спектру паливної «гарячої частинки» SL-4 на 

напівпровідниковому спектрометрі 
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За розрахунками було визначено, що у цій «гарячій частинці» 

активність 
241

Am складала 908 Бк, а 
137

Cs –  6590 Бк. Відсотковий склад 

активності окремих радіонуклідів у «гарячій частинці» SL-4  наведено на 

рис.5.4. 

Таким чином, загальна активність  «гарячої частинки» SL-4 майже 

вдвічі вища за таку «гарячої частинки» SL-15. При цьому співвідношення 

241
Am та 

137
Cs в них було подібним, у SL-4 питома активність 

137
Cs вище за 

таку 
241

Am приблизно у 7 разів, а у SL-15 майже у 10 разів, тобто  у обох цих 

паливних частинках активність 
137

Cs майже на порядок вища за таку 
241

Am. 

Дослідження були проведені у двох варіантах досліду, які відрізнялись 

розташуванням «гарячої частинки»  у середовищі культивування.  

«Гаряча частинка» SL-4 була розміщена у на спеціальній підложці, яка 

дозволила їй упродовж всього експерименту знаходитись на поверхні 

середовища. «Гаряча частинка» SL-15 відразу при внесенні у колбу 

занурилась на дно, де вона знаходилась упродовж всього експерименту 

(рис. 5.5.).  

 

 

 Рис. 5.4. Відсотковий склад окремих радіонуклідів у паливній «гарячій 

частинці» SL-4  
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Рис. 5.5 – Культивування C. cladosporioides 4061 на різкому середовищі 

Чапека з різним розміщенням «гарячих частинок» SL-4 (поверхневе)  SL-15 

(занурене, розташована на дні) 

 

Ми зробили припущення, що мікроміцети здатні переводити 

радіонукліди з «гарячих частинок» у біологічно доступну форму, яка може 

знаходитися чи в культуральній рідині чи в біомасі грибів. Для перевірки 

цього припущення провели дослідження активності культуральної рідини та 

виявили незначну кількість 
137

Cs, при цьому не було виявлено достовірного 

переходу радіонуклідів 
241

Am у рідину, як при дослідженнях, що проведені з 

зануреною у рідину частинкою, так і з поверхнево розташованою частинкою 

Дані приведені на прикладі поверхнево розташованої частинки SL-15 

(рис. 5.6).  

При дослідженні β спектрів культуральної рідини також не виявлено 

переходу  
90

Sr у рідку фазу як за поверхневого, так і зануреного 

розташування «гарячих частинок».  
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Рис. 5.6. – Фрагмент γ спектру культуральної рідини після 

культивування з «гарячою частинкою» SL-15. 

 

Наступним етапом було дослідження активності радіонуклідів у 

біомасі мікроміцету, яка накопичилась при культивуванні C. cladosporioides 

4061 з «гарячою частинкою» SL-15 (рис. 5.7.). 

У грибній біомасі за рахунок акумуляції біологічно доступних  

радіонуклідів, які потрапили з «гарячої частинки» SL-15, була визначена 

розрахункова активність окремих радіонуклідів, яка складала для 
241

Am - 

0,165 Бк та для 
137

Cs -  0,465 Бк, відповідно. 
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Рис. 5.7. – Фрагмент спектру активності біомаси, яка накопичилась при 

культивуванні C. cladosporioides 4 з «гарячою частинкою» SL-15. 

 

Було досліджено активність біомаси, яка накопичилась при 

культивуванні C. cladosporioides 4061 з «гарячою частинкою» SL-4 

(рис. 5.8.). 

Активність 
241

Am в біомасі складала 0,36 Бк, а 
137

Cs – 1,8 Бк. 

При аналізі β–спектрів не було виявлено достовірного накопичення 
90

Sr 

в біомасі досліджуваного мікроміцета. 

Були виявлена суттєва різниця у накопиченні біомаси, яка залежала від 

положення у середовищі культивування «гарячої частинки». 

При поверхневому розташуванні «гарячої частинки» у колбі вага 

абсолютно сухої біомаси C. cladosporioides 4061 складала 15,69 мг, а при 

зануреному – 7,62мг, тобто поверхневе розташування частинки, за якого 

мікроміцет зазнавав  трьох типів випромінювання (α, β, γ) призводило до 

більш активного росту C. cladosporioides 4061. 

Проте цей факт потребує подальшого вивчення. 
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Рис. 5.8. – Фрагмент γ-спектру біомаси C. cladosporioides 4061, яка 

накопичилась при культивуванні з «гарячою частинкою» SL-4 

 

Таким чином встановлено, що незважаючи та те, що до складу 

досліджуваних «гарячих частинок» входило три радіонукліди  
137

Cs, 
90

Sr та 

241
Am в біомасі виявлено лише два з них.  

Було розраховано накопичену активність 
241

Am та 
137

Cs в розрахунку на 

г біомаси C. cladosporioides 4061 та обчислено коефіцієнти переходу 

радіонуклідів у системі «гаряча частинка» – мікроміцет (табл. 5.1, 5.2).  

Встановлено, що активність накопиченого  мікроміцетом 
137

Cs в 

розрахунку на 1 г біомаси при культивуванні з «гарячою частинкою» SL-15 у 

3 рази віща ніж  
241

Am, при цьому активність 
137

Cs в самій частинці в 10 разів 

вища за активність 
241

Am.  Активність накопиченого мікроміцетом 
137

Cs при 

культивуванні з «гарячою частинкою» SL-4 у 5 разів вища ніж 
241

Am, а в 

самій частинці активність 
137

Cs у 7 разів вища за активність 
241

Am. 
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Отже, не виявлено кореляції між активністю радіонуклідів 
241

Am та 

137
Cs у «гарячих частинках» та активністю акумульованих у грибній біомасі, 

швидкість накопичення 
241

Am була суттєво вища ніж 
137

Cs, тобто коефіцієнти 

переходу вище у  
241

Am ніж 
137

Cs. 

 

Таблиця 5.1 

Акумуляція радіонуклідів C. сladosporioides при культивуванні  на 

рідкому поживному середовищі з «гарячими частинками» (M±m; n 3) 

Розташування 

«гарячої частинки» 

Акумуляція радіонуклідів (Бк/г) 

137
Cs 

241
Am 

Поверхневе 

SL-15 

28,0±1,4
 

9,0±0,5 

Занурене 

SL-4 

236±12 47±2,4 

 

Таблиця 5.2  

Коефіцієнти переходу радіонуклідів при культивуванні 

C. cladosporioides з «гарячими частинками» на рідкому поживному 

середовищі (M±m; n 3) 

Розташування 

«гарячої частинки» 

Коефіцієнти переходу радіонуклідів 

137
Cs 

241
Am 

Поверхневе 

SL-15 

(1,4 0,2)  10
-4

 (4,5 0,2)  10
-4

 

Занурене 

SL-4 

(2,6 0,2)  10
-4

 (4,0 0,2)  10
-4

 

 

Вперше встановлена здатність C. cladosporioides 4061 до 

«розпушування» «гарячих частинок» з високою активністю 
241

Am.  
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Вперше встановлена здатність мікроміцетів накопичувані 
241

Am, який 

був вивільнений зі складу «гарячих частинок» та переведений у біологічно 

доступну форму, яку здатен акумулювати C. cladosporioides 4061. Отримані 

дані добре узгоджуються з даними літератури щодо здатності мікроміцетів 

до обростання та «розпушування» «гарячих частинок» різного типу [49; 50; 

52]. 

Здатність грибів до накопичення трансуранових елементів була 

показана в дослідженнях, в яких в лабораторних умовах розчини 

трансуранових елементів додавали до субстратів, на яких культивували гливу 

[205]. 

В літературі відсутні дані щодо здатності мікроміцетів накопичувати 

241
Am. Проте є відомості про ефективне застосування біомаси зигоміцетів та 

дріжджів для біосорбції  
241

Am з розчинів [186; 187; 259; 261]. 

Встановлено, що біомаса  Rhizopus  arrihizus є дуже ефективним 

сорбентом 
241

Am [186; 187; 259]. В середньому за рахунок біосорбції більш 

ніж на 99% від загального обсягу 
241

Am було видалено при застосуванні 

R. arrihizus 1,3 г/л (суха маса) при активності розчинів 
241

Am в межах 5,6-111 

МБк/л. За допомогою Candida sp. було видалено 98% 
241

Am при використанні  

0,82 г/л (суха вага) при активності розчинів 
241

Am в межах 5,6-111 МБк/л 

[261].  

Пошук біосорбентів для звільнення розчинів від 
241

Am має велике 

значення в зв’язку з тим, що 
241

Am є дуже небезпечним завдячуючи високій 

токсичності та тривалому періоду напіврозпаду. Якщо 
241

Am потрапляє в 

організм людини, він, в основному, залишається в скелеті і печінці [Liua, 

2002]. Причому радіологічно він небезпечніший ніж 
137

Cs на три порядки. 

Максимально допустима доза або концентрація для 
241

Am в людському тілі 

або в воді становить 11,1 кБк і 1,48 Бк/мл, відповідно [259].  

Таким чином, вперше встановлена здатність C. cladosporioides до 

«розпушування» «гарячих частинок» з високою активністю  
241

Am. Показано, 

що америцій  практично не переходив до культуральної рідини, а 
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накопичувався у біомасі C. cladosporioides. Слід зазначити, що швидкість 

накопичення мікроміцетом 
241

Am перевищувала швидкість накопичення 

мікроміцетом 
137

Cs не зважаючи на те, що його активність у «гарячих 

частинках» була у 7 – 10 разів нижче ніж 
137

Cs.  

Враховуючи той факт, що в теперішній час відбувається постійне 

надходження трансуранових елементів (ТУЕ) в навколишнє середовище в 

зв’язку з ядерними вибухами, аварійними викиди на підприємствах ядерно-

енергетичного циклу, катастрофами, захороненням ядерних відходів у ґрунті 

збільшується кількість цих елементів з вкрай низькою біологічною 

доступністю [293].  

Практичне значення отриманих даних щодо здатності мікроміцетів 

акумулювати 
241

Am  полягає у перспективі їх використання  у біотехнологіях, 

пов’язаних як з додатковою ремедіацією забруднених територій, так і для 

деструкції радіоактивних матеріалів (відходів) і переведення їх у таку форму, 

що спрощує подальшу утилізацію. 
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ОСНОВНІ УЗАГАЛЬНЕННЯ 

 

Надзвичайно актуальним через 30 років після Чорнобильської 

катастрофи стало дослідження віддалених наслідків дії хронічного 

опромінення на мікобіоту, яка є постійною і активною компонентою 

біогеоценозу. Особливої уваги потребує дослідження змін у пострадіаційних 

генераціях мікроміцетів та механізмів транс-генераційної адаптації до дії 

хронічного опромінення, які можуть призвести до певних змін в ценозі, 

зокрема, в швидкості транслокації радіонуклідів в ґрунті, і, відповідно, 

включенні їх у трофічні ланцюги. Така інформація має незаперечну цінність 

для створення прогнозів щодо віддалених наслідків дії хронічного 

опромінення на біоту в цілому, підвищення вірогідності прогнозування 

розвитку ситуації стосовно вертикальній та горизонтальній міграції різного 

типу радіонуклідів, включаючи трансуранові елементи, на забруднених 

територіях. 

Аналіз даних літератури показав, що, незважаючи на важливість 

дослідження впливу хронічного опромінення на пострадіаційні генерації 

мікроміцетів та формування у них адаптації до цього чинника 

антропогенного навантаження, наявна інформація стосується переважно 

вивчення ефектів хронічного опромінення у кількох генераціях рослинних 

об’єктів, дрозофіл, ракоподібних, мишоподібних гризунів та культури клітин 

та ін. [42; 119;137; 148; 267]. 

Дані щодо дії  хронічного опромінення на пострадіаційні генерації  

представників мікобіоти малочисельні, відповідно і механізми, які лежать в 

основі радіоадаптації, зокрема у мікроміцетів, на сьогодні практично не 

досліджені та малозрозумілі. В літературі є лише поодинокі повідомлення 

щодо впливу хронічного опромінення на транс-генераційну передачу 

адаптивних властивостей у рослин за дії фітопатогенних грибів [44; 45]. 

Встановлено, що хронічне опромінення впливає на взаємодію системи 

патоген-рослина, що визначає необхідність та актуальність моніторингових 
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досліджень з метою контролю за формуванням мікроеволюційних процесів 

як у рослин, так і у фітопатогенів [45].  

Для вивчення впливу хронічного опромінення на мікроміцети в умовах 

максимально наближених до природних, за допомогою модельної системи, в 

якій джерелом опромінення був ґрунт з 5-кілометрової зони відчуження 

ЧАЕС (потужність експозиційної дози 3,0 мР/год), були проведені 

довгострокові дослідження у контрольованих умовах, у результаті яких було 

оцінено вплив прямого опромінення на чотири види мікроміцетів, що часто 

зустрічалися у Зоні відчуження ЧАЕС та яким притаманна різна екологічна 

спеціалізація. Крім того було отримано три пострадіаційні генерації 

досліджених штамів: перша отримана після опромінення батьківських 

штамів протягом 30 діб (6 Гр); друга – після опромінення штамів першої 

генерації протягом 30 діб (6 Гр); третя – після такого ж опромінення другої 

генерації (6 Гр). Порівняння було проведено між генераціями мікроміцетів, 

які були опромінені вперше, батьківські штами яких не були опромінені та не 

проявляли радіоадаптивних властивостей  та генераціями батьківських 

штамів цих же видів, що тривалий час були у Зоні відчуження та проявляли 

радіоадаптивні властивості. 

Аналіз прямого впливу хронічного опромінення за виживаністю 

дозволив визначити кількісні межі малих доз опромінення для батьківських 

штамів мікроміцетів, який для досліджених видів був у діапазоні від 6 Гр до 

18 Гр. Слід зазначити, що ЛД99 для цих мікроміцетів знаходиться в діапазоні 

від 1000 до 5700 Гр [48], тобто більш ніж на три порядки вище за виявлений 

нами діапазон малих доз, що добре узгоджується з визначенням малих доз 

для певних представників біоти [34]. Малі дози для досліджених 

мікроміцетів на порядок вищі за такі відомі для людини, та на два порядки 

вищі ніж для культури клітин [34; 35].  

Результати проведених досліджень підтвердили висунуту гіпотезу, що 

низький рівень підвищеного радіаційного фону є джерелом малих доз 

радіації для мікроміцетів, в такому разі позитивна реакція на дію значних доз 
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іонізуючого опромінення, яка у них була виявлена раніше є проявом 

адаптаційної відповіді [190; 327]. Отримані дані щодо малих доз опромінення 

є поясненням виявленого раніше факту, що найвища частота прояву 

позитивних реакцій на дію значних доз опромінення встановлена у 

досліджених мікроміцетів, виділених з місцеіснувань, в яких підвищений 

радіаційний фон є джерелом малих доз опромінення для них [85; 123; 127].  

 При дослідженні віддалених наслідків дії хронічного опромінення на 

мікобіоту було проаналізовано характер змін швидкості радіального росту 

(Кr) у отриманих нами трьох генераціях опромінених мікроміцетів чотирьох 

видів: Cladosporium cladosporioides, Hormoconis resinae, Paecilomyces 

lilacinus, Aspergillus versicolor, які мали відрізнялися за екологічною 

спеціалізацією. 

Серед досліджених видів у опромінених генерацій H. resinae, виду, який є 

потенційним біодеструктором авіаційного палива, продуцентом меланіну 

[226; 234; 309] виявлені максимально виражені зміни К r . Найбільшу 

стимуляцію Кr (гормезисний ефект) спостерігали у штамів  H.  resinae: у 

третій генерації контрольного штаму при рості на СА та ГА (у 3,50 та 3,70 

раза) та у третій генерації штаму з радіоадаптивними властивостями (у 4 та 6 

разів), відповідно.  

Отримані дані щодо змін біологічної активності штамів H.  resinae 

необхідно враховувати виходячи з властивостей цього виду - біодеструктору 

авіаційного пального, агенту корозії, зокрема, паливних баків та продуценту 

ряду біологічно активних сполук.  

У опромінених генераціях виду C. сladosporioides, штами якого, як було 

встановлено раніше, проявляють здатність до трансформації «гарячих 

частинок» чорнобильського походження, переводу радіонуклідів, що 

знаходяться в них в іонообмінні рухливі форми [50; 343] виявлені другі за 

величиною, серед досліджених видів, зміни у швидкості радіального росту. 

Показано, що у третьої опроміненої генерації контрольного штаму 

C. сladosporioides 4061 при рості на СА та у першій генерації при рості на ГА К r 
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зростає у 3 та 1,45 раза, відповідно. У штаму з радіоадаптивними 

властивостями збільшення Кr виявлено у першої генерації, як при рості на СА 

так і ГА у 1,45 та 1,5 раза, відповідно.  

Виявлені дані щодо активації росту наступних пострадіаційних 

генераціях можуть мати практичне значення при потенційному використанні 

цих штамів у технологіях, які використовуються у біоремедіації забруднених 

об’єктів. Крім того, такі властивості опромінених генерацій C. сladosporioides, 

виду відомого продуценту біологічно активних сполук, зокрема, меланінів [193 

− 195; 247; 295] можуть бути використані для розробки способів інтенсифікації 

синтезу меланінових пігментів.  

На третьому місці за величиною змін швидкості радіального росту у 

генераціях був A.versicolor − вид, який є домінуючим у вологих закритих 

приміщеннях, що призводить руйнування конструкційних матеріалів та 

викликає низку захворювань людини, продукує біологічно активні сполуки [19; 

43; 157; 196; 235]. Встановлено, що активація Кr  більш виражена у опромінених 

генераціях контрольного штаму A.versicolor 432 у 1,4 раза у першій генерації 

при рості на СА та у 2, 4 раза у третій – при рості на ГА. У штаму A.versicolor 

99 з радіоадаптивними властивостями збільшення К r у 1,3 раза виявлено лише у 

першій генерації при рості на ГА. 

Отримані дані мають важливе значення, як з точки зору необхідності 

моніторингу вірулентної здатності цих видів в умовах підвищеного 

радіаційного фону, так і при використанні отриманих даних у підборі умов 

культивування для підвищення синтезу ними біологічно активних сполук. 

Найменші зміни Кr були виявлені у P. lilacinus – виду - індикатору високих 

рівнів радіоактивного забруднення ґрунту [51; 52; 284]. Лише у першій 

опроміненій генерації Кr була близька до контрольних значень, а друга і третя 

зменшувалась на 20 – 60%. Слід зазначити, що у штамів цього виду виявлені 

найбільш виражені відмінності від інших видів, що свідчить про інший механізм 

адаптації до хронічного опромінення у цього виду порівняно з трьома іншими 

дослідженими нами видами.  
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 Таким чином, вперше отримані дані щодо характеру адаптації у трьох 

опромінених генераціях чотирьох видів мікроміцетів з різною екологічною 

спеціалізацією, що доповнює існуючу інформацію щодо комплексного 

аналізу біологічних наслідків радіоактивного забруднення довкілля.  

Слід зазначити, що у опромінених генераціях досліджених видів 

мікроміцетів виявлені більш виражені зміни К r ніж у батьківських штамів за 

безпосередньої дії опромінення, що свідчить про більшу пристосованість 

пострадіаційних генерацій цих штамів до умов хронічного опромінення. 

Виявлена суттєва різниця у змінах величини Кr у генераціях 

контрольних штамів та штамів з радіоадаптивними властивостями, що також 

визначає, що у них  різні шляхи адаптації до дії хронічного опромінення. 

 Формування адаптації до дії хронічного опромінення у наступних 

генераціях мікроміцетів, на нашу думку, пов’язано з особливостями 

функціонування їх антиоксидантної системи за умов опромінення, в 

літературі такі дані відсутні.  

Вперше отримані дані щодо характеру змін активності ферментів 

антиоксидантного захисту у трьох генераціях вихідних батьківських штамів з 

радіоадаптивними властивостями та контрольних чотирьох видів 

мікроміцетів, що відрізнялись за екологічною спеціалізацією, рівнем 

пігментації та величиною експозиційної дози у біотопах, з яких були 

виділені. 

Встановлено, що серед ферментів антиоксидантного захисту у 

генерацій різних видів мікроміцетів найменш виражені зміни у активності 

супероксиддисмутази.  

Найбільш виражене підвищення активності виявлено у генерацій 

відомого алергену та продуценту токсинів A. versicolor (в 2-3,5 раза у першій 

та другій генерації). У виду деструктору гарячих частинок C. cladosporioides 

спостерігали відсутність змін активності СОД у генераціях контрольного 

штаму та активацію у всіх генераціях в 1,2 – 1,8 раза у C. cladosporioides 4 з 

радіоадаптивними властивостями; у виду-біоіндикатору високих рівнів 
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радіоактивного забруднення P. lilacinus та «керосинового» гриба H. resinae. 

Виявлено нелінійні зміни активності СОД від активації до пригнічення в 

діапазоні від 50% до 200%.  

 Незважаючи на те, що продуктом реакції, що каталізує СОД є субстрат 

для каталази, зміни у каталазній активності у генераціях досліджених видів 

не були подібними до змін в активності СОД та були значно більш 

вираженими. 

 Досліджені види можна розташувати у порядку збільшення  амплітуди 

змін у каталазній активності у генераціях наступним чином: 

C. cladosporioides (250%), P. lilacinus (260%), H. resinae (до 310%), 

A.versicolor (до 450%).  

Найбільш виражені зміни серед досліджуваних ферментів 

антиоксидантного захисту виявлені у пероксидазній активності у генераціях 

досліджених видів. За величиною збільшення амплітуди змін пероксидазної 

активності у генераціях досліджених видів можна розташувати наступним 

чином: H. resinae (до 160%), P. lilacinus (200%),. стабільне підвищення у 

генерацій штаму з радіоадаптивними властивостями C. сladosporioides  (до 

360%), найбільша варіабельність змін у A.versicolor (від 10% до 900%). 

В літературі підвищення пероксидазної активності у грибів пов’язують 

зі збільшенням як фітопатогенних, так і патогенних для людини 

властивостей, а чутливість до дії АФК, зокрема, пероксиду водню, є певним 

маркером ступеню їх прояву [272]. 

 Крім визначення змін ферментативної активності було проведено 

аналіз змін співвідношення їхньої активності, виходячи з того, що 

функціонування цих ферментів антиоксидантного захисту взаємопов’язано. 

Найбільша варіабельність у співвідношенні каталаза/супероксиддисмутаза 

виявлено у генерацій A.versicolor (від 0,2 до 9), на другому місці H. resinae 

(від 0,5 до 3,7), третє місце посідає C. cladosporioides (від 0,5 до 2 ), та 

P. lilacinus (від 0,2 до 1,2). 
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 Дещо менша варіабельність виявлена у співвідношенні 

пероксидаза/супероксиддисмутаза у генерацій досліджених видів і за 

зменшенням величини ефекту вони розташовані таким чином: P. lilacinus (від 

0,8 до 4,2), C. cladosporioides (від 0,7 до 3 ), H. resinae (від 0,7 до 3), 

A.versicolor (від 0,2 до 2,7). 

Аналіз отриманих даних свідчить про значні зміни у функціонуванні 

антиоксидантної системи у генерацій досліджених видів мікроміцетів, ці 

зміни мають не однаковий, нелінійний, характер.  

Встановлено, що не існує універсальних механізмів адаптації в 

генераціях досліджуваних мікроміцетів, а вони є унікальними притаманними 

кожному окремому виду. У кожного з досліджених видів є особливості в 

функціонуванні антиоксидантної системи, при цьому генераціям притаманна 

значна варіабельність як у змінах ферментативної активності, так і 

співвідношеннях дії взаємопов’язаних ферментів, тобто за дії хронічного 

опромінення у генерацій досліджених грибів реакції-відповіді проявляються 

не тільки в певних змінах їх антиоксидантних ферментів, а і у варіабельності 

усієї антиоксидантної системи в цілому, що свідчить про збільшення їх 

адаптаційного потенціалу по відношенню до хронічного опромінення.  

Встановлено, що іонізуюче випромінювання є індуктором підвищеної 

толерантності до багатьох важких металів, в реалізації якої суттєву роль 

відіграють особливості функціонування ферментів антиоксидантного захисту 

(CОД, каталази, пероксидази) [177]. 

Порівнюючи зміни у генераціях різних видів на рівні організму за 

величиною Кr та на внутрішньоклітинному рівні за активністю 

антиоксидантних ферментів показано, що варіабельність досліджуваних 

параметрів більше виражена на внутрішньоклітинному рівні, що і забезпечує 

високий рівень адаптації до хронічного опромінення у досліджуваних 

мікроміцетів. 

Нами вперше встановлено, що зміни у профілі антиоксидантних 

ферментів у досліджених мікроміцетів відбуваються з певною фазністю у 



125 

 

ряді генерацій. [9; 130]. Раніше було встановлено, що реакція мікроміцетів на 

хронічне опромінення змінюється протягом онтогенезу [125; 129; 131; 328].  

 В останні десятиріччя найбільша увага приділяється оцінці 

співвідношення конститутивних та індуцибельних механізмів, тобто 

переключенню епігенетичних програм в становленні адаптивної відповіді як 

клітини, так і організму, проте незважаючи на важливість дослідження 

епігенетичної регуляції в формуванні радіоадаптації наявна інформація 

стосується переважно виявленням лише основних тенденцій [118; 122; 145;  

158; 220; 271; 304].  

 В літературі відсутні дані стосовно впливу хронічного опромінення на 

експресію певних генів у пострадіаційних генераціях мікроміцетів. Проте є 

дані відносно впливу окислювального стресу на експресію генів, що 

відповідають за специфічність фізіологічних реакцій-відповідей грибів, 

зокрема, у Aspergillus nidulans при дії різних чинників, що призводять до 

утворення АФК з 3533 генів зміни в експресії спостерігали у 2499 генів. 

Адаптивна відповідь дріжджів на пероксид водню пов’язана зі змінами 

експресії щонайменше 167 білків і контролюється транскрипційними 

регуляторами Yap1 та Skn7 [214]. 

Таким чином, встановлено, що хронічне опромінення призводить до 

змін як на онтогенетичному, так і на філогенетичному рівні у досліджених 

видів мікроміцетів, що дає нам підставу для припущення, що у них 

відбувається епігенетична адаптація до дії опромінення, яка у кожного виду 

має певні відмінності, подібно до того, як вона відбувається у інших 

представників біоти, зокрема тварин та рослин [18; 32; 34; 113; 194; 227; 276].  

Виходячи з того, що основними виробниками радіоактивних відходів в 

Україні є атомні електростанції, підприємства з видобування та переробки 

уранової руди, наукові центри, підприємства та організації, що 

використовують радіоактивні речовини або джерела іонізуючого 

випромінювання. Але частка радіоактивних відходів, що утворилися 

внаслідок аварії на Чорнобильській АЕС, сягає 95% всіх радіоактивних 
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відходів в Україні (при аварії на ЧАЕС в оточуюче середовище було 

викинуто за різними оцінками від кількох до десятків тон опроміненого 

палива) [292]. Найбільш шкодочинною компонентою палива для людини та 

навколишнього середовища є плутоній та америцій, в зв’язку з їх високою 

токсичністю, канцерогенністю та дуже великим періодом напіврозпаду. В 

зв’язку з цим дуже гостро постає проблематика та перспективи щодо оцінки 

теперішнього стану, збору, збереження, захоронення та переробки 

радіоактивних відходів зони відчуження.  

Вперше виявлена нами здатність C. cladosporioides не тільки 

трансформувати «гарячі частинки» з високою активністю 
241

Am, а і вибірково 

накопичувати його у біомасі. Отримані дані  свідчить про значення 

мікроміцетів у переведенні такого високотоксичного трансуранового ізотопу 

як 
241

Am у рухливі іонообмінні форми, що необхідно враховувати у 

прогнозах віддалених наслідків дії хронічного опромінення на навколишнє 

середовище, крім того досліджувані гриби можуть бути дуже 

перспективними у біоремедіаційних технологіях. Виявлена здатність 

C. cladosporioides трансформувати паливні «гарячі частинки» з високою 

активністю 
241

Am потребує розширення досліджень в цьому напрямку з 

метою потенційного використання мікроміцетів у пришвидшенні процесів 

деструкції паливовмісних матеріалів та переведенню їх у таку форму, яка 

дозволить спростити та здешевити подальшу утилізацію.  
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ВИСНОВКИ 

 
 Роботу присвячено одному з актуальних питань радіобіології – 

дослідженню віддалених наслідків впливу хронічного іонізуючого 

опромінення на живі організми. Із застосуванням методів радіобіології, 

мікробіології та біохімії, одержані нові результати щодо пострадіаційних 

гормезисних ефектів у пострадіаційних генераціях чотирьох видів ґрунтових 

мікроміцетів, що проявлялись у зміні швидкості радіального росту та 

активності антиоксидантних ферментів. Виявлена здатність Cladosporium 

cladosporioides до переведення частини радіонуклідів з паливних частинок з 

високою активністю 
241

Am у біологічно доступні форми, які накопичувались 

у біомасі мікроміцета. 

1. За виживаністю мікроміцетів видів Aspergillus versicolor, 

Hormoconis resinae, Cladosporium cladosporioides та Paecilomyces lilacinus 

обґрунтовано розширення поняття малих доз хронічного опромінення для 

ґрунтових грибів, що відповідає діапазону 6 – 18 Гр. 

2. Уперше у трьох пострадіаційних генераціях штаму 

C. cladosporioides з фонової території (за умов хронічного опромінення 

кожної генерації у дозі 6 Гр/міс) виявлено гормезисний ефект, який 

проявлявся у збільшенні швидкості радіального росту у 3 рази. При цьому 

для генерацій штаму з території Зони відчуження ЧАЕС зміни у швидкості 

радіального росту не характерні. Для пострадіаційних генерацій штамів 

H. resinae незалежно від походження за умов хронічного опромінення 

проявлялися гормезисні ефекти у вигляді 3,6−4 - разового збільшення 

швидкості радіального росту. 

3. Показано, що адаптивні властивості штаму C. cladosporioides з 

території Зони відчуження ЧАЕС пов’язані зі зростанням СОД активності у 2 

рази у трьох пострадіаційних генераціях та підвищенням у 4 рази 

пероксидазної активності у всіх трьох генераціяx. У опромінених генерацій 
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штаму з фонових територій виявлено підвищення тільки пероксидазної 

активності у другій пострадіаційній генерації.  

4. Виявлено, що у H. resinae адаптація до хронічного опромінення 

проявлялася у достовірному підвищенні каталазної та пероксидазної 

активностей у всіх пострадіаційних генераціях штаму із Зони відчуження та у 

першій і третій генераціях штаму з фонових територій. 

5. Показано, що одним з пострадіаційних ефектів у опромінених 

генераціях A. versicolor та P. lilacinus є підвищення СОД активності у 3,6 та 

2,7 раза та у зростанні каталазної активності у 2,5 та 4,5 раза, відповідно.  

6. Виявлено істотні різноспрямовані зміни пероксидазної активності 

у пострадіаційних генерацій штамів A.versicolor: зменшення у 9 разів у 

першій та третій генераціях обох штамів та підвищення у 9 та 2,5 раза у 

другій генерації штаму з радіоактивно забрудненої та фонової територій, 

відповідно. 

7. Уперше встановлено, що C. cladosporioides спричиняв 

переведення частини радіонуклідів у паливних «гарячих частинок» з високим 

вмістом 
241

Am у біологічно доступні форми, які накопичувались у біомасі 

мікроміцета. При цьому у біомасі не виявлено 
90

Sr, а швидкість накопичення 

241
Am перевищувала швидкість накопичення 

137
Cs, не зважаючи на те, що 

активність останнього у складі «гарячих частинок» була у 7 – 10 разів 

вищою. 
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