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Ó ìîíîãðàô³¿ îïèñàíî ìåòàáîë³çì îñíîâíèõ ãðóï ö³ííèõ äëÿ á³îòåõíî-
ëîã³¿ ðå÷îâèí âîäîðîñòåé: àíòèîêñèäàíò³â (ôëàâîíî¿ä³â, òîêîôåðîë³â), êàðî-
òèíî¿ä³â, ïîë³ñàõàðèä³â, á³îâîäíþ ³ íåéòðàëüíèõ ë³ï³ä³â. Íàâåäåíî ïðèêëàäè 
âèêîðèñòàííÿ âîäîðîñòåé ó á³îòåõíîëîã³¿, îòðèìàííÿ îñíîâíèõ ãðóï ö³ííèõ 
ðå÷îâèí. Îïèñàíî ìåòàáîë³÷í³ ïðîöåñè, â³äïîâ³äàëüí³ çà ñèíòåç îêðåìèõ êëàñ³â 
ö³ííèõ ðå÷îâèí, îõàðàêòåðèçîâàíî ð³çíîìàí³òòÿ á³îôëàâîíî¿ä³â, òîêîôåðîë³â, 
íåéòðàëüíèõ ë³ï³ä³â ³ ïîë³ñàõàðèä³â. Îñîáëèâó óâàãó ïðèä³ëåíî îòðèìàííþ 
«³äåàëüíîãî á³îïàëèâà ìàéáóòíüîãî» – á³îâîäíþ. Îïèñàíî âèêîðèñòàííÿ 
ìåòîä³â ãåííî¿ ³íæåíåð³¿ ç ìåòîþ ï³äâèùåííÿ âèõîäó ö³ííèõ ðå÷îâèí. 

Äëÿ øèðîêîãî êîëà ÷èòà÷³â, ÿê³ ö³êàâëÿòüñÿ ñó÷àñíèì ñòàíîì ³ ïåðñïåê-
òèâàìè âèêîðèñòàííÿ âîäîðîñòåé ó á³îòåõíîëîã³¿, îòðèìàííÿì ö³ííèõ ïðî-
äóêò³â ¿õ ìåòàáîë³çìó, à òàêîæ äëÿ ñòóäåíò³â çà ñïåö³àëüí³ñòþ «á³îòåõíîëîã³ÿ» 
òà ñïåö³àë³ñò³â, ÿê³ âèâ÷àþòü ìåòàáîë³çì âîäîðîñòåé. 

 
The monograph describes the metabolism of the main groups of algae sub-

stances valuable for biotechnology application: antioxidants (flavonoids, tocophe-
rols), carotenoids, polysaccharides, biohydrogen and neutral lipids. Examples of 
the use of algae in biotechnology, obtaining certain groups of valuable substances 
are given. Metabolic processes responsible for the synthesis of certain classes of 
valuable substances, such as bioflavonoids, tocopherols, neutral lipids and polysac-
charides has been characterized. Particular attention is paid to obtaining the «ideal 
biofuel of the future» – biohydrogen. The use of genetic engineering methods to 
increase the yield of valuable substances has been described. 

For a wide range of readers who are interested in the current state and pro-
spects of using algae in biotechnology, obtaining valuable products of their meta- 
bolism. Designed for students majoring in biotechnology and specialists who study 
the metabolism of algae. 
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Ï Å Ð Å Ä Ì Î Â À  
 

 
 
 
 
 
 
 

Äëÿ ñó÷àñíîãî ñóñï³ëüñòâà çíà÷åííÿ ðîñëèí ñêëàäíî ïåðåîö³íèòè. 
Ãëîáàëüíå ¿õ çíà÷åííÿ ïîëÿãàº â òðàíñôîðìàö³¿ ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ ôîòîí³â 
â îðãàí³÷í³ ñïîëóêè ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó. Âïåðøå «êîñì³÷íó» ðîëü 
ôîòîñèíòåçó ³ ðîñëèí ïîïóëÿðèçóâàâ Ê.À. Ò³ì³ðÿçºâ íà ïî÷àòêó ÕÕ ñò. 
Îñîáëèâ³ñòþ âîäîðîñòåé, ÿêà âèð³çíÿº ¿õ ñåðåä ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â 
öàðñòâà ðîñëèí, º âîäíå ñåðåäîâèùå ³ñíóâàííÿ. Òðàäèö³éíî âîäîðîñò³ 
ââàæàþòü ïðåäêàìè íàçåìíèõ ðîñëèí, ïðîòå äåÿê³ ñóõîïóòí³ ðîñëèíè ó 
ïðîöåñ³ åâîëþö³¿ ïîâåðòàëèñü äî âîäíîãî ñåðåäîâèùà ³ñíóâàííÿ. Ó ìî-
íîãðàô³¿ îïèñàíî ïðåäñòàâíèê³â åóêàð³îòè÷íèõ âîäîðîñòåé, äëÿ ÿêèõ 
âîäíå ñåðåäîâèùå º ïåðâèííèì. Ôîòîñèíòåçóâàëüí³ ïðîêàð³îòè ñòàíîâ-
ëÿòü îêðåìó ãðóïó ì³êðîâîäîðîñòåé. 

Ó ðîçä. 1 îïèñàíî á³îð³çíîìàí³òòÿ âîäîðîñòåé, çâåðòàºòüñÿ óâàãà íà 
îñîáëèâîñò³ ï³ãìåíòíîãî ñêëàäó, òèï çàïàñíèõ ïîë³ñàõàðèä³â òà ³íø³ 
â³äì³ííîñò³, çà ÿêèìè ìîæíà â³äð³çíèòè âîäîðîñò³ ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ 
ãðóï. Îïèñàíî îñíîâí³ íàïðÿìè çàñòîñóâàííÿ á³îìàñè âîäîðîñòåé ó á³î-
òåõíîëîã³¿. Ç òåõíîëîã³÷íîãî ïîãëÿäó íàéïðîñò³øèì º âèêîðèñòàííÿ ¿¿ â 
¿æó ëþäèíîþ àáî ÿê êîðì äëÿ òâàðèí. Íàâåäåíî îïèñ ñïîñîá³â ïðîìè-
ñëîâîãî êóëüòèâóâàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé, ¿õ ïðåâàãè òà îñîáëèâîñò³. Äëÿ 
îòðèìàííÿ ð³äêèõ àáî ãàçîïîä³áíèõ âèä³â ïàëèâà ç á³îìàñè âîäîðîñòåé 
çàñòîñîâóþòü ñïåö³àëüíó îáðîáêó. Ðîçãëÿíóòî îñîáëèâîñò³ îêðåìèõ ïðî-
öåñ³â ïåðâèííî¿ òà ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé. 

Ñó÷àñíîìó ñòàíó äîñë³äæåíü äîáóâàííÿ âîäíþ ç âèêîðèñòàííÿì âî-
äîðîñòåé ïðèñâÿ÷åíî ðîçä. 2–4. Îñîáëèâîñò³ ìåòàáîë³çìó Chlamydomo-
nas reinhardtii, ÿê³ äàþòü çìîãó óäîñêîíàëþâàòè ïðîöåñ óòâîðåííÿ âîäíþ 
³ ë³ï³äíèõ ò³ëåöü ó íàïðÿì³ ï³äâèùåííÿ éîãî åôåêòèâíîñò³, äîêëàäíî 
îïèñàíî ó ðîçä. 4–5. ²ñòîðè÷íî ñêëàëîñÿ, ùî âïåðøå ïðîöåñ óòâîðåííÿ 
âîäíþ áóâ ïîì³÷åíèé ó C. reinhardtii. Öÿ ì³êðîâîäîð³ñòü º ìîäåëüíèì 
îá’ºêòîì äëÿ ãåíåòè÷íèõ, á³îõ³ì³÷íèõ ³ á³îòåõíîëîã³÷íèõ äîñë³äæåíü, 
îñê³ëüêè ç íåþ ëåãêî ïðàöþâàòè â ëàáîðàòîðíèõ óìîâàõ. Âîíà øâèäêî 
ðîñòå íà ïðîñòèõ ì³íåðàëüíèõ ñåðåäîâèùàõ, ìàº æèòòºâèé öèêë ³ç ãàï-
ëî¿äíèì ãåíîìîì ó âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ, òîìó åôåêòè ìóòàö³é âèÿâ-
ëÿþòüñÿ â³äðàçó. Ñàìå ó ö³º¿ çåëåíî¿ îäíîêë³òèííî¿ ì³êðîâîäîðîñò³ íàé-
äîñêîíàë³øå âèâ÷åíî ìåòàáîë³÷í³ ïðîöåñè, ùî âïëèâàþòü íà åôåê-
òèâí³ñòü óòâîðåííÿ âîäíþ ³ ë³ï³äíèõ ò³ëåöü. 

Óí³êàëüí³ñòü á³îõ³ì³÷íîãî ñêëàäó âîäîðîñòåé ïîëÿãàº ó çäàòíîñò³ äî 
ñèíòåçó òà íàêîïè÷åííÿ ïîòåíö³éíî êîðèñíèõ äëÿ ëþäèíè ñïîëóê. Ïî- 
ë³ñàõàðèäè ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé çàñòîñîâóþòü ó ð³çíèõ ãàëóçÿõ ëþäñüêî¿ 
ä³ÿëüíîñò³, ùî ïîâ’ÿçàíî ç ¿õí³ìè âëàñòèâîñòÿìè, ÿê³ îáóìîâëåí³ ñåðåäî- 
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âèùåì ³ñíóâàííÿ ö³º¿ ãðóïè îðãàí³çì³â. Ó ðîçä. 6 îïèñàíî ñòðóêòóðó ³ ñèí- 
òåç çàïàñíèõ, ñòðóêòóðíèõ òà åêçîïîë³ñàõàðèä³â ð³çíèõ ãðóï âîäîðîñòåé, 
ð³çíîìàí³òòÿ ñòðóêòóðè ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â ³ ñôåðè ¿õ çàñòîñó-
âàííÿ. Îñîáëèâó óâàãó ïðèä³ëåíî ñóëüôàòîâàíèì ïîë³ñàõàðèäàì, ÿê³ âõî- 
äÿòü äî ñêëàäó êë³òèííèõ ñò³íîê ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé. Ïàðàì³ëîí º óí³- 
êàëüíèì çàïàñíèì ïîë³ñàõàðèäîì, îñê³ëüêè ìàº âèñîêîêðèñòàë³÷íó ñòðóê- 
òóðó òà á³îëîã³÷íî àêòèâí³ âëàñòèâîñò³. Ïðåäñòàâíèêè Euglenophyceae 
ìîæóòü íàêîïè÷óâàòè ïàðàì³ëîí, íàïðèêëàä ì³êðîâîäîð³ñòü Euglenà gra-
cilis, ÿêà º ïåðñïåêòèâíèì ïðîäóöåíòîì íå ò³ëüêè öüîãî ïîë³ñàõàðèäó, à 
é íèçêè ³íøèõ á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ñïîëóê. 

Ó ðîçä. 7 ïðîàíàë³çîâàíî âïëèâ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ Euglena gracilis íà 
íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â ¿¿ êë³òèíàõ ³ âèçíà÷åíî íàéîïòèìàëüí³ø³ ç 
íèõ. Âñòàíîâëåíî, ùî äëÿ çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ïîë³ñàõàðèäó â á³îìàñ³ ì³ê- 
ðîâîäîðîñò³ â æèâèëüíå ñåðåäîâèùå ïîòð³áíî âíîñèòè åêçîãåííèé ñóá-
ñòðàò, äëÿ öüîãî óñï³øíî âèêîðèñòîâóþòü ïîá³÷í³ ïðîäóêòè õàð÷îâî¿ ïðî-
ìèñëîâîñò³ òà íåòèïîâèé äëÿ âîäîðîñòåé ñóáñòðàò – åòàíîë. Âèñâ³òëåíî 
ïåðñïåêòèâè çàñòîñóâàííÿ ïàðàì³ëîíó â ôàðìàêîëîã³¿ òà âåòåðèíàð³¿. 

Â³òàì³í Å çàáåçïå÷óº àíòèîêñèäàíòíèé çàõèñò íå ëèøå îðãàí³çìàì, 
çäàòíèì äî ôîòîñèíòåçó, â êë³òèíàõ ÿêèõ â³äáóâàºòüñÿ éîãî á³îñèíòåç, à 
é ìàº áóòè íàÿâíèì ó ùîäåííîìó ðàö³îí³ ëþäèíè. Òîêîõðîìàíîëè ðîñ-
ëèííèõ êë³òèí, à ñàìå ¿õ íàéàêòèâí³øà ³çîôîðìà – -òîêîôåðîë – º 
ìîëåêóëàìè ç á³îëîã³÷íîþ àêòèâí³ñòþ â³òàì³íó Å. ¯õ ïîä³ëÿþòü íà äâ³ 
ãðóïè: òîêîôåðîëè ³ òîêîòð³åíîëè, ñòðóêòóðà, ñèíòåç ³ ôóíêö³¿ ÿêèõ ó 
êë³òèíàõ ðîñëèí äîêëàäíî îïèñàíî ó ðîçä. 8. Ó íüîìó ðîçãëÿíóòî â³äîì³ 
íà ñüîãîäí³ ñïîñîáè ï³äâèùåííÿ âì³ñòó -òîêîôåðîëó â ðîñëèíàõ-ïðî- 
äóöåíòàõ â³òàì³íó Å, äå çíà÷íó ðîëü â³ä³ãðàþòü ìåòîäè ãåííî¿ ³íæåíåð³¿. 
Íà ïðîòèâàãó ñòâîðåííþ òðàíñãåííèõ ðîñëèí ðîçâèâàºòüñÿ á³îòåõíîëî- 
ã³ÿ ì³êðîâîäîðîñòåé, ÿêà ´ðóíòóºòüñÿ íà ìîäèô³êàö³¿ óìîâ êóëüòèâóâàí-
íÿ, ñïðÿìîâàíèõ íà íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè êóëüòóðîþ òà àêòèâàö³þ ñèí-
òåçó -òîêîôåðîëó â ¿¿ êë³òèíàõ. 

Ó ðîçä. 9 ³ 10 îïèñàíî ùå äâ³ ãðóïè àíòèîêñèäàíòíèõ ìîëåêóë ðîñ-
ëèííèõ êë³òèí: êàðîòèíî¿äè òà ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè. Ðîçãëÿíóòî ð³çíî-
ìàí³òí³ñòü êàðîòèíî¿ä³â, ¿õ ñèíòåç ³ ôàêòîðè, ùî íà íüîãî âïëèâàþòü, 
ôóíêö³¿ ó ðîñëèííèõ êë³òèíàõ, ñïîñîáè çàñòîñóâàííÿ ëþäèíîþ, à òàêîæ 
ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê ì³êðî- ³ ìàêðîâîäîðîñòåé, ¿õ ôóíêö³îíàëüíó 
ðîëü. Îñîáëèâó óâàãó ïðèä³ëåíî ðîë³ ïîë³ôåíîë³â ó çàõèñò³ âîäîðîñòåé 
â³ä âàæêèõ ìåòàë³â. Âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ åêñòðàêò³â 
âîäîðîñòåé ìàº çíà÷åííÿ ïðè ïðîâåäåíí³ åêñïåðèìåíòàëüíèõ äîñë³- 
äæåíü, âîíî ìîæå áóòè ïîêëàäåíî â îñíîâó äîñë³äæåííÿ ³ âèêîðèñòàíî 
äëÿ äîïîâíåííÿ îñíîâíèõ ðåçóëüòàò³â. Ó ðîçä. 11 íàâåäåíî ìåòîäè ñïåê-
òðîôîòîìåòðè÷íîãî âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ åêñòðàêò³â 
âîäîðîñòåé. 

Àâòîðè ùèðî âäÿ÷í³ íàóêîâîìó êåð³âíèêó – äîêòîðó á³îëîã³÷íèõ 
íàóê, ïðîôåñîðó Çîëîòàðüîâ³é Îëåí³ Êîñòÿíòèí³âí³ çà ñëóøí³ ïîðàäè ³ 
ðåêîìåíäàö³¿, ÿê³ äîïîìîãëè óäîñêîíàëèòè ³ ñèñòåìàòèçóâàòè ìàòåð³àë, 
âèêëàäåíèé ó ìîíîãðàô³¿. 
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ÇÀÃÀËÜÍÀ ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ 
ÒÀ ¯Õ ÇÍÀ×ÅÍÍß ÄËß Á²ÎÒÅÕÍÎËÎÃ²¯ 

 
 
 
 
 
 

 
Òåðì³í «âîäîðîñò³» îá’ºäíóº ãåòåðîãåííó ãðóïó ôîòîñèí-

òåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â, æèòòºâèé öèêë ÿêèõ ïîâ’ÿçàíèé ç âîä-
íèì ñåðåäîâèùåì. Cåðåä íèõ º ïðåäñòàâíèêè ÿê Eukaryotà, òàê ³ 
Prokaryotà (ö³àíîáàêòåð³¿). Åâîëþö³ÿ âîäîðîñòåé ò³ñíî ïîâ’ÿçàíà 
ç åâîëþö³ºþ ïëàñòèä. Ïðåäñòàâíèêè ö³àíîáàêòåð³é ç ïîãëÿäó 
åâîëþö³¿ º îêðåìèìè ïëàñòèäàìè ïðîñòî¿ ñòðóêòóðè, ùî äàëè 
ïî÷àòîê ïëàñòèäàì óñ³õ ³íøèõ åóêàð³îòè÷íèõ âîäîðîñòåé ó ïðî-
öåñ³ òàê çâàíîãî ïåðâèííîãî åíäîñèìá³îçó. Åóêàð³îòè÷í³ âîäîðî-
ñò³ ç’ÿâèëèñÿ 1,9 ìëðä ðîê³â òîìó ³ â åâîëþö³éíîìó àñïåêò³ çíà÷-
íî ìîëîäø³ çà ö³àíîáàêòåð³¿ (2,7 ìëðä ðîê³â) (Pulz, Gross, 2004). Â 
ðåçóëüòàò³ ïåðâèííîãî åíäîñèìá³îçó åóêîð³îòè÷íî¿ êë³òèíè ç ö³à-
íîáàêòåð³àëüíîþ àðõåïëàñòèäîþ âèíèêëè åâîëþö³éí³ ë³í³¿ åóêà-
ð³îòè÷íèõ âîäîðîñòåé – ÷åðâîí³ òà çåëåí³, ùî ìàþòü íàéá³ëüøå 
õàðàêòåðíèõ îñîáëèâîñòåé. Âîäîðîñò³ ³íøèõ â³ää³ë³â âèíèêëè íà-
áàãàòî ï³çí³øå âíàñë³äîê òàê çâàíîãî âòîðèííîãî åíäîñèìá³îçó, 
êîëè ÷åðâîí³ àáî çåëåí³ âîäîðîñò³ òðàíñôîðìóâàëèñÿ ó ïëàñòèäè 
âñåðåäèí³ åóêàð³îòè÷íîãî õàçÿ¿íà. Âíàñë³äîê öüîãî ïðîöåñó âè-
íèêëè ãåòåðîêîíòí³ âîäîðîñò³, äèíîôëàãåëÿòè, êðèïòîô³òè òà 
ºâãëåí³äè. 

Òðàäèö³éíî âîäîðîñò³ êëàñèô³êóþòü çà çàáàðâëåííÿì, ÿêå çó-
ìîâëåíî íàÿâí³ñòþ îñíîâíèõ ³ äîïîì³æíèõ ôîòîñèíòåòè÷íèõ ï³ã-
ìåíò³â. Çà öèì ïîêàçíèêîì âèîêðåìëþþòü â³ää³ëè – Cyanophyta 
(ñèíüîçåëåí³ âîäîðîñò³), Chlorophyta (çåëåí³ âîäîðîñò³), Rhodo-
phyta (÷åðâîí³ âîäîðîñò³), Phaeophyta (áóð³ âîäîðîñò³) òà ³í. Äàë³ 
áóäå íàâåäåíî á³ëüø äåòàëüíó êëàñèô³êàö³þ òèõ âîäîðîñòåé, ùî 
ñòàíîâëÿòü íàéá³ëüøèé ³íòåðåñ äëÿ á³îòåõíîëîã³¿. 

Âîäîðîñò³ íå ëèøå êîëîí³çóþòü óñ³ âîäí³ åêîñèñòåìè, à é 
òðàïëÿþòüñÿ ìàéæå â óñ³õ ³íøèõ åêîëîã³÷íèõ í³øàõ, ó òîìó ÷èñë³ 
â åêñòðåìàëüíèõ óìîâàõ. Òàê, ãàëîô³òíà ì³êðîâîäîð³ñòü Dunaliella 
salina (Chlorophyceae) çäàòíà ðîñòè â íàâêîëèøíüîìó ñåðåäîâè-
ù³, ìàéæå íàñè÷åíîìó õëîðèäîì íàòð³þ. Êð³îô³ëüí³ çåëåí³ âîäî-
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ðîñò³, íàïðèêëàä Chlamydomonas nivalis (Chlorophyceae), ïðèñòî-
ñîâàí³ äî ðîñòó â óìîâàõ íèçüêèõ òåìïåðàòóð, äåô³öèòó îñíîâíèõ 
ìàêðî- ³ ì³êðîåëåìåíò³â, ïîñò³éíèõ öèêë³â çàìîðîæóâàííÿ-
â³äòàâàííÿ òà ³íòåíñèâíîãî îïðîì³íåííÿ. Â ãàðÿ÷èõ êèñëèõ âîäàõ 
æèâå ÷åðâîíà âîäîð³ñòü Cyanidium caldarium (Bangiophyceae), ÿêà 

ìîæå ðîñòè, õî÷à ³ ïîâ³ëüíî, çà ðÍ  1 ³ òåìïåðàòóðè äî 56 C. 
²íø³ âèäè âîäîðîñòåé â³ääàþòü ïåðåâàãó ñèìá³îòè÷íîìó ðîñòó ç 
òâàðèíàìè àáî ãðèáêàìè. Òàê, îäíîêë³òèíí³ çîîêñàíòåëè (Dino- 
flagellates), íàïðèêëàä Symbiodinium microadriaticum, æèâóòü ñèìá³î-
òè÷íî â ãàñòðîäåðì³ñ³ ðèôîâèõ êîðàë³â. Chlorohydra viridissima 
(Hydrozoa) ìàº ÿñêðàâî-çåëåíå çàáàðâëåííÿ çà íàÿâíîñò³ âîäîðîñ-
òåé çîîõëîðåë (Chlorella sp., Chlorophyta). Ñèìá³îç ì³æ êîðàëîâèìè 
ïîë³ïàìè ³ âîäîðîñòÿìè íàéá³ëüø ïîøèðåíèé ó òðîï³÷íèõ âîäàõ, 
á³äíèõ íà îðãàí³÷í³ ðå÷îâèíè (Hallmann, 2015). 

Çà ðîçì³ðîì âîäîðîñò³ ïîä³ëÿþòü íà ì³êðî- ³ ìàêðîâîäîðîñò³. 
Ìàêðîâîäîðîñò³ ìîæíà áà÷èòè íåîçáðîºíèì îêîì, à ì³êðîâîäî-
ðîñò³ – ëèøå ï³ä ì³êðîñêîïîì. Ë³í³éí³ ðîçì³ðè âîäîðîñòåé îõîï- 
ëþþòü â³ñ³ì ïîðÿäê³â ³ âàð³þþòü â³ä êðèõ³òíèõ îäíîêë³òèííèõ äî 
ã³ãàíòñüêèõ áàãàòîêë³òèííèõ îðãàí³çì³â (ðèñ. 1.1, äèâ. âêëåéêó). 
Íàéìåíøà îäíîêë³òèííà åóêàð³îòè÷íà âîäîð³ñòü Ostreococcus tauri 
(Prasinophyceae) ìàº ä³àìåòð ïðèáëèçíî 1 ìêì ³ º íàéìåíøèì 
â³äîìèì â³ëüíî³ñíóþ÷èì åóêàð³îòè÷íèì îðãàí³çìîì, òîä³ ÿê áóðà 
Macrocystis pyrifera (Phaeophyceae) (äèâ. ðèñ. 1.1), â³äîìà ÿê «ã³- 
ãàíòñüêà âîäîð³ñòü», âèðîñòàº äî 60 ì. 

1.1. Ïðîêàð³îòè÷í³ âîäîðîñò³ 

Â³äîìî áëèçüêî 2 òèñ. âèä³â ö³àíîáàêòåð³é, ÿê³ ïîä³ëÿþòü íà 
150 ðîä³â. Ïðåäñòàâíèêè ö³º¿ ãðóïè ³ñíóþòü ó íàéð³çíîìàí³òí³-
øèõ åêîëîã³÷íèõ í³øàõ – â³ä îêåàí³â äî ã³ðñüêèõ õðåáò³â òà â³ä 
ãàðÿ÷èõ äæåðåë äî ïîâåðõîíü ëüîäîâèê³â. Îñê³ëüêè ìîðôîëîã³þ ³ 
ô³ëîãåíåòè÷íó ñïîð³äíåí³ñòü ö³àíîáàêòåð³é ùå íåäîñòàòíüî âè-
â÷åíî, ¿õ ñèñòåìàòèêà ÷àñòî çì³íþºòüñÿ ³ äîïîâíþºòüñÿ. Çà ìîð-
ôîëîã³ºþ, ö³àíîáàêòåð³¿ ïîä³ëÿþòü íà îäíîêë³òèíí³ òà íèò÷àñò³ 
ôîðìè. Ñåðåä íèò÷àñòèõ ôîðì âèîêðåìëþþòü ãåòåðîöèñòí³ òà 
áåçãåòåðîöèñòí³. Ãåòåðîöèñòè – öå ñïåö³àë³çîâàí³ êë³òèíè, â ÿêèõ 
â³äñóòíÿ äðóãà ôîòîñèñòåìà (ÔÑ II), òîìó âîíè íå ïðîäóêóþòü 
êèñåíü ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó. 

Òàê³ îñîáëèâîñò³ ìåòàáîë³çìó ãåòåðîöèñò çàáåçïå÷óþòü îïòè-
ìàëüí³ óìîâè äëÿ ô³êñàö³¿ àòìîñôåðíîãî àçîòó. Ôîòîñèíòåòè÷-
íèìè ï³ãìåíòàìè º õëîðîô³ë à, ô³êîö³àí³íè ³ ô³êîåðèòðèí, ÿê³ çà- 
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çâè÷àé íàäàþòü êë³òèíàì ñèíüî-çåëåíîãî çàáàðâëåííÿ, õî÷à ó 
äåÿêèõ âèä³â âîíî ìîæå áóòè ÷åðâîíî-êîðè÷íåâèì ³ ðîæåâèì. 
Á³ëüø³ñòü ö³àíîáàêòåð³é º îáë³ãàòíèìè ôîòîòðîôàìè ³ ëèøå ê³ëü- 
êà âèä³â ìîæóòü ðîñòè ì³êñîòðîôíî àáî íàâ³òü ãåòåðîòðîôíî. Äå-
ÿê³ ïëàíêòîíí³ ö³àíîáàêòåð³¿ äëÿ îòðèìàííÿ îïòèìàëüíî¿ ñîíÿ÷-
íî¿ ðàä³àö³¿ ðåãóëþþòü ïëàâó÷³ñòü ç âèêîðèñòàííÿì ãàçîâèõ âàêóî- 
ëåé, íàïðèêëàä Anabena flos-aquae. ²íø³ âèäè âèä³ëÿþòü ïîçà- 
êë³òèíí³ ïîë³ñàõàðèäè, ê³ëüê³ñòü ÿêèõ ìîæå ñòàíîâèòè äî 30 % 
çàãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ ñèíòåçîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â ³ óòâîðþþòü ïëàâí³ 
àãðåãàòè. Íà òâåðä³é ïîâåðõí³ áàãàòî âèä³â, êîêöèäíèõ ³ íèò÷àñ-
òèõ, çäàòíèõ ðóõàòèñü êîâçàííÿì, íàïðèêëàä Oscillariaceae. Îäíà 
ç ïðè÷èí, ÷îìó ö³àíîáàêòåð³¿ ÷àñòî ïîñ³äàþòü äîì³íàíòíå ïîëî-
æåííÿ ñåðåä ³íøèõ âîäîðîñòåé â åêîñèñòåì³, – öå ¿õ çäàòí³ñòü äî 
íàäçâè÷àéíî øâèäêîãî ïîãëèíàííÿ ³ çáåð³ãàííÿ ìàêðîåëåìåíò³â: 
ôîñôàòè íàêîïè÷óþòüñÿ â ïîë³ôîñôàòíèõ ãðàíóëàõ, íàòîì³ñòü àçîò, 
âóãëåöü ³ åíåðã³ÿ çàïàñàþòüñÿ ó ö³àíîô³öèí³ – ïîë³ìåð³ àñïàðàã³-
íîâî¿ êèñëîòè ³ àðã³í³íó. Ðîçìíîæåííÿ â³äáóâàºòüñÿ ïîä³ëîì, òî-
ä³ ÿê ñòàòåâèé ïðîöåñ â³äñóòí³é. 

Ö³àíîáàêòåð³¿ ïðîäóêóþòü íèçêó á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ðå÷î-
âèí. Äåÿê³ ç íèõ º ñèëüíèìè ãåïàòîòîêñèíàìè àáî íåéðîòîêñè-
íàìè ³ ìîæóòü ñòàíîâèòè ñåðéîçíó çàãðîçó çäîðîâ’þ íàñåëåííÿ, 
êîëè â³äáóâàºòüñÿ ìàñîâå ðîçìíîæåííÿ ö³àíîáàêòåð³é â ð³÷êàõ 
àáî ó ïèòí³é âîä³. ²íø³ íåòîêñè÷í³ âòîðèíí³ ìåòàáîë³òè ìîæóòü 
ìàòè òåðàïåâòè÷íå çíà÷åííÿ ÿê ïðîòèâ³ðóñí³ çàñîáè, ³ìóíîìîäó-
ëÿòîðè, ³íã³á³òîðè àáî öèòîñòàòèêè (Sivonen, Jones, 1999; Skul-
berg, 2000). Â á³îòåõíîëîã³¿ íèí³ øèðîêî âèêîðèñòîâóþòü ö³àíî-
áàêòåð³¿ Spirulina (Arthrospira) platensis, Nostoc commune ³ Aphanizo-
menon flos-aquae. 

1.2. Åóêàð³îòè÷í³ âîäîðîñò³ 

Chlorophyta (çåëåí³ âîäîðîñò³). Chlorophyta ïîä³ëÿþòü íà ÷îòè-
ðè ãðóïè. 

Prasinophyceae – äæãóòèêîâ³ îäíîêë³òèíí³ âîäîðîñò³, ðîçì³ð 
êë³òèí ñòàíîâèòü 10–15 ìêì, ïîêðèò³ îðãàí³÷íèìè ëóñî÷êàìè. 
Á³ëüø³ñòü âèä³â æèâå ó ñîëîíèõ âîäîéìàõ, ïðîòå òðàïëÿþòüñÿ ³ 
ïð³ñíîâîäí³ âèäè. Îïèñàíî 13 ðîä³â ³ 120 âèä³â öèõ çåëåíèõ âî-
äîðîñòåé. Tetraselmis, Pyramimonas ³ Micromonas øâèäêî ðîñòóòü, 
¿õ âèêîðèñòîâóþòü ó â³äêðèòèõ êóëüòóðàõ ÿê êîðì äëÿ ðèá ³ ìî-
ëþñê³â (De Pauw, Persoone, 1988). Ó êóëüòóð³, â óìîâàõ ì³êñî-
òðîôíîãî ðîñòó, äåÿê³ âèäè ìîæóòü äîñÿãàòè âåëèêî¿ êîíöåíòðà-
ö³¿ êë³òèí (Xie et al., 2001). 
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Chlorophyceae ïðåäñòàâëÿþòü íàéá³ëüøó ãðóïó, ÿêà íàë³÷óº 

áëèçüêî 4 òèñ. âèä³â, 350 ðîä³â. Á³ëüø³ñòü âèä³â – öå îäíîêë³-

òèíí³ àáî íèò÷àñò³ ïð³ñíîâîäí³ ôîðìè. Íàéâ³äîì³ø³ á³îòåõíîëî-

ã³÷íî ö³íí³ âîäîðîñò³, òàê³ ÿê Chlorella, Chlamydomonas, Dunaliella 

³ Haematococcus, íàëåæàòü äî ö³º¿ ãðóïè. Äåÿê³ âèäè çà ïåâíèõ 

óìîâ êóëüòèâóâàííÿ íàêîïè÷óþòü âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿ êàðîòèíî¿- 

ä³â. Íàïðèêëàä, Dunaliella salina âèêîðèñòîâóþòü ó ïðîìèñëîâèõ 

ìàñøòàáàõ äëÿ îòðèìàííÿ -êàðîòèíó (Enzing et al., 2014). Ùå 

îäèí ïåðñïåêòèâíèé êàðîòèíî¿ä – öå àñòàêñàíòèí, éîãî çàñòîñî-

âóþòü ÿê âèñîêîö³ííå äæåðåëî ï³ãìåíòàö³¿ â àêâàêóëüòóð³, îñîá- 

ëèâî äëÿ ôîðåë³ òà ëîñîñÿ. Ïðîâåäåíî äîñë³äæåííÿ ç ìåòîþ åêî-

íîì³÷íî âèã³äíîãî îòðèìàííÿ àñòàêñàíòèíó ç Haematococcus 
pluvialis, ÿêèé çäàòíèé íàêîïè÷óâàòè äî 3 % ñóõî¿ ìàñè àñòàêñàí-

òèíó (Lorenz, Cysewski, 2000). 

Ulvophyceae ³ Charophyceae ïðåäñòàâëåíî ïåðåâàæíî ìàêðî- 

ñêîï³÷íèìè âîäîðîñòÿìè. Æîäíó ç ¿õ îäíîêë³òèííèõ àáî íèò÷àñ-

òèõ ôîðì íå çàñòîñîâóþòü ó á³îòåõíîëîã³¿, õî÷à Spirogyra çäàòíà 

ïðîäóêóâàòè á³îëîã³÷íî àêòèâí³ ðå÷îâèíè ç áàêòåðèöèäíèìè âëà-

ñòèâîñòÿìè. 

Rhodophyta (÷åðâîí³ âîäîðîñò³). ×åðâîíèé êîë³ð ó âîäîðîñòåé 

çóìîâëåíèé íàÿâí³ñòþ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ á³ë³ïðîòå¿íîâîãî ï³ãìåí-

òó ô³êîåðèòðèíó, òîä³ ÿê ñèí³é â³äò³íîê ïîâ’ÿçàíèé ç ô³êîö³àí³-

íîì. Íà â³äì³íó â³ä çåëåíèõ âîäîðîñòåé Rhodophyta íàêîïè÷óþòü 

êðîõìàëü ó öèòîçîë³, à íå ó ïëàñòèäàõ. Ãàëàêòàíè ç êë³òèííèõ 

ñò³íîê Rhodophyta âíàñë³äîê ¿õ æåëþâàëüíèõ âëàñòèâîñòåé áóëè 

îäíèìè ç ïåðøèõ ðå÷îâèí ç âîäîðîñòåé, ÿê³ ïî÷àëè çàñòîñîâóâà-

òè ó ïðîìèñëîâîñò³. Òèïîâ³ ðîäîô³òè º ìîðñüêèìè ìàêðîô³òàìè. 

Ëèøå ê³ëüêà âèä³â íàëåæàòü äî ì³êðîâîäîðîñòåé, îá’ºäíàíèõ ó 

ï³äêëàñ³ Bangiophycidae. Porphyridium cruentum ëåãêî êóëüòèâóºòüñÿ 

íà ìîðñüê³é âîä³, íå ïîòðåáóº â³òàì³íó Â12, íåîáõ³äíîãî äëÿ á³ëü-

øîñò³ ³íøèõ ÷åðâîíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé. Öå îäíà ç ïðè÷èí á³î- 

òåõíîëîã³÷íî¿ ïðèâàáëèâîñò³ âèä³â Porphyridium äëÿ îòðèìàííÿ 

àðàõ³äîíîâî¿ êèñëîòè, ï³ãìåíò³â (ô³êîö³àí³í, ô³êîåðèòðèí) ³ åê-

çîïîë³ñàõàðèä³â (ÅÏÑ) (Borowitzka, 1997). 
Euglenida. ªâãëåí³äè îá’ºäíóþòü ðîñëèíí³ é òâàðèíí³ õàðàê-

òåðèñòèêè, ¿õ â³äíîñÿòü äî â³ää³ëó Kinetoplastida. Öÿ ãðóïà âèíèê- 
ëà âíàñë³äîê âòîðèííîãî åíäîñèìá³îçó ì³æ ïðîòèñòîïîä³áíèì 
îðãàí³çìîì ³ õëîðåëîïîä³áíîþ çåëåíîþ âîäîð³ñòþ. Euglenida – 
äóæå ð³çíîìàí³òíà òà ³çîëüîâàíà ãðóïà, âì³ùóº ïðèáëèçíî 1 òèñ. 
âèä³â ó 43 ðîäàõ. Óñ³ âèäè ïðåäñòàâëåíî äæãóòèêîâèìè îäíîêë³-
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òèííèìè îðãàí³çìàìè, ÷àñòî âêðèòèìè åëàñòè÷íîþ êë³òèííîþ 
ñò³íêîþ, ùî äàº çìîãó äåÿêèì âèäàì çä³éñíþâàòè ìåòàáîë³÷í³ 
(êîâçí³) ðóõè (íàïðèêëàä, Euglena). Áëèçüêî 70 % âèä³â íå ì³ñ-
òÿòü ôîòîñèíòåòè÷íèõ ï³ãìåíò³â, æèâëÿòüñÿ ãåòåðîòðîôíî, ïðè 
öüîìó óòèë³çóþòü îðãàí³÷í³ ðå÷îâèíè. Íàâ³òü ï³ãìåíòîâàí³ âèäè 
÷àñòî ïîºäíóþòü ôîòîñèíòåç ç îðãàíî- àáî ôàãîòðîôíèì õàð÷ó-
âàííÿì ³ çàçâè÷àé ³íòåíñèâíî ðîçìíîæóþòüñÿ â åâòðîô³÷íèõ ñò³÷- 
íèõ âîäàõ àáî ó âîäîéìàõ, çàáðóäíåíèõ îðãàí³÷íèìè ðå÷îâèíà- 
ìè. Á³ëüø³ñòü Euglenida ïîòðåáóþòü ñêëàäíèõ ñåðåäîâèù äëÿ 
ðîñòó, òîìó ¿õ ñêëàäíî êóëüòèâóâàòè â ëàáîðàòîðíèõ óìîâàõ. Âè- 
íÿòîê – Euglena gracilis, ÿêó ìîæíà âèðîùóâàòè íà ì³í³ìàëü- 
íîìó ñåðåäîâèù³, òîìó ¿¿ óñï³øíî âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ìàñîâîãî 
ïðîìèñëîâîãî êóëüòèâóâàííÿ. Euglenida ïåðñïåêòèâí³ äëÿ á³îòåõ-
íîëîã³÷íîãî çàñòîñóâàííÿ, îñê³ëüêè âîíè ïðîäóêóþòü íèçêó óí³-
êàëüíèõ ìåòàáîë³ò³â. Íàïðèêëàä, ¿õ çàïàñíèé ïàðàì³ëîíîâèé êðîõ-

ìàëü º -1,3-ïîë³ãëþêàíîì ³ç ð³çíîá³÷íîþ á³îëîã³÷íîþ àêòèâí³ñ-
òþ. Çäàòí³ñòü äî ïîãëèíàííÿ âàæêèõ ìåòàë³â ³ âèñîêà òîëåðàíò-
í³ñòü äî íèõ, ÿêó äåìîíñòðóþòü äåÿê³ åâãëåí³äè, òàêîæ ìîæå áóòè 
çàñòîñîâàíà â á³îòåõíîëîã³¿. 

Haptophyta. Ãàïòîô³òè, ÿêèõ ùå íàçèâàþòü Prymnesiophyta, 

íàë³÷óþòü ïðèáëèçíî 500 âèä³â ó 50 ðîäàõ. Âîíè ïðåäñòàâëåí³ 

äæãóòèêîâèìè àáî êîêöèäíèìè îäíîêë³òèííèìè îðãàí³çìàìè â³ä 

æîâòî-çåëåíîãî äî êîðè÷íåâîãî êîëüîðó, ùî çóìîâëåíî íàÿâí³ñ-

òþ êñàíòîô³ë³â, ïåðåâàæíî ôóêîêñàíòèíó. Çàïàñíèé ïîë³ñàõà-

ðèä – õðèçîëàì³íàðèí (ðîç÷èííèé -1,3-ïîë³ãëþêàí). Ãàïòîô³òè 

çäåá³ëüøîãî ì³ñòÿòüñÿ â ìîðñüêîìó ïëàíêòîí³, àëå â³äîì³ òàêîæ 

¿õ ïð³ñíîâîäí³ òà íàçåìí³ ôîðìè. Äåÿê³ âèäè º ôàãîòðîôíèìè. 

Ìîðñüê³ âèäè ÷àñòî ñïðè÷èíþþòü ìàñîâå «öâ³ò³ííÿ» âîäè (íà-

ïðèêëàä, Chrysochromulina spp., Emiliania spp.), ùî íåãàòèâíî 

âïëèâàº íà åêîñèñòåìó. Áàãàòî ïðèìíåç³îô³ò³â âèä³ëÿþòü çíà÷íó 

ê³ëüê³ñòü ïîçàêë³òèííèõ ïîë³ñàõàðèä³â. Íèí³ ê³ëüêà âèä³â ïðè- 

ìíåç³îô³ò³â, íàïðèêëàä Pavlova lutheri òà Isochrysis spp., âèêîðèñ-

òîâóþòü ÿê êîðì äëÿ ìîëþñê³â, îñîáëèâî óñòðèöü (Borowitzka, 

1997). 
Heterokonta. Îðãàí³çìè ö³º¿ ãðóïè, ÿê³ òàêîæ íàçèâàþòü Stra-

menopiles, ïåðåâàæíî ïðåäñòàâëåíî âîäîðîñòÿìè. Íàçâà «Hetero-
konta» ïîõîäèòü â³ä íåîäíàêîâî¿ äîâæèíè äæãóòèê³â ¿õ ãåíåðàòèâ- 
íèõ êë³òèí. Öå òàê çâàíà áóðà ë³í³ÿ â ìåæàõ ô³ëîãåíåçó âîäîðîñ-
òåé, äî ñêëàäó ÿêî¿ âõîäÿòü áóð³ âîäîðîñò³ (Phaeophyta), æîâòîçå-
ëåí³ âîäîðîñò³ (Xanthophyta), çîëîòèñò³ âîäîðîñò³ (Chrysophyta) 
òà ä³àòîìîâ³ âîäîðîñò³ (Bacillariophyta). ¯õ ïåðåâàæíî áóðå çàáàðâ- 
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ëåííÿ çóìîâëåíå âåëèêèì âì³ñòîì äîïîì³æíîãî ôîòîñèíòåòè÷-
íîãî ï³ãìåíòó – ôóêîêñàíòèíó. Çàïàñíèìè ðå÷îâèíàìè º çäå-
á³ëüøîãî õðèçîëàì³íàðèí ³ ë³ï³äí³ ò³ëüöÿ öèòîïëàçìè. 

Phaeophyta ìàéæå âèêëþ÷íî ïðåäñòàâëåíî ìîðñüêèìè ìàê-

ðîô³òàìè, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ íàÿâí³ñòþ ï³ãìåíòó ôóêîêñàíòèíó, 

ÿêèé íàäàº ¿ì îëèâêîâî-êîðè÷íåâîãî â³äò³íêó (Cock et al., 2010). 

Íàë³÷óþòü ïðèáëèçíî 1,5–2,0 òèñ. âèä³â áóðèõ âîäîðîñòåé. Äåÿê³ 

ç íèõ, òàê³ ÿê Macrocystis pyrifera (ã³ãàíòñüê³ âîäîðîñò³), â³ä³ãðàþòü 

âàæëèâó ðîëü â åêîñèñòåì³, äîñÿãàþòü â äîâæèíó 60 ì ³ óòâîðþ-

þòü ï³ä âîäîþ «ìîðñüê³ ë³ñè». Áàãàòî âèä³â âæèâàºòüñÿ â ¿æó ëþ-

äèíîþ, íàïðèêëàä Undaria pinnatifida, Hizikia fusiformis ³ Laminaria 
japonica (Fitzgerald et al., 2011). ßê êîðì äëÿ òâàðèí âèêîðèñòî-

âóþòü ê³ëüêà âèä³â áóðèõ âîäîðîñòåé, çîêðåìà Laminaria digitata, 

Ascophyllum nodosum ³ Fucus vesiculosus (Fleurence, 1999). 

Eustigmatophyta ³ Xanthophyta ò³ñíî ïîâ’ÿçàí³ ô³ëîãåíåòè÷íî. 

Â³äîìî ïðèáëèçíî 600 âèä³â ³ á³ëüø í³æ 90 ðîä³â öèõ æîâòîçåëå-

íèõ âîäîðîñòåé. Á³ëüø³ñòü âèä³â º îäíîêë³òèííèìè àáî íèò÷à- 

ñòèìè, âîíè ïîøèðåí³ ïåðåâàæíî â íàçåìíèõ àáî ïð³ñíîâîäíèõ 

àðåàëàõ. Õî÷à äåÿê³ ç íèõ ìàþòü âèñîê³ ïîêàçíèêè ðîñòó, ëèøå 

Olisthodiscus ³ Nannochloropsis âèêîðèñòîâóþòü ÿê êîðì â àêâàêóëü- 

òóð³ (Borowitzka, 1997). 

Chrysophyta ïðåäñòàâëÿþòü ãðóïó ç ìàéæå 1 òèñ. âèäàìè, ïî-

ä³ëåíó íà 120 ðîä³â. Á³ëüø³ñòü âèä³â – öå äæãóòèêîâ³ îäíîêë³-

òèíí³ âîäîðîñò³, ùî æèâóòü ÿê ïð³ñíîâîäíèé ïëàíêòîí. ¯õ êë³òè-

íè ìîæóòü áóòè âêðèò³ ïàíöèðîì ³ç ä³îêñèäó êðåìí³þ. Õî÷à á³ëü-

ø³ñòü âèä³â çäàòí³ äî ôîòîñèíòåçó, â ö³é ãðóï³ òàêîæ äîâîë³ ïî-

øèðåíèé ì³êñîòðîôíèé ð³ñò. Äåÿê³ âèäè æèâëÿòüñÿ ïåðåâàæíî 

ôàãîòðîôíî. Â ëàáîðàòîðíèõ óìîâàõ äëÿ çàáåçïå÷åííÿ âèñîêîãî 

òåìïó ðîñòó á³ëüøîñò³ âèä³â íåîáõ³äíèì º äîáàâëÿííÿ â³òàì³í³â, 

îðãàí³÷íèõ ïîæèâíèõ ðå÷îâèí àáî ´ðóíòîâèõ åêñòðàêò³â. 

Bacillariophyta, àáî ä³àòîìîâ³ âîäîðîñò³, éìîâ³ðíî, º îñíîâíè-

ìè ïðîäóöåíòàìè á³îìàñè íà Çåìë³ òà îäí³ºþ ç íàéìîëîäøèõ â 

åâîëþö³éíîìó ñåíñ³ ãðóïîþ âîäîðîñòåé. Ä³àòîìå¿ êîëîí³çóâàëè 

ìàéæå âñ³ ì³ñöÿ ïðîæèâàííÿ ³ äèôåðåíö³þâàëèñü íà âåëèêó ê³ëü-

ê³ñòü ð³çíîìàí³òíèõ âèä³â. Çà ïðèáëèçíîþ îö³íêîþ íàë³÷óºòüñÿ 

ÿê ì³í³ìóì 10 òèñ. âèä³â ó 250 ðîäàõ. Õî÷à äåÿê³ âèäè óòâîðþþòü 

ïñåâäîô³ëàìåíòí³ àáî êîëîí³àëüí³ àãðåãàòè, âñ³ âîíè íà âåãåòàòèâ- 

í³é ñòàä³¿ ïðåäñòàâëåí³ îäíîêë³òèííèìè ³ áåçäæãóòèêîâèìè ôîð-

ìàìè. Ä³àòîìå¿ ëåãêî ðîçï³çíàòè çà êë³òèííèì ïîêðèâîì, ùî 

ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ñèë³êàòíèõ ïëàñòèí, ç’ºäíàíèõ ì³æ ñîáîþ ÿê 
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÷àøêà Ïåòð³, ÷àñòî ç³ ñêëàäíîþ òîíêîþ ñòðóêòóðîþ. ¯õ îñíîâíè-

ìè çàïàñíèìè ðå÷îâèíàìè º õðèçîëàì³íàðèí ³ ë³ï³äí³ ò³ëüöÿ, ÿê³ 

ìîæóòü, îñîáëèâî â óìîâàõ àçîòíîãî ãîëîäóâàííÿ, ñòàíîâèòè äî 

60 % ñóõî¿ ìàñè ðå÷îâèíè (íàïðèêëàä, Phaeodactylum tricornutum). 

Íåéòðàëüí³ ë³ï³äè âèêîíóþòü íå ëèøå ôóíêö³þ àêóìóëþâàííÿ 

åíåðã³¿: ÷åðåç çì³íó ¿õ âíóòð³øíüîêë³òèííîãî âì³ñòó ðåãóëþºòüñÿ 

ïëàâó÷³ñòü ïëàíêòîííèõ ä³àòîìåé. Ó çâ’ÿçêó ç âèñîêîþ ïðîäóêòèâ- 

í³ñòþ ³ çäàòí³ñòþ íàêîïè÷óâàòè íåéòðàëüí³ ë³ï³äè Bacillariophyta 

â ìàéáóòíüîìó ìîæóòü ñòàíîâèòè çíà÷íèé ³íòåðåñ äëÿ âèðîáíèö-

òâà ïàëèâà (á³îäèçåëü) ³ íåçàì³ííèõ æèðíèõ êèñëîò. Îñîáëèâîþ 

ö³íí³ñòþ äëÿ á³îòåõíîëîã³¿ º âåëèêèé âíóòð³øíüîêë³òèííèé âì³ñò 

åéêîçàïåíòàºíîâî¿ êèñëîòè (ÅÏÊ) â ä³àòîìåÿõ. Âîíè øèðîêî çà-

ñòîñîâóþòüñÿ òàêîæ â àêâàêóëüòóð³ (Borowitzka, 1997), ïåðåâàæíî 

ÿê êîðì äëÿ ìîëþñê³â. 

Dinoflagellata. Õî÷à ö³ äæãóòèêîâ³ îäíîêë³òèíí³ âîäîðîñò³ 

ïðåäñòàâëÿþòü äîâîë³ âåëèêó ãðóïó, ùî íàë³÷óº ïðèáëèçíî 4 òèñ. 

âèä³â ó 550 ðîäàõ, ïðî ¿õ ô³ç³îëîã³þ òà åêîëîã³þ â³äîìî ïîð³âíÿ-

íî íåáàãàòî. Çà íàÿâíèìè äàíèìè ìîæíà çðîáèòè âèñíîâîê, ùî 

Dinoflagellata – öå äóæå ð³çíîìàí³òíà ãðóïà ç ìàëîþ ñïîð³äíåí³ñ-

òþ äî ³íøèõ âîäîðîñòåé. Âîíè íàñåëÿþòü ïð³ñíó ³ ìîðñüêó âîäó. 

Áëèçüêî 50 % âèä³â íå çäàòí³ äî ôîòîñèíòåçó, à óòèë³çóþòü îðãà-

í³÷í³ ñïîëóêè àáî ïîãëèíàþòü áàêòåð³¿ ÷è ³íø³ äð³áí³ âîäîðîñò³. 

Íàâ³òü ó ôîòîñèíòåòè÷íî àêòèâíèõ âèä³â ÷àñòî äîì³íóº ì³êñî- 

òðîôíèé ð³ñò. Âîäíî÷àñ îñîáëèâî ó ïðèáåðåæíèõ âîäàõ äèíîôëà-

ãåëÿòè ðîáëÿòü ñóòòºâèé âíåñîê ó ïåðâèííå ïðîäóêóâàííÿ á³îìà-

ñè. Äåÿê³ âèäè ìîæóòü áóòè ïîòåíö³éíîþ çàãðîçîþ ðèáíîìó ãîñ-

ïîäàðñòâó ³ àêâàêóëüòóð³, îñê³ëüêè âîíè âèðîáëÿþòü íàäçâè÷àéíî 

øê³äëèâ³ òîêñèíè. Íà â³äì³íó â³ä îñòàíí³õ îñíîâíèì êîðìîì äëÿ 

ëè÷èíîê ðèá ó àêâàêóëüòóð³ º âèäè Gymnodinium. Êð³ì ë³ï³äíèõ 

ò³ëåöü ³ êðîõìàëþ äèíîôëàãåëÿòè ì³ñòÿòü øèðîêèé ñïåêòð óí³êàëü- 

íèõ ñòåðîë³â, æèðíèõ êèñëîò (íàïðèêëàä, äîêîçàãåêñàíîâó – 

ÄÃÊ) òà ³íøèõ ìåòàáîë³ò³â, ÿê³ ìàþòü âèñîêèé ïîòåíö³àë äëÿ á³î- 

òåõíîëîã³¿. Îäíàê êóëüòèâóâàííÿ äèíîôëàãåëÿò ó ëàáîðàòîðíèõ 

óìîâàõ ñóïðîâîäæóºòüñÿ âåëèêèìè òðóäíîùàìè, òîìó ùî á³ëü-

ø³ñòü âèä³â ïîòðåáóþòü ñêëàäíîãî ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ ³ 

ñïåö³àëüíîãî ñâ³òëîâîãî ðåæèìó àáî çàçíàþòü ñòðåñ ï³ä ÷àñ ïå-

ðåì³øóâàííÿ ñåðåäîâèùà. Âò³ì âåëèêà ö³íí³ñòü ïåâíèõ ñïîëóê, 

òàêèõ ÿê ÄÃÊ, ìîæå êîìïåíñóâàòè âàðò³ñòü ïðîìèñëîâîãî ìàñ- 

øòàáó âèðîùóâàííÿ. 
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1.3. Çíà÷åííÿ âîäîðîñòåé äëÿ á³îòåõíîëîã³¿ 

Âîäîðîñò³ ì³ñòÿòü óí³êàëüíèé êîìïëåêñ íåîáõ³äíèõ îðãàí³çìó 
ëþäèíè êîìïîíåíò³â. ¯õ êë³òèíè áàãàò³ íà ì³êðî- ³ ìàêðîåëåìåí-
òè íå ëèøå ê³ëüê³ñíî, à é ÿê³ñíî. ²ñòîðè÷íî ó äåÿêèõ ðåã³îíàõ 
ïåâí³ âèäè âîäîðîñòåé âèêîðèñòîâóþòü ó õàð÷îâèõ ö³ëÿõ. Ñüîãîä-
í³ â óñ³õ êðà¿íàõ ñâ³òó äîçâîëåíî âæèâàííÿ â ¿æó òàê³ âèäè: Arth-
rospira platensis, A. maxima, Chlorella vulgaris, C. pyrenoidosa, C. so-
rokineana, Dunaliella salina; ðåã³îíàëüíî äîçâîëåíî: Nostoc prunifor-
me (ó êðà¿íàõ Ï³âäåííî-Ñõ³äíî¿ Àç³¿), â ÑØÀ – Aphanizomenon 
flos-aquae. 

Íà ðèñ. 1.2 (äèâ. âêëåéêó) ïðî³ëþñòðîâàíî îñíîâí³ íàïðÿìè 
ðàö³îíàëüíîãî âèêîðèñòàííÿ á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé, ÿêó îòðè-
ìóþòü ÿê ïðè âèðîùóâàíí³ â ïðîìèñëîâèõ ôîòîá³îðåàêòîðàõ ð³ç-
íîãî òèïó, òàê ³ çáèðàííÿì âîäîðîñòåé ç ïð³ñíèõ ³ ìîðñüêèõ âî-
äîéì. 

Îñîáëèâèé ³íòåðåñ ñòàíîâèòü âèêîðèñòàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé 
ÿê îðãàí³çì³â, çäàòíèõ çàïàñàòè åíåðã³þ ñâ³òëà â ðåçóëüòàò³ ôîòî-
ñèíòåçó, îñê³ëüêè åôåêòèâí³ñòü ïåðåòâîðåííÿ ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ ó 
íèõ çíà÷íî âèùà, í³æ ó âèùèõ ðîñëèí. Çàñòîñóâàííÿ ôîòîñèíòå-
òè÷íîãî ïðèíöèïó òðàíñôîðìàö³¿ ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ äëÿ ñòâîðåííÿ 
ñó÷àñíî¿ àëüòåðíàòèâíî¿ åíåðãåòèêè ïðèâåðòàº âåëèêó óâàãó ÷åðåç 
êðèçó òðàäèö³éíî¿ íåâ³äíîâëþâàíî¿ åíåðãåòèêè. Òåõíîëîã³÷íà á³î-
åíåðãåòèêà ñüîãîäí³ ðîçãîðòàºòüñÿ ïåðåâàæíî ó äâîõ íàïðÿìàõ: 
1) ïåðåðîáêà á³îìàñè, ÿêà íàêîïè÷óºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ôîòîñèíòå-
çó, íà äåøåâå ³ âèñîêîêàëîð³éíå ïàëèâî – ìåòàí, åòàíîë, áóòà-
íîë òà ³í.; 2) ìîäèô³êàö³ÿ ñàìîãî ïðîöåñó ôîòîñèíòåçó, âíàñë³-
äîê ÷îãî åíåðã³ÿ ñâ³òëà ç ìàêñèìàëüíîþ åôåêòèâí³ñòþ ñïðÿìîâó-
ºòüñÿ íà óòâîðåííÿ âîäíþ àáî ³íøîãî ïàëèâà, îáìèíàþ÷è ñòàä³þ 
ôîòîàñèì³ëÿö³¿ ÑÎ2 ³ ñèíòåçó êîìïîíåíò³â êë³òèíè. Ïåðñïåêòèâ-
íèìè º ðîçðîáêè ç âèêîðèñòàííÿ ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ á³îñè- 
ñòåì – á³îôîòîåëåêòðè÷íèõ ïåðåòâîðþâà÷³â åíåðã³¿ ÿê ïåðâèí-
íîãî ãåíåðàòîðà åëåêòðîåíåðã³¿. 

Á³îìàñà ì³êðîâîäîðîñòåé – öå íå ëèøå â³äíîâëþâàíå ³ ìàé-
æå áåçêîøòîâíå äæåðåëî åíåðã³¿, à é àëüòåðíàòèâà âèêîðèñòàííþ 
êîðèñíèõ êîïàëèí, çàïàñè ÿêèõ øâèäêî çìåíøóþòüñÿ. Î÷åâèä-
íî, ùî ì³êðîâîäîðîñò³ ÿê äæåðåëî á³îïàëèâà ìàþòü âåëè÷åçíèé 
ïîòåíö³àë, àëå âîäíî÷àñ áàãàòî êîìïàí³é, çîêðåìà â ÑØÀ, ïåðå-
îö³íèëè ¿õ ïðîäóêòèâí³ñòü ³ íå çìîãëè îðãàí³çóâàòè ðåíòàáåëüíå 
âèðîáíèöòâî. Íàñïðàâä³, ïðîäóêòèâí³ñòü âîäîðîñòåé â êóëüòóð³ 
íå íàáàãàòî âèùà, í³æ ó Ñ4 ðîñëèí, ïðîòå ¿õ ïðîìèñëîâà åêñïëóà- 



1.3. Çíà÷åííÿ âîäîðîñòåé äëÿ á³îòåõíîëîã³¿ 
 

 

 15 

òàö³ÿ îáìåæåíà: ñò³éêå âèðîùóâàííÿ â³ä³áðàíèõ øòàì³â ó ìàñøòà-
áàõ ñîòåíü ãåêòàð³â ïîòðåáóº âåëèêèõ âèòðàò åíåðã³¿. ×åðåç íåãà-
òèâíèé åíåðãåòè÷íèé áàëàíñ îòðèìàííÿ á³îïàëèâà ç á³îìàñè âî-
äîðîñòåé íèí³ º çàíàäòî äîðîãèì, ùîá êîíêóðóâàòè ç âèêîïíèìè 
âèäàìè ïàëèâà. 

Á³îäèçåëü. Á³îäèçåëü ñèíòåçóþòü ç òðèàöèëãë³öåðîë³â ë³ï³ä³â, 
ùî îòðèìóþòü çà åêñòðàêö³¿ ç á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé. Òðèàöèë- 
ãë³öåðîëè ñêëàäàþòüñÿ ³ç òðüîõ çàëèøê³â æèðíèõ êèñëîò, åòåðè-
ô³êîâàíèõ ìîëåêóëîþ ãë³öåðîëó. Çà òðàíñåòåðèô³êàö³¿, àáî àëêî-
ãîë³çó, çàëèøîê ãë³öåðîëó çàì³íþºòüñÿ íà ìåòèëüíó ãðóïó. Öåé 
ïðîöåñ â³äáóâàºòüñÿ ïîåòàïíî, â ðåçóëüòàò³ óòâîðþþòüñÿ òðè ìî-
ëåêóëè ìåòèëüíèõ åòåð³â æèðíèõ êèñëîò (FAME) ³ îäíà ìîëåêóëà 
ãë³öåðîëó. FAME º îñíîâîþ á³îäèçåëÿ, ãë³öåðîë – öå âèñîêî-
ö³ííèé ïîá³÷íèé ïðîäóêò éîãî âèðîáíèöòâà. Äëÿ ñïðÿìóâàííÿ 
ðåàêö³¿ åòåðèô³êàö³¿ íà ñèíòåç FAME ïîòð³áåí âåëèêèé íàäëèøîê 
ìåòàíîëó (Chisti, 2008). Ôàêòîðàìè, ùî ïåðåøêîäæàþòü ïðîìèñ-
ëîâîìó âèêîðèñòàííþ ì³êðîâîäîðîñòåé ç ìåòîþ îòðèìàííÿ á³î-
äèçåëÿ, º íåäîñòàòíüî øâèäêèé ð³ñò ì³êðîâîäîðîñòåé ³ íèçüêà 
ù³ëüí³ñòü ¿õ á³îìàñè, à òàêîæ çàòðàòíèé ïðîöåñ åêñòðàãóâàííÿ 
ë³ï³ä³â ç îñòàííüî¿. Äåòàëüí³øå ë³ï³äè ì³êðîâîäîðîñòåé îïèñàíî 
â ðîçä. 5. 

Á³îåòàíîë. Ç á³îìàñè ðîñëèí îòðèìóþòü á³îåòàíîë øëÿõîì 
ïåðåðîáêè ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ ñîðò³â âèùèõ ðîñëèí ç âåëè-
êèì âì³ñòîì öóêð³â (öóêðîâà òðîñòèíà, öóêðîâèé áóðÿê, ñîðãî). 
Ó 2009 ð. âèðîáíèöòâî á³îåòàíîëó ñòàíîâèëî 73,9 ìëðä ë, ùî â 
4 ðàçè âèùå, í³æ ó 2000 ð. (Medipally et al., 2015). Ì³êðîâîäîðîñ-
ò³ ðîçãëÿäàþòü ÿê ïåðñïåêòèâíó ñèðîâèíó äëÿ îòðèìàííÿ á³îåòà-
íîëó â çâ’ÿçêó ç âåëèêèì âì³ñòîì â ¿õ á³îìàñ³ ïîë³ñàõàðèä³â ³ 
öóêð³â, à òàêîæ ìàëèì âì³ñòîì ë³ãí³íó ³ ãåì³öåëþëîçè. Äåÿê³ 
ì³êðîâîäîðîñò³, íàïðèêëàä âèäè Spirogyra spp. i Chlorococum spp., 
ì³ñòÿòü áàãàòî ïîë³ñàõàðèä³â ÿê ó êë³òèííèõ îáîëîíêàõ, òàê ³ ó 
âèãëÿä³ êðîõìàëþ. Ï³ñëÿ ïîïåðåäíüî¿ ô³çè÷íî¿ îáðîáêè ³ åêñòðàê- 
ö³¿ àáî ôåðìåíòàòèâíîãî ã³äðîë³çó ç á³îìàñè îòðèìóþòü ñóì³ø ìî- 
íîñàõàðèä³â. Äàë³ çà äð³æäæîâîãî áðîä³ííÿ ç ìîíîñàõàðèä³â óòâî- 
ðþºòüñÿ á³îåòàíîë. Éîãî î÷èùóþòü ïåðåãîíêîþ. 

Á³îìåòàí. Ìåòàí – âàæëèâèé ïðåêóðñîð, ñóáñòðàò ³ ïîá³÷íèé 
ïðîäóêò õ³ì³÷íî¿ ïðîìèñëîâîñò³, òàêîæ éîãî ìîæíà âèêîðèñòîâó-
âàòè ÿê ïàëèâî. Â³í ïåðåáóâàº â ãàçîïîä³áíîìó ñòàí³, ùî óñê-
ëàäíþº éîãî çáåð³ãàííÿ ³ òðàíñïîðòóâàííÿ. Ç ì³êðîâîäîðîñòåé 
ìåòîäàìè ãàçèô³êàö³¿, ï³ðîë³çó àáî àíàåðîáíîãî áðîä³ííÿ ìîæíà 
îòðèìàòè á³îìåòàí, ïåðåâàæíî äëÿ öüîãî çàñòîñîâóþòü á³îìàñó 
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ìîðñüêèõ ì³êðîâîäîðîñòåé. Ç íå¿ ó ïðîöåñ³ àíàåðîáíîãî áðîä³ííÿ 
ÿê ïîá³÷íèé ïðîäóêò óòâîðþºòüñÿ òàêîæ á³îãàç. Ó â³äñîòêîâîìó 
â³äíîøåíí³ â³í ñêëàäàºòüñÿ ç ìåòàíó (55–75 %) ³ ÑÎ2 (25–45 %). 

¯æà äëÿ ëþäåé. Ïåðøà äîñòîâ³ðíà çãàäêà ïðî ñïîæèâàííÿ âî-
äîðîñòåé Nostoc äàòîâàíà ïî÷àòêîì íàøî¿ åðè ó ñòàðîäàâíüîìó 
Êèòà¿ â ïåð³îä ãîëîäó (Spolaore et al., 2006). Ñïîæèâàííÿ âîäîðî-
ñòåé çãàäóºòüñÿ ó IV ñò. í. å. â ßïîí³¿ òà ó VI ñò. í. å. â Êèòà¿. 
Ïåðøå ïèñüìîâå ïîñèëàííÿ ïðî çá³ð «íîð³» äàòîâàíî 530 ð. í. å. 
Ó XVII ñò. â ßïîí³¿ ïî÷àëè âèêîðèñòîâóâàòè âîäîðîñò³ ðîä³â 
Chondrus, Gelidium ³ Gracilaria äëÿ îòðèìàííÿ àãàðîïîä³áíèõ ïðî-
äóêò³â õàð÷óâàííÿ. Ç áóðèõ âîäîðîñòåé Laminaria, Macrocystis ³ 
Fucus ó XIX ñò. åêñòðàãóâàëè ñîäó òà éîä. ¯ñò³âí³ ñèíüîçåëåí³ âî-
äîðîñò³ (Nostoc, Arthrospira ³ Aphanizomenon) âèêîðèñòîâóþòü ó áà-
ãàòüîõ êðà¿íàõ Àç³¿ òà Àôðèêè ÿê â³òàì³íí³ äîáàâêè. Íèí³ ì³êðî-
âîäîðîñò³ º ïåðåâàæíî ä³ºòè÷íèì êîìïîíåíòîì, à íå îêðåìèì 
ïðîäóêòîì õàð÷óâàííÿ. Íà ñüîãîäí³ ãîëîâíîþ êðà¿íîþ-åêñïîð-
òåðîì ¿ñò³âíèõ âîäîðîñòåé º Êèòàé – 5 ìëí ò âîëîãî¿ á³îìàñè íà 
ð³ê. Ìàñøòàá ñâ³òîâîãî âèðîáíèöòâà äîð³âíþº 13 ìëí ò íà ð³ê. 
Îñíîâíèé îá’ºì ñòàíîâèòü á³îìàñà Laminara (ïåðåâàæíî L. japo-
nica), íà äðóãîìó ì³ñö³ – ïðîäóêòè ç á³îìàñè ÷åðâîíî¿ ìàêðîâî-
äîðîñò³ Porphyra («íîð³»). Òàêîæ ¿ñò³âíèìè ââàæàþòü âîäîðîñò³ 
ðîä³â Undaria, Kappaphycus, Gracilaria, Eucheuma, Monostroma, Ul-
va, Hizikia, Chondrus, Caulerpa, Alaria, Palmaria, Callophyllis ³ Cla-
dosiphon. 

ÁÀÄè òà íóòðèöåâòèêè. Ó çâ’ÿçêó ç âåëèêèì âì³ñòîì àíòèîê-
ñèäàíò³â ó á³îìàñ³ äåÿêèõ ì³êðîâîäîðîñòåé ç íå¿ îòðèìóþòü îçäî-
ðîâëþâàëüí³ á³îëîã³÷íî àêòèâí³ äîáàâêè. Òàê, äæåðåëîì àñòàêñàí- 
òèíó ïåðåâàæíî º á³îìàñà Haematococcus pluvialis, õî÷à ìîæíà 
âèêîðèñòîâóâàòè òàêîæ Chlorella vulgaris ³ Coelastrella striolata. 

-Êàðîòèí, êàíòàêñàíòèí ³ ëþòå¿í åêñòðàãóþòü ç á³îìàñè Dunali-
ella salina, Haematococcus pluvialis, Chlorella vulgaris, Coelastrella 
striolata ³ Scenedesmus almeriensis. Îìåãà-3 íåíàñè÷åí³ æèðí³ êèñ-
ëîòè, åéêîçàïåíòàºíîâó (EPA) ³ äîêîçàãåêñàºíîâó (DHA) êèñëî-
òè îòðèìóþòü ³ç ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Nannochloropsis, Phaeodac-
tylum, Nitzschia, Schizochytrium ³ Crypthecodinium. 

Êîðì äëÿ òâàðèí. Ç ÕÕ ñò. âîäîðîñò³ ïî÷àëè ìàñîâî âèêîðèñ-
òîâóâàòè ó ðèáíèõ ãîñïîäàðñòâàõ ÿê æèâèé êîðì. Ì³êðîâîäîðîñò³ 
ñëóãóþòü êîðìîì íà âñ³õ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó äâîñòóëêîâèõ ìîëþñê³â 
(óñòðèö³, ìîðñüê³ ãðåá³íö³, ì³ä³¿), à òàêîæ äëÿ ëè÷èíîê ðàêîïîä³á- 
íèõ òà ³íøîãî çîîïëàíêòîíó. Êóëüòóðè ì³êðîâîäîðîñòåé, ÿê³ çãî-
äîâóþòü òâàðèíàì, ïîâèíí³ â³äïîâ³äàòè ïåâíèì âèìîãàì: øâèäêî 
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ðîñòè ³ ïðè öüîìó íå çì³íþâàòè âëàñòèâîñò³ âîäíîãî ñåðåäîâèùà, 
ìàòè îïòèìàëüíèé ðîçì³ð äëÿ ïî¿äàííÿ çîîïëàíêòîíîì, íå ì³ñ-
òèòè òîêñèí³â, ìàòè ïîòð³áíèé ñïåêòð ïîæèâíèõ ðå÷îâèí ³ ì³ê-
ðîåëåìåíò³â, à òàêîæ âèñîêó á³îäîñòóïí³ñòü ïðè ïåðåòðàâëåíí³. 
Âèäè, ùî â³äïîâ³äàþòü òàêèì âèìîãàì, â³äîì³ ñåðåä Bacillario-
phyta (Nitzschia closterium, Chaetoceros spp., Thalassiosira pseudona-
na, Navicula spp., Phaeodactylum tricornutum, Amphora spp., Skele-
tonema costatum, Cocconeis spp.), Chlorophyta (Dunaliella tertiolecta, 
Nannochloris atomus, Pyramimonas spp., Tetraselmis spp.), Crypto-
phyta (Rhodomonas spp., Chroomonas salina), Haptophyta (Isochrysis 
spp., Pavlova spp.) ³ Eustigmatophyta (Nannochloropsis oculata). Â 
ïðèáåðåæíèõ ðàéîíàõ, äå ìàêðîâîäîðîñò³ âèíîñèòü íà áåðåã, ¿õ 
âèêîðèñòîâóþòü ÿê êîðì äëÿ âåëèêî¿ ðîãàòî¿ õóäîáè, îâåöü ³ êî-
íåé. Òàêîæ çàñòîñîâóþòü ïîðîøîê ³ç ìàêðîâîäîðîñòåé Ascophyl-
lum nodosum, Laminaria digitata ³ Alaria esculenta ÿê â³òàì³ííó äîáàâ- 
êó äî îñíîâíîãî ðàö³îíó. Êð³ì ìàêðîâîäîðîñòåé ö³íí³ õàð÷îâ³ 
äîáàâêè äëÿ òâàðèí (êîòè, ñîáàêè, àêâàð³óìí³ ðèáêè, äåêîðàòèâí³ 
ïòàõè, êîí³, ïòèö³, êîðîâè ³ ïëåì³íí³ áèêè) îòðèìóþòü ³ç ïðåä-
ñòàâíèê³â ðîä³â ì³êðîâîäîðîñòåé Arthrospira ³ Chlorella. 

Òîêñèíè. Ç 60 òèñ. ³ñíóþ÷èõ âèä³â âîäîðîñòåé ëèøå äåê³ëüêà 
ñîòåíü çäàòí³ ïðîäóêóâàòè òîêñèíè, ÿê³ ïðèâåðòàþòü óâàãó äîñë³ä- 
íèê³â ôàðìàöåâòè÷íèõ êîìïàí³é ó çâ’ÿçêó ç ìîæëèâ³ñòþ ¿õ âèêî-
ðèñòàííÿ ÿê ë³êè àáî ä³àãíîñòè÷í³ ïðåïàðàòè. Á³ëüø³ñòü âîäîðîñ-
òåé, ùî ïðîäóêóþòü òîêñèíè, íàëåæèòü äî òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï 
Cyanobacteria, Haptophyta, Dynophyceae (Myzozoa). Òîêñèíè ö³à-
íîáàêòåð³é çäàòí³ ñïðè÷èíþâàòè òàê³ ïðîáëåìè ç³ çäîðîâ’ÿì, ÿê 
àëåðã³÷í³ ðåàêö³¿ íà øê³ð³, ðåñï³ðàòîðí³ àáî íåâðîëîã³÷í³ çàõâî-
ðþâàííÿ, ìàòè êàíöåðîãåííó ä³þ. Òîêñè÷í³ ðå÷îâèíè çàáðóäíþ-
þòü ïèòíó âîäó, ùîá öüîãî óíèêíóòè, íåîáõ³äíî âèêîðèñòîâóâà-
òè øâèäê³ òà íàä³éí³ ìåòîäè ¿õ âèÿâëåííÿ. Òàêîæ òîêñèíè âîäî-
ðîñòåé ìîæíà çàñòîñîâóâàòè ÿê ïðîòèãðèáêîâ³ òà àíòèì³êðîáí³ 
çàñîáè. 

Ôàðìàöåâòè÷í³ ïðåïàðàòè ³ êîñìåòèêà. Ïðîäóêòè ç ì³êðîâî-
äîðîñòåé âèêîðèñòîâóþòü ó êîñìåòèö³ ÿê çãóùóâà÷³, çâîëîæó-
âàëüí³ ðå÷îâèíè ³ àíòèîêñèäàíòè (Barsanti et al., 2014). Âîíè âõî- 
äÿòü äî ñêëàäó êðåì³â, ùî çàïîá³ãàþòü ñòàð³ííþ òà â³êîâèì çì³-
íàì øê³ðè, çàñîá³â äëÿ çâîëîæåííÿ ³ ðåãåíåðàö³¿, â³ä çàñìàãè ³ ÿê 
ïîì’ÿêøóâà÷³ òà àíòèïîäðàçíèêè ó ï³ë³íãàõ (Barsanti et al., 2014). 
Åêñòðàêòè ç äåÿêèõ âîäîðîñòåé ïðîÿâëÿþòü áàêòåðèöèäíó ³ ôóí-
ã³öèäíó ä³þ, ùî âèêîðèñòîâóþòü âèðîáíèêè êîñìåòè÷íèõ ïðåïà-
ðàò³â ³ çàñîá³â äîãëÿäó çà øê³ðîþ. Òàê³ åêñòðàêòè çàñòîñîâóþòü 
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ïåðåâàæíî ÿê êîíñåðâàíòè äëÿ çàïîá³ãàííÿ ¿õ íåãàòèâíîãî âïëè-
âó íà ïðèðîäíó ì³êðîôëîðó øê³ðè. Ïðîäóêòè ç ì³êðîâîäîðîñòåé 
ìîæóòü áóòè êîðèñíèìè ïðè ð³çíîìàí³òíèõ ïðîáëåìàõ øê³ðè: 
â³êîâèõ çì³íàõ, íàäì³ðíîìó ëóùåíí³ ÷è ïîðóøåíí³ ï³ãìåíòàö³¿. 
Ïîçèòèâíèé åôåêò ïðè ë³êóâàíí³ øê³ðè çóìîâëåíèé íàÿâí³ñòþ 
òàêèõ ïðîäóêò³â ì³êðîâîäîðîñòåé: êàðàãåíàí àáî ïîä³áí³ ïîë³ñà-
õàðèäè, ïðîòå¿íè ÷è ë³ï³äè, â³òàì³íè À, Å, Â1, çàë³çî, ôîñôîð, 
êàëüö³é, ì³äü, ìàãí³é. Âèðîáíèêè êîñìåòè÷íî¿ ïðîäóêö³¿ ñòâåð-
äæóþòü, ùî êîìïîíåíòè ì³êðîâîäîðîñòåé çàïîá³ãàþòü â³ëüíîðà-
äèêàëüíîìó îêèñíåííþ êîëàãåíó ³ ã³àëóðîíîâî¿ êèñëîòè ó ñêëàä³ 
øê³ðè ³ öèì ñàìèì îìîëîäæóþòü ¿¿. Ïðîòå äîñ³ òàêèé åôåêò íå 
ï³äòâåðäæåíèé êë³í³÷íèìè äîñë³äæåííÿìè àáî ïîçèòèâí³ ðåçóëü-
òàòè îòðèìàí³ íà òâàðèíàõ. Ó êîñìåòèö³ âèêîðèñòîâóþòü Chon-
drus crispus, Mastocarpus stellatus, Laminaria spp., Porphyra spp., Ulva 
lactuca, Ascophyllum nodosum, Alaria esculenta, Arthrospira platensis, 
Nannochloropsis oculata, Chlorella vulgaris, Dunaliella salina. 

Äîáðèâà. Áóð³ ìàêðîâîäîðîñò³ âæå ñîòí³ ðîê³â âèêîðèñòîâóþòü 
ç ìåòîþ ï³äâèùåííÿ ðîäþ÷îñò³ ïðèáåðåæíèõ çåìåëü, àëå òðàíñ-
ïîðòóâàííÿ ¿õ âîëîãî¿ á³îìàñè âãëèá ìàòåðèêà åêîíîì³÷íî íå âè-
ã³äíî. Íàòîì³ñòü çàñòîñîâóþòü âèñóøåí³ ìàêðîâîäîðîñò³ äëÿ ðîç-
ïóøóâàííÿ ´ðóíòó òà ÿê äîáðèâî ó ñ³ëüñüêîìó ãîñïîäàðñòâ³ òà 
ñàä³âíèöòâ³. Íà ñüîãîäí³ ñóñïåíç³¿ òà åêñòðàêòè âîäîðîñòåé âèêî-
ðèñòîâóþòü øèðøå, í³æ íå îáðîáëåíó á³îìàñó ÷è ïîðîøîê ³ç âî-
äîðîñòåé. Åêñòðàêòè â êîíöåíòðîâàí³é ôîðì³ çðó÷í³øå òðàíñïîð- 
òóâàòè, òàêîæ âîíè ìàþòü âèùó á³îäîñòóïí³ñòü ³ øâèäøå àáñîð-
áóþòüñÿ ðîñëèíàìè. 

Á³îðåìåä³àö³ÿ. Ó ïðîöåñ³ ïåðâèííîãî ³ âòîðèííîãî î÷èùåííÿ 
ñò³÷íèõ âîä ó â³äñò³éíèêàõ â³äáóâàþòüñÿ âèäàëåííÿ îñàäó ³ îêèñ-
íåííÿ îðãàí³÷íèõ ðå÷îâèí. Ïîò³ì âîäà íàäõîäèòü ó âîäîéìè çäå-
á³ëüøîãî áåç ïîäàëüøî¿ îáðîáêè. Çà âèêîðèñòàííÿ ì³êðîâîäîðî-
ñòåé ìîæíà çä³éñíèòè òðåòèííå î÷èùåííÿ âîäè ³ ïîºäíàòè öåé 
ïðîöåñ ç îòðèìàííÿì á³îìàñè (Bohutskyi et al., 2015). Òàêèé ñïî-
ñ³á î÷èùåííÿ âîäè íàéá³ëüøå ï³äõîäèòü äëÿ êðà¿í ³ç âèñîêîþ 
³íñîëÿö³ºþ íà îäèíèöþ ïîâåðõí³. Îñíîâí³ çàáðóäíþâà÷³ – öå 
ñïîëóêè í³òðîãåíó ³ ôîñôîðó â ð³çíîìàí³òí³é õ³ì³÷í³é ôîðì³, ñà-
ìå ö³ ìàêðîåëåìåíòè ï³äòðèìóþòü ð³ñò ì³êðîâîäîðîñòåé. Êð³ì 
óòèë³çàö³¿ çàáðóäíåíü âîäîðîñò³ òàêîæ çäàòí³ ïîãëèíàòè îðãàí³÷-
íèé âóãëåöü çà ¿õ ì³êñîòðîôíîãî ðîñòó. Ì³êðîâîäîðîñò³, ÿê³ çà-
ñòîñîâóþòü äëÿ î÷èùåííÿ ñò³÷íèõ âîä, àäàïòóþòüñÿ äî ð³çíîìà-
í³òíèõ çà ñêëàäîì ³ âëàñòèâîñòÿìè ñåðåäîâèù êóëüòèâóâàííÿ 
(Bohutskyi et al., 2015). Íàéòîëåðàíòí³ø³ äî ñåðåäîâèùà âèäè ç 
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ðîä³â Euglena, Oscillatoria, Chlamydomonas, Scenedesmus, Chlorella, 
Nitzschia, Navicula, Stigeoclonium (Bohutskyi et al., 2015). Ìàêðîâî-
äîðîñò³ Ulva spp. ³ Monostroma spp. ìîæóòü çìåíøóâàòè âì³ñò àçî-
òó ³ ôîñôîðó â ñò³÷íèõ âîäàõ. 

Àáñîðáö³ÿ ³ àäñîðáö³ÿ âàæêèõ ìåòàë³â. Ó ñò³÷íèõ âîäàõ çíàõî-
äÿòü âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿ âàæêèõ ìåòàë³â. Ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî 
æèâ³ ì³êðîâîäîðîñò³ ÷è ñîðáåíòè, îòðèìàí³ ç ¿õ á³îìàñè, çäàòí³ 
àáñîðáóâàòè ¿õ ³ç âîäíèõ ðîç÷èí³â (He et al., 2014). Âîäîðîñò³ 
çäàòí³ àáñîðáóâàòè ³îíè ì³ä³, í³êåëþ, õðîìó, öèíêó òà êàäì³þ. 
Âñòàíîâëåíî, ùî áóðà ìàêðîâîäîð³ñòü Ascophyllum nodosum íà â³ä- 
ì³íó â³ä ÷åðâîíèõ àáî çåëåíèõ äîáðå àáñîðáóº ç ðîç÷èí³â òàê³ 
âàæê³ ìåòàëè, ÿê êàäì³é, í³êåëü ³ öèíê. Laminaria, Sargassum, Mac- 
rocystis, Ecklonia, Ulva, Lessonia ³ Durvillaea òàêîæ çäàòí³ ïîãëèíà-
òè âàæê³ ìåòàëè ³ç ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ. Íàéêðàùèìè êàí-
äèäàòàìè äëÿ ïðîìèñëîâîãî çàñòîñóâàííÿ º âèäè åóêàð³îòè÷íèõ 
âîäîðîñòåé: Chlorella vulgaris, Scenedesmus spp., Chlorococcum spp. ³ 
C. reinhardtii, à òàêîæ ö³àíîáàêòåð³é Lyngbya spiralis, Tolypothirx te-
nuis, Stigonema spp., Phormidium molle, Aphanothece halophytica, 
Chroococcus paris ³ Arthrospira (Kumar et al., 2015). 

Ì³êðîâîäîðîñò³ ÿê á³îñåíñîðè çàáðóäíåííÿ ³ òîêñèí³â. Á³îñåí-

ñîðè ñêëàäàþòüñÿ ç á³îëîã³÷íîãî êîìïîíåíòà (ðåöåïòîðà), ÿêèé ó 

ïðîöåñ³ âçàºìîä³¿ ç íàâêîëèøí³ì ñåðåäîâèùåì ïåðåäàº ñèãíàë 

òðàíñäóêòîðó, â ðåçóëüòàò³ ìîæíà îö³íèòè ñòóï³íü çàáðóäíåííÿ 

íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà. ²äåàëüí³ á³îñåíñîðè ìàþòü áóòè 

ñïåöèô³÷íèìè, øâèäêî ðåàãóâàòè òà çäàòíèìè äî áàãàòîðàçîâîãî 

âèêîðèñòàííÿ. ²ñíóº äâà îñíîâíèõ òèïè á³îñåíñîð³â: íà îñíîâ³ 

îêðåìèõ êîìïîíåíò³â êë³òèí (äåÿê³ åíçèìè, àíòèò³ëà) ³ àêòèâíîñ-

ò³ æèâèõ êë³òèí. Ïîð³âíÿíî ç îêðåìèìè á³îìîëåêóëàìè äðóãèé 

òèï ñò³éê³øèé äî óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, îñê³ëüêè 

âñåðåäèí³ êë³òèíè åíçèìè çàõèùåí³ â³ä íåãàòèâíîãî âïëèâó. Ç 

âèêîðèñòàííÿì æèâèõ êóëüòóð ì³êðîâîäîðîñòåé ìîæíà âèçíà÷à-

òè ñòóï³íü çàáðóäíåííÿ âîäíîãî ñåðåäîâèùà. Õî÷à çàáðóäíþâà÷³, 

à òàêîæ òîêñèíè ð³çíîìàí³òíî¿ õ³ì³÷íî¿ ïðèðîäè ìîæíà âèÿâèòè 

öèì ìåòîäîì, ïðîòå ¿õ çàñòîñîâóþòü ïåðåâàæíî äëÿ âñòàíîâëåííÿ 

íàÿâíîñò³ ãåðá³öèä³â. Íàïðèêëàä, îäíîêë³òèííó çåëåíó ì³êðîâî-

äîð³ñòü Dunaliella tertiolecta ³ ä³àòîìîâó âîäîð³ñòü Phaeodactylum 
tricornutum óñï³øíî çàëó÷àþòü äëÿ âèçíà÷åííÿ îñíîâíèõ ãåðá³öè-

ä³â: àðòàçèíó, ä³óðîíó, ãë³ôîñàòó (Durrieu et al., 2011). Ó ðàç³ ì³ê-

ðîâîäîðîñòåé ÷àñòî âèêîðèñòîâóþòü ôëóîðåñöåíö³þ õëîðîô³ëó 

àáî ïîçàêë³òèííó åíçèìàòè÷íó àêòèâí³ñòü, íàïðèêëàä åñòåðàçíó, 

äëÿ ÷îãî êîðèñòóþòüñÿ êîíäóêòîìåòðè÷íèìè ³ îïòè÷íèìè ìåòî-
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äàìè. Êð³ì ñóñïåíç³¿ êë³òèí á³îñåíñîðè òàêîæ ìîæóòü áóòè ïðåä-

ñòàâëåí³ æèâèìè êë³òèíàìè, ³ììîá³ë³çîâàíèìè íà àëüã³íàò³ ÷è 

ñèë³êàãåë³. Äëÿ ³ììîá³ë³çàö³¿ íàé÷àñò³øå çàñòîñîâóþòü ì³êðîâî-

äîðîñò³ Chlorella vulgaris, Pseudokirchneriella subcapitata, Chlamydo-
monas reinhardtii. 

Á³îâîäåíü. Á³îëîã³÷íå îòðèìàííÿ âîäíþ (Í2) ÿê ïàëèâà äîñ³ 

çíàõîäèòüñÿ íà ð³âí³ ïîøóêîâèõ ðîçðîáîê. Öå àáñîëþòíî ÷èñòå 

ïàëèâî, ó ïðîöåñ³ çãîðàííÿ ÿêîãî óòâîðþºòüñÿ ëèøå Í2Î, õàðàê-

òåðèçóºòüñÿ âèêëþ÷íî âèñîêîþ òåïëîâîþ ºìí³ñòþ. Ïðîìèñëîâ³ 

ñïîñîáè îòðèìàííÿ âîäíþ íå º åêîíîì³÷íèìè, òîìó âèêîðèñ-

òàííÿ ì³êðîîðãàí³çì³â, ñïðîìîæíèõ âèä³ëÿòè éîãî, âèâ÷àþòü ÿê 

ðàö³îíàëüíó àëüòåðíàòèâó. Äåÿê³ ì³êðîâîäîðîñò³ çäàòí³ äî ñâ³òëî-

çàëåæíîãî âèä³ëåííÿ âîäíþ ï³ä ÷àñ á³îôîòîë³çó Í2Î. Òàêèé ñïî-

ñ³á îòðèìàííÿ âîäíþ º åêîëîã³÷íî ÷èñòèì, îñê³ëüêè ì³êðîîðãàí³ç- 

ìè ïðîäóêóþòü éîãî ç Í2Î. Ïðîöåñ â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ ã³äðî-

ãåíàçè àáî í³òðîãåíàçè. Ì³êðîâîäîðîñò³ ìîæóòü âèä³ëÿòè âîäåíü 

ï³ñëÿ àíàåðîáíî¿ àäàïòàö³¿. Çà ó÷àñòþ ã³äðîãåíàçè ïî÷àòêîâ³ 

øâèäêîñò³ âèä³ëåííÿ âîäíþ áëèçüê³ äî øâèäêîñò³ ôîòîñèíòåçó, 

ïðîòå îäíî÷àñíî ç âîäíåì ì³êðîâîäîðîñò³ çäàòí³ ïðîäóêóâàòè Î2, 

ÿêèé òîêñè÷íèé äëÿ êëþ÷îâîãî ôåðìåíòó âèä³ëåííÿ Í2 – ã³äðî-

ãåíàçè. Âíàñë³äîê íàêîïè÷åííÿ êèñíþ àêòèâí³ñòü ã³äðîãåíàçè 

çíèæóºòüñÿ, ³ ÷åðåç íåòðèâàëèé ÷àñ (çàëåæíî â³ä óìîâ åêñïåðè-

ìåíòó 10–1000 ñ) âèä³ëåííÿ Í2 ïðèïèíÿºòüñÿ. Îòæå, äëÿ îòðè-

ìàííÿ ïîì³òíèõ ê³ëüêîñòåé Í2 íåîáõ³äíî ïîñò³éíå âèäàëåííÿ ³ç 

ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ Î2, ùî óòâîðþºòüñÿ ó ïðîöåñ³ ôîòî-

ñèíòåçó. 

Ó 2000 ð. àìåðèêàíñüê³ â÷åí³ çàïðîïîíóâàëè ñïîñ³á ³ñòîòíî 

(äî ê³ëüêîõ ä³á) çá³ëüøèòè òðèâàë³ñòü ïðîöåñó âèä³ëåííÿ Í2. Ç 

ö³ºþ ìåòîþ êóëüòóðè ì³êðîâîäîðîñòåé âèðîùóâàëè íà áåçñ³ðêî-

âîìó ñåðåäîâèù³. Çà îñòàíí³ 18 ðîê³â öèì ìåòîäîì ñêîðèñòàëèñü 

ó äåñÿòêàõ ëàáîðàòîð³é ñâ³òó, ùî äàëî çìîãó ñóòòºâî ðîçøèðèòè 

ðîçóì³ííÿ ìåõàí³çì³â ïðîöåñó âèä³ëåííÿ Í2 ì³êðîâîäîðîñòÿìè. 

Îäíàê äëÿ ïðàêòè÷íîãî âèêîðèñòàííÿ òàêîãî ñïîñîáó îòðèìàííÿ 

Í2 ïîòð³áíî âèð³øèòè íèçêó ôóíäàìåíòàëüíèõ ïðîáëåì: â³ä çá³ëü- 

øåííÿ øâèäêîñò³ ïðîöåñó, ï³äâèùåííÿ éîãî ñòàá³ëüíîñò³ äî ï³ä-

òðèìàííÿ êóëüòóð ì³êðîâîäîðîñòåé â àêòèâíîìó (ïðîäóêòèâíî- 

ìó) ñòàí³. Ñåðåä íèõ – ïðîáëåìà âèêîðèñòàííÿ ïð³ñíî¿ âîäè, 

ðåñóðñè ÿêî¿ íà Çåìë³ íå áåçìåæí³. Â ðàç³ ïðàêòè÷íîãî çàñòîñó-

âàííÿ ôîòîâèä³ëåííÿ âîäíþ ì³êðîâîäîðîñòÿìè öåé ïðîöåñ íå-

ìèíó÷å âñòóïèòü ó êîíêóðåíö³þ ç ³íøèìè ïðîöåñàìè, ÿê³ ïîòðå-
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áóþòü ïð³ñíî¿ âîäè, – â³ä ñïîæèâàííÿ âîäè ëþäñòâîì äî ñ³ëü- 

ñüêîãî ãîñïîäàðñòâà. Âîäíî÷àñ íà Çåìë³ ³ñíóþòü ïðàêòè÷íî íå-

âè÷åðïí³ çàïàñè ìîðñüêî¿ âîäè, òîìó àêòèâíî âèâ÷àºòüñÿ ìîæëè-

â³ñòü âèä³ëåííÿ Í2 ìîðñüêèìè ì³êðîâîäîðîñòÿìè, çäàòíèìè äî 

ñèíòåçó ã³äðîãåíàç ³ ñâ³òëîçàëåæíîãî âèä³ëåííÿ Í2 â ê³ëüêîñòÿõ, 

ïîð³âíÿíèõ ³ç ïð³ñíîâîäíèìè âèäàìè. 
Ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â Chlorophyta, ÿê³ ïðîäóêóþòü Í2, íàé- 

á³ëüøó óâàãó ïðèä³ëÿþòü Chlamydomonas reinhadtii. ßê ìîäåëüíó 
ñèñòåìó Chlamydomonas øèðîêî âèêîðèñòîâóþòü ó äîñë³äíèöüêèõ 
ëàáîðàòîð³ÿõ äëÿ âèâ÷åííÿ ð³çíèõ àñïåêò³â ôîòîñèíòåçó. Öÿ îä-
íîêë³òèííà âîäîð³ñòü çà ñïðèÿòëèâèõ óìîâ øâèäêî ðîñòå, çäàòíà 
ïîäâîþâàòè á³îìàñó êîæí³ 6 ãîä, âîäíî÷àñ íå ïîòðåáóº çíà÷íèõ 
çóñèëü ³ ñêëàäíèõ æèâèëüíèõ ñåðåäîâèù äëÿ ï³äòðèìêè ðîñòó. 
C. reinhardtii ñèíòåçóº äâ³ ïðàêòè÷íî ³äåíòè÷í³ çà áóäîâîþ âèñî-
êîàêòèâí³ [FeFe]-ã³äðîãåíàçè HYDA1 ³ HYDA2, ç ÿêèõ ëèøå 
HYDA1 â³ä³ãðàº êëþ÷îâó ðîëü ó âèä³ëåíí³ Í2. Ó ðîçä. 2–4 ïðî-
öåñ îòðèìàííÿ á³îâîäíþ îïèñàíî äåòàëüí³øå. 

Á³îëîã³÷íî àêòèâí³ ðå÷îâèíè âîäîðîñòåé. Îðãàí³çìè ç îêñèãåí-
íèì ôîòîñèíòåçîì ïðîäóêóþòü øèðîêèé ñïåêòð ñïîëóê, ÿê³ 
çàõèùàþòü ìåòàáîë³÷í³ ïðîöåñè â³ä øê³äëèâîãî âïëèâó â³ëüíèõ 
ðàäèêàë³â, ùî óòâîðþþòüñÿ â ðåäîêñ-ïðîöåñàõ, ëîêàë³çîâàíèõ ó 
õëîðîïëàñòíèõ ³ ì³òîõîíäð³àëüíèõ ìåìáðàíàõ. Ðåàêö³éíî-àêòèâí³ 
ôîðìè êèñíþ (ÀÔÊ), òàê³ ÿê ã³äðîêñèëüí³, ñóïåðîêñèäí³, ïåðî- 
êñèëüí³ ðàäèêàëè, óòâîðþþòüñÿ â ðîñëèííèõ êë³òèíàõ ïðè îñâ³ò-
ëåíí³ ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó. Ïðîòå âîäîðîñò³ ð³äêî çàçíàþòü ñåð-
éîçíèõ ôîòîäèíàì³÷íèõ óøêîäæåíü ï³ä ÷àñ ìåòàáîë³çìó, îñê³ëüêè 
¿õí³ êë³òèíè ìàþòü çàõèñí³ ìåõàí³çìè ³ àíòèîêñèäàíòè. Âæèâàííÿ 
ðîñëèííèõ ïðîäóêò³â ç âåëèêèì âì³ñòîì àíòèîêñèäàíòíèõ êîìïî-
íåíò³â ìàº çàõèñíó ³ ïðîô³ëàêòè÷íó ä³þ íà îðãàí³çìè òâàðèí ³ ëþ-
äèíè. 

Â³äîìèìè àíòèîêñèäàíòàìè º âîäîðîç÷èííèé â³òàì³í Ñ ³ æè-
ðîðîç÷èííèé â³òàì³í Å (òîêîôåðîë). Ó ïðèðîä³ ñèíòåç â³òàì³íó Å 
çàáåçïå÷óþòü ëèøå ôîòîñèíòåçóâàëüí³ îðãàí³çìè – ðîñëèíè, 
åóêàð³îòè÷í³ òà ïðîêàð³îòè÷í³ âîäîðîñò³. Ç îãëÿäó íà õ³ì³÷íó ðå- 

àêòèâí³ñòü ³ ä³þ÷³ êîíöåíòðàö³¿ -òîêîôåðîëó ìîæíà ñòâåðäæóâà-
òè, ùî â³í º íàéâàæëèâ³øèì ïðèðîäíèì ë³ïîô³ëüíèì àíòèîêñè-
äàíòîì in vivo. Òîêîôåðîëè, ëîêàë³çîâàí³ â ìåìáðàíàõ êë³òèííèõ 
îðãàíåë, ìàêñèìàëüíî çàõèùàþòü â³ä â³ëüíèõ ðàäèêàë³â, ùî îêèñ-
íþþòü ïîë³íåíàñè÷åí³ æèðí³ êèñëîòè (ÏÍÆÊ) òà ³íø³ êîìïî-
íåíòè ìåìáðàí. Âèäè ì³êðîâîäîðîñòåé, çäàòíèõ äî àêóìóëÿö³¿ 
òîêîôåðîë³â, – Spirulina platensis, Dunaliella tertiolecta, D. salina, 
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Synechocystis sp., Nannochloropsis oculata, Tetraselmis suecica, Englena 
gracilis, Isochrysis galbana, âèäè Chlorella, Clamydomonas ³ Ochromo-
nas. Îêðåì³ øòàìè ïð³ñíîâîäíî¿ ì³êðîâîäîðîñò³ E. gracilis ³ ìîð-

ñüêî¿ ì³êðîâîäîðîñò³ D. tertiolecta ïðîäóêóþòü -òîêîôåðîë ó âè-
ùèõ êîíöåíòðàö³ÿõ, í³æ ó ïðîäóêòàõ, ÿê³ òðàäèö³éíî âèêîðèñòî-
âóþòü ÿê äæåðåëà â³òàì³íó Å. 

Ñåðåä àíòèîêñèäàíò³â ç âèðàæåíîþ àêòèâí³ñòþ çíàõîäÿòüñÿ 
òàêîæ ôåíîëüí³ ñïîëóêè. Ôåíîëüíà ñïîëóêà – öå íèçêà ìîëå- 
êóë, ëîêàë³çîâàíèõ ó æèâèõ îðãàí³çìàõ, ÿê³ ó ñòðóêòóð³ ìàþòü áåí- 
çîëüíå ê³ëüöå, çàì³ùåíå ïðèíàéìí³ íà îäíó ã³äðîêñèëüíó ãðóïó. 
Çàçâè÷àé âîíè íàÿâí³ â ðîñëèíàõ, ó òîìó ÷èñë³ â ìîðñüêèõ âîäî-
ðîñòÿõ. Ïîë³ôåíîëè – ð³çíîìàí³òíèé êëàñ ñïîëóê, äî ÿêîãî íà-
ëåæàòü ôëàâîíî¿äè (ôëàâîíè, ôëàâàíîíè, ôëàâîíîëè, õàëêîíè ³ 
ôëàâàí-3-îëè), ë³ãí³íè, äóáèëüí³ ðå÷îâèíè ³ ôåíîëüí³ êèñëîòè. 

Çà îñòàíí³ ðîêè çðîñëà óâàãà äî íîâèõ äæåðåë ïðèðîäíèõ àí-
òèîêñèäàíò³â ³ àíòèì³êðîáíèõ ïðåïàðàò³â ç ìåòîþ çìåíøåííÿ âè-
êîðèñòàííÿ ñèíòåòè÷íèõ àíàëîã³â, òàêèõ ÿê áóòèëüîâàíèé ã³äðî-
êñ³àí³çîë (BHA) ³ áóòèëüîâàíèé ã³äðîêñèòîëóîë (BHT). Ïðèðîäí³ 
àíòèîêñèäàíòè ðîñëèííîãî ïîõîäæåííÿ ìîæóòü øâèäêî íåéòðà-
ë³çóâàòè â³ëüí³ ðàäèêàëè ³ óïîâ³ëüíþâàòè àáî çìåíøóâàòè ñòóï³íü 
îêèñíîãî óøêîäæåííÿ. Êð³ì òîãî, ¿õ çàñòîñîâóþòü òàêîæ äëÿ 
êîíñåðâàö³¿ õàð÷îâèõ ïðîäóêò³â. Òàí³íè – êëàñ ïðèðîäíèõ ðîñ-
ëèííèõ ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê, ïîøèðåíèõ ñåðåä ìîðñüêèõ âîäî-
ðîñòåé. Äî ¿õ ñêëàäó âõîäÿòü ãàëîâà àáî åëàãîâà êèñëîòè, ÿê³ ëåã-
êî ã³äðîë³çóþòüñÿ â êèñëèõ ñåðåäîâèùàõ. Íà â³äì³íó â³ä äóáèëü-
íèõ ðå÷îâèí íàçåìíèõ ðîñëèí ôëîðîòàí³íè º ñïîëóêàìè òàí³í³â, 
ÿê³ çíàéäåí³ ëèøå â ìîðñüêèõ âîäîðîñòÿõ. Âîíè óòâîðþþòüñÿ ó 
ïðîöåñ³ ïîë³ìåðèçàö³¿ ìîíîìåðíî¿ ëàíêè – ôëîðîãëþöèíîëó (1, 
3, 5-òðèã³äðîêñèáåíçîë) ³ ñèíòåçóþòüñÿ àöåòàòíî-ìàëîíàòíèì øëÿ- 
õîì ó ìîðñüêèõ âîäîðîñòÿõ. Ôëîðîòàí³íè ç áóðèõ âîäîðîñòåé ìà-
þòü äî âîñüìè âçàºìîçâ’ÿçàíèõ àðîìàòè÷íèõ ê³ëåöü, òîìó âîíè º 
á³ëüø ïîòóæíèì ïîãëèíà÷åì â³ëüíèõ ðàäèêàë³â, í³æ ³íø³ ïîë³-
ôåíîëè, îòðèìàí³ ç íàçåìíèõ ðîñëèí, íàïðèêëàä êàòåõ³í³â çåëå-
íîãî ÷àþ, ÿê³ ìàþòü â³ä òðüîõ äî ÷îòèðüîõ áåíçîëüíèõ ê³ëåöü. 

Ôåíîëüí³ ñïîëóêè º âàæëèâèì êîìïîíåíòîì çàõèñòó ðîñëèí 
ïðîòè áàêòåð³àëüíîãî óðàæåííÿ òà ³íøèõ âèä³â åêîëîã³÷íîãî 
ñòðåñó, òàêèõ ÿê ïîðàíåííÿ, íàäì³ðíå ñâ³òëîâå àáî óëüòðàô³îëå-
òîâå (ÓÔ) îïðîì³íþâàííÿ. Îñòàíí³ì ÷àñîì çðîñòàº óâàãà äî íà-
òóðàëüíèõ, ì³í³ìàëüíî îáðîáëåíèõ ÿê³ñíèõ ïðîäóêò³â, ç âåëèêèì 
âì³ñòîì àíòèîêñèäàíòíèõ ñïîëóê. Çà óìîâè äîòðèìàííÿ òåõíîëî-
ã³÷íèõ ðåãëàìåíò³â öèì âèìîãàì, áåçïåðå÷íî, â³äïîâ³äàþòü ìàê-
ðî- ³ ì³êðîâîäîðîñò³. 
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1.4. Ïðîìèñëîâå êóëüòèâóâàííÿ âîäîðîñòåé 

Ìàñîâå êóëüòèâóâàííÿ âîäîðîñòåé äëÿ ïðîìèñëîâèõ ö³ëåé 
çä³éñíþþòü ïåðåâàæíî â³äêðèòèì ñïîñîáîì (ó ïðèðîäíèõ àáî 
øòó÷íèõ âîäîéìàõ) ÷è ó çàêðèòèõ ôîòîá³îðåàêòîðàõ ³ç êîíòðî-
ëüîâàíèìè óìîâàìè (Carvalho et al., 2006; Posten, 2009; Chen et al., 
2011; Wang et al., 2014). Â³äêðèòèì ñïîñîáîì âîäîðîñò³ êóëüòè-
âóþòü ó øòó÷íèõ âîäîéìàõ àáî ðåçåðâóàðàõ áåç ïåðåì³øóâàííÿ 
÷è ç ïåðåì³øóâàííÿì ó ðàç³ êðóãëèõ àáî çâèâèñòèõ îçåð (ðèñ. 
1.3). Â³äêðèò³ ïëîñê³ îçåðà áåç ïåðåì³øóâàííÿ íàéåêîíîì³÷í³ø³ 
òà âîäíî÷àñ íàéìåíø ïðîäóêòèâí³ äëÿ îòðèìàííÿ á³îìàñè âîäî-
ðîñòåé. Ó êðóãëèõ îçåðàõ ïåðåì³øóâàííÿ âîäîðîñòåé çàáåçïå÷óº 
öåíòðàëüíèé ðîòîð, òîä³ ÿê ó çâèâèñòèõ ðåçåðâóàðàõ öåé ïðîöåñ 
çä³éñíþþòü ç âèêîðèñòàííÿì âåñëîïîä³áíîãî ðóõîìîãî åëåìåíòà. 
Îçåðà äëÿ ïðîìèñëîâîãî êóëüòèâóâàííÿ ìàþòü ïëîùó ïîâåðõí³ 
ïðèáëèçíî â³ä 1,0 äî 200 ãà (â ðàç³ êóëüòèâóâàííÿ Dunaliella sali-
na). Äî íåäîë³ê³â êóëüòèâóâàííÿ âîäîðîñòåé â³äêðèòèì ñïîñîáîì 
â³äíîñÿòü: 

 íå êîíòðîëüîâàí³ óìîâè ðîñòó, ÿê³ íåð³äêî çàëåæàòü â³ä ïî-
ãîäíèõ óìîâ; 

 çäàòí³ñòü äî êîíòàì³íàö³¿ ñòîðîíí³ìè îðãàí³çìàìè, ùî ÷àñ-
òî íåãàòèâíî âïëèâàº íà ð³ñò êóëüòóðè; 

 çàáîðîíà â äåÿêèõ êðà¿íàõ êóëüòèâóâàííÿ ãåíåòè÷íî ìîäè-
ô³êîâàíèõ âîäîðîñòåé â³äêðèòèì ñïîñîáîì. 

 

Ðèñ. 1.3. Ïðèêëàäè ïðîìèñëîâîãî êóëüòèâóâàííÿ âîäîðîñòåé â³äêðèòèì ñïî-
ñîáîì (Hallmann, 2015) 
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Ñåðåäíüîð³÷í³ ð³âí³ íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè íàâ³òü ó íàéïðîäóê- 
òèâí³øèõ êóëüòóð çà óìîâè âèðîùóâàííÿ â³äêðèòèì ñïîñîáîì 
ñòàíîâëÿòü íå á³ëüø ÿê 1 ã ì2/ãîä. Öå ó ê³ëüêà ðàç³â ìåíøå, í³æ 
ïðîäóêòèâí³ñòü êóêóðóäçè, öóêðîâî¿ òðîñòèíè àáî òèõ ñàìèõ âî-
äîðîñòåé â çàêðèòèõ ôîòîá³îðåàêòîðàõ. Îáìåæåííÿ ðîñòó ì³êðî-
âîäîðîñòåé â íåêîíòðîëüîâàíèõ óìîâàõ ïîâ’ÿçóþòü ç åôåêòîì 
ñâ³òëîâîãî íàñè÷åííÿ, ôëóêòóàö³ºþ çîâí³øí³õ óìîâ ïðîòÿãîì 
äíÿ, êîíòàì³íàö³ºþ êóëüòóðè ³ íåîïòèìàëüíèì ãàçîîáì³íîì. 

Á³îïðîäóêòèâí³ñòü âîäîðîñòåé çíà÷íî çðîñòàº â ðàç³ äîòðèìàí-
íÿ îïòèìàëüíèõ ïàðàìåòð³â âèðîùóâàííÿ ó ñïåö³àëüíî ñêîíñòðó-
éîâàíèõ çàêðèòèõ á³îðåàêòîðàõ, îñíîâíèìè ïåðåâàãàìè ÿêèõ º: 

 âîíè äàþòü çìîãó êîíòðîëþâàòè ïàðàìåòðè ðîñòó, à òàêîæ 
ïîòîêè ãàçó ³ ð³äèíè â ðåàêòîð³; 

 ó ñó÷àñíèõ ôîòîá³îðåàêòîðàõ îñâ³òëåííÿ êóëüòóð çä³éñíþ-
ºòüñÿ ñâ³òëîä³îäàìè â ³ìïóëüñíîìó ðåæèì³, âîíî îïòèì³çîâàíî íå 
ëèøå ñïåêòðàëüíî, à é çà ðîçïîä³ëîì ó ÷àñ³, ùî ìîæå çàáåçïå÷è-
òè óñåðåäíåíå îïðîì³íþâàííÿ, ïîñò³éíå ïðîòÿãîì äîáè. Ïðè 
öüîìó ñâ³òëî ïðîñòîðîâî ð³âíîì³ðíî ðîçïîä³ëÿºòüñÿ íà ïîâåðõí³ 
àáî âñåðåäèí³ ôîòîá³îðåàêòîðà. Ó ñó÷àñíèõ ìîäåëÿõ ñâ³òëîâèé ïî-

ò³ê, ÿêèé íàñè÷óº ôîòîñèíòåç, ñòàíîâèòü çàçâè÷àé 200–400 ìêìîëü 

ôîòîí³â/(ì2  ñ), ùî çàïîá³ãàº ôîòî³íã³áóâàííþ; 

 òåðì³í ñëóæáè ñâ³òëîä³îä³â – áëèçüêî 100 òèñ. ãîä; 

 ôîòîá³îðåàêòîðè ìîæíà ðîçì³ùóâàòè ó ïóñòåëÿõ, à ñîíÿ÷íó 
åíåðã³þ âèêîðèñòîâóâàòè ÿê äëÿ âèðîáíèöòâà íåîáõ³äíî¿ åëåêò-
ðîåíåðã³¿, òàê ³ äëÿ âèðîùóâàííÿ âîäîðîñòåé. Íà íåïðèäàòíèõ 
äëÿ çåìëåðîáñòâà ä³ëÿíêàõ çàâîäè ç âèðîáíèöòâà á³îìàñè âîäîðî-
ñòåé íå âèò³ñíÿþòü ðîäþ÷³ ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüê³ êóëüòóðè; 

 çäàòí³ñòü íå ëèøå äî ôîòîàâòîòðîôíîãî, à òàêîæ ì³êñîòðîô- 
íîãî ³ ãåòåðîòðîôíîãî ðîñòó, íàïðèêëàä çà äîáàâëåííÿ ãëþêîçè 
àáî îðãàí³÷íèõ êèñëîò (Chen, 1996; Gim et al., 2014). Ì³êñîòðîô-
íå ³ ãåòåðîòðîôíå êóëüòèâóâàííÿ ìàº çíà÷íî á³ëüøó ïðîäóêòèâ-
í³ñòü ïîð³âíÿíî ç ôîòîàâòîòðîôíèì, òàêèé ð³ñò åôåêòèâí³øèé â 
ïëàí³ îòðèìàííÿ áàãàòüîõ ö³ííèõ ðå÷îâèí ³ç ì³êðîâîäîðîñòåé, 
òàêèõ ÿê ÏÍÆÊ ³ êàðîòèíî¿äè (Gim et al., 2014). Íåäîë³êàìè 
ãåòåðîòðîôíèõ àáî ì³êñîòðîôíèõ êóëüòóð º çá³ëüøåííÿ âèòðàò 
åíåðã³¿ (äîäàòêîâ³ âèòðàòè â ðåçóëüòàò³ äîáàâëÿííÿ îðãàí³÷íîãî 
ñóáñòðàòó), ðèçèê êîíòàì³íàö³¿ ñòîðîíí³ìè îðãàí³çìàìè, ïîòåí-
ö³éíà ìîæëèâ³ñòü ãàëüìóâàííÿ ðîñòó íàäëèøêîì îðãàí³÷íîãî 
ñóáñòðàòó, â³äñóòí³ñòü àáî çíèæåíà çäàòí³ñòü ñèíòåçóâàòè ö³íí³ 
ðå÷îâèíè, ÿê³ óòâîðþþòüñÿ çà óìîâè îñâ³òëåííÿ ³, íàðåøò³, òîé 
ôàêò, ùî ëèøå íåçíà÷íà ê³ëüê³ñòü âîäîðîñòåé º ôàêóëüòàòèâíè-
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ìè ãåòåðîòðîôàìè, á³ëüø³ñòü âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé – îáë³ãàòí³ 
ôîòîàâòîòðîôè) (Gim et al., 2014). 

²ç ñó÷àñíèõ äîñÿãíåíü ó ñôåð³ êóëüòèâóâàííÿ âîäîðîñòåé â 
á³îðåàêòîðàõ óâàãó ïðèâåðòàº ðîçðîáêà ïîñë³äîâíîãî ôîòîàâòî- 
òðîôíî-ãåòåðîòðîôíîãî ñïîñîáó êóëüòèâóâàííÿ (Zhou et al., 2012; 
Moheimani et al., 2015). Ïðè öüîìó ì³êðîâîäîðîñò³ ñïî÷àòêó êóëü- 
òèâóþòü ó ôîòîàâòîòðîôíèõ óìîâàõ, à ïîò³ì çì³íþþòü ñïîñ³á 
æèâëåííÿ íà ãåòåðîòðîôíèé. ²ñíóþòü òàêîæ öèêë³÷í³ ôîòîàâòî- 
òðîôíî-ãåòåðîòðîôí³ ñïîñîáè êóëüòèâóâàííÿ: ó ñâ³òëó ïîðó äîáè 
âîäîðîñò³ êóëüòèâóþòü ôîòîàâòîòðîôíî ç âèêîðèñòàííÿì ñîíÿ÷-
íîãî îñâ³òëåííÿ, à â òåìíó – ãåòåðîòðîôíî ç äîáàâëÿííÿì â 
êóëüòóðó íåîáõ³äíî¿ ê³ëüêîñò³ îðãàí³÷íîãî ñóáñòðàòó (Moheimani 
et al., 2015). Âèá³ð ñïîñîáó êóëüòèâóâàííÿ çàëåæèòü â³ä âèäó âî-
äîðîñò³, ö³ííîãî ïðîäóêòó, ùî ìîæíà îòðèìàòè ç ¿¿ á³îìàñè, à 
òàêîæ â³ä äåÿêèõ ³íøèõ ñèòóàö³éíèõ ôàêòîð³â. 

Ïðîäóêòèâí³ñòü á³îðåàêòîð³â çàëåæèòü â³ä ê³ëüêîñò³ êîíòðî-
ëüîâàíèõ íèì ïàðàìåòð³â ðîñòó âîäîðîñòåé. Ó ôîòîá³îðåàêòîðàõ, 
â ÿêèõ ð³ñò âîäîðîñòåé â³äáóâàºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ôîòîñèíòåçó ³ 
ô³êñàö³¿ ÑÎ2, îñîáëèâó óâàãó ïðèä³ëÿþòü ñïîñîáàì îïòèì³çàö³¿ 
îñâ³òëåííÿ ¿õ ðîáî÷î¿ ïîâåðõí³ (Monkonsit et al., 2011; Croze 
et al., 2013). Ñåðåäíº çíà÷åííÿ â³äíîøåííÿ ïîâåðõí³ äî îá’ºìó â 
ôîòîá³îðåàêòîðàõ ñòàíîâèòü 80–100 ì2/ì3 (Posten, 2009). Íàé-
ïîøèðåí³ø³ ¿õ òèïè – ïëîñê³, öèë³íäðè÷í³, ê³ëüöåâ³ é òðóá÷àñò³ 
ðåàêòîðè (ðèñ. 1.4) (Posten, 2009). Ó ïëîñêèõ, öèë³íäðè÷íèõ ³ ê³ëü- 
öåâèõ ôîòîá³îðåàêòîðàõ ïåðåì³øóâàííÿ ³ àåðàö³ÿ êóëüòóðè ïî- 
â’ÿçàí³ ç âèñõ³äíèì ïîòîêîì áóëüáàøîê ïîâ³òðÿ. Â ê³ëüöåâèõ ôî-
òîá³îðåàêòîðàõ ñèñòåìà àåðîë³ôòà çàáåçïå÷óº öèêë³÷íå ïåðåì³-
øóâàííÿ ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ (Monkonsit et al., 2011) àáî 
 

Ðèñ. 1.4. Îñíîâí³ òèïè ñó÷àñíèõ ôîòîá³îðåàêòîð³â (Hallmann, 2015) 
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öå â³äáóâàºòüñÿ ìåõàí³÷íî ³ç çàñòîñóâàííÿì íàñîñà (Zhang, 2013). 
Òðóá÷àñò³ ðåàêòîðè ìîæóòü áóòè ðîçì³ùåí³ âåðòèêàëüíî, ãîðèçîí- 
òàëüíî ïëîùèí³ àáî ï³ä íàõèëîì. Ïåðåì³øóâàííÿ ³ àåðàö³ÿ â íèõ 
òàêîæ ìîæå çä³éñíþâàòèñü ç âèêîðèñòàííÿì ïîâ³òðÿíîãî íàñîñà 
àáî ñèñòåìè àåðîë³ôòà. Â³äîì³ äåÿê³ ³íø³ òèïè ðåàêòîð³â ³ ìîäè-
ô³êàö³¿ òðóá÷àñòîãî ðåàêòîðà: ðåàêòîðè íà îñíîâ³ ïë³âêè (ïîë³- 
åòèëåíîâ³ àáî ïîë³â³í³ëõëîðèäí³ ºìíîñò³), ñêëÿí³ ôåðìåíòåðè, 
ðåàêòîðè ç³ ñï³ðàëüíèì ïîòîêîì, êîíóñîïîä³áí³ á³îðåàêòîðè, ðå-
àêòîðè òèïó «âîäÿíèé ìàòðàñ» (Solix) òà ³í. 

1.5. Çá³ð á³îìàñè âîäîðîñòåé 

Çà ôîòîàâòîòðîôíîãî ðîñòó ì³êðîâîäîðîñò³ íàêîïè÷óþòü 
çíà÷íî ìåíøå á³îìàñè íà îäèíèöþ îá’ºìó ñåðåäîâèùà êóëüòè- 
âóâàííÿ ïîð³âíÿíî ç ì³êñîòðîôíèì àáî ãåòåðîòðîôíèì ðîñòîì. 
Òàê, çà â³äêðèòîãî ñïîñîáó êóëüòèâóâàííÿ ó øòó÷íèõ âîäîéìàõ, 
ÿêèé íàé÷àñò³øå âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ïðîìèñëîâîãî âèðîáíèöò-
âà, êîíöåíòðàö³ÿ á³îìàñè çð³äêà ïåðåâèùóº 0,5 ã/ë (Benemann, 
2013). Öåé ïîêàçíèê çíà÷íî íèæ÷èé, í³æ ó êóëüòóðàõ áàêòåð³é, 
äð³æäæ³â ³ ãåòåðîòðîôíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé (íàïðèêëàä, Schizo-
chytrium àáî Crypthecodinium), â ÿêèõ êîíöåíòðàö³ÿ á³îìàñè ìî-
æå ñòàíîâèòè 100 ã/ë (Ganuza et al., 2008). Ó çâ’ÿçêó ç öèì ïîòð³á- 
íî á³ëüø³ îá’ºìè àâòîòðîôíèõ êóëüòóð äëÿ îòðèìàííÿ îäíàêîâî¿ 
ê³ëüêîñò³ á³îìàñè ç ãåòåðîòðîôíèìè êóëüòóðàìè ì³êðîâîäîðîñòåé 
àáî ³íøèìè ì³êðîîðãàí³çìàìè. Ï³ä ÷àñ çáîðó á³îìàñè çàçâè÷àé 
íåîáõ³äíî îòðèìàòè ïàñòó ì³êðîâîäîðîñòåé ç âì³ñòîì ñóõî¿ ðå÷î-
âèíè áëèçüêî 20 %, àáî 200 ã/ë. Îñê³ëüêè êîíöåíòðàö³ÿ êóëüòóðè 
ñòàíîâèòü ëèøå 0,5 ã/ë, ¿¿ êîíöåíòðóþòü ó 400 ðàç³â. Ùîá äîñÿã-
òè òàêîãî ðåçóëüòàòó, âèêîðèñòîâóþòü êîìá³íàö³¿ â³äðàçó ê³ëüêîõ 
ìåòîä³â çáîðó á³îìàñè (Pahl et al., 2013): ñåäèìåíòàö³þ, ôëîêóëÿ-
ö³þ, ôëîòàö³þ, ô³ëüòðóâàííÿ òà öåíòðèôóãóâàííÿ. Âèá³ð êîí- 
êðåòíîãî ìåòîäó âèçíà÷àºòüñÿ ñïåöèô³êîþ ì³êðîâîäîðîñò³. Â ðàç³ 
ïðîìèñëîâîãî çàñòîñóâàííÿ ñïîñîáè çáîðó ìàþòü áóòè åíåðãî- 
åôåêòèâíèìè ³ ìàëîçàòðàòíèìè. 

Âèìîãè äî ñïîñîá³â çáîðó á³îìàñè. Òåõíîëîã³¿ çáîðó á³îìàñè 
ìàþòü çàáåçïå÷óâàòè ïåðåðîáêó çíà÷íèõ îá’ºì³â êóëüòóðè ³ ïðè 
öüîìó çàëèøàòèñü íèçüêîâàðò³ñíèìè ³ åíåðãîåôåêòèâíèìè, íå 
âïëèâàòè íà ïîäàëüøå âèêîðèñòàííÿ á³îìàñè, îñîáëèâî íà âæè-
âàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé â ¿æó. Îñîáëèâîñò³ øòàì³â ì³êðîâîäîðîñ-
òåé – ðîçì³ð ¿õ êë³òèí, íàÿâí³ñòü ÅÏÑ, çäàòí³ñòü äî ñåêðåö³¿ îð-
ãàí³÷íèõ ðå÷îâèí ó ñåðåäîâèùå êóëüòèâóâàííÿ – âèçíà÷àþòü 
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ïåðåë³ê òåõíîëîã³¿ çáîðó á³îìàñè, ÿê³ ìîæíà çàñòîñîâóâàòè â êîæ- 
íîìó êîíêðåòíîìó âèïàäêó. Ï³äãîòîâêà ñåðåäîâèùà êóëüòè-
âóâàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé ïîòðåáóº çíà÷íî¿ çàòðàòè âîäè. Ñïîñî-
áè çáîðó á³îìàñè ìàþòü ñïðèÿòè ïîâòîðíîìó âèêîðèñòàííþ âî-
äè, òîáòî çàïîá³ãàòè ¿¿ çàáðóäíåííþ. Ô³ëüòðàö³þ ÷àñòî çàñòîñî-
âóþòü äëÿ çáîðó á³îìàñè ç ìîæëèâ³ñòþ ïîäàëüøîãî âèêîðèñòàííÿ 
ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ, ïðè öüîìó êë³òèíè ìåíøîãî, í³æ ïî- 
ðè ô³ëüòð³â, ðîçì³ðó çàáåçïå÷óþòü éîãî ïîâòîðíó ³íîêóëÿö³þ ï³ñ-
ëÿ çáîðó á³îìàñè (Bull, Collins, 2012). 

Îñ³äàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé çà ä³¿ ¿õ âëàñíî¿ ìàñè – íàéïðîñ-
ò³øèé ³ íàéäåøåâøèé ñïîñ³á, ïðîòå â³í äîñèòü ïîâ³ëüíèé, ê³íöå-
âà êîíöåíòðàö³ÿ ì³êðîâîäîðîñòåé íèçüêà. Éîãî çàñòîñîâóþòü 
ëèøå äëÿ âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé ç³ ù³ëüíèìè íåðóõîìèìè êë³òè-
íàìè. 

Ôëîêóëÿö³ÿ. Â ïðîöåñ³ ôëîêóëÿö³¿ îêðåì³ êë³òèíè ì³êðîâîäî-
ðîñòåé îá’ºäíóþòüñÿ ç óòâîðåííÿì âåëèêèõ àãðåãàö³é (ôëîêóëÿ-
ò³â), ÿê³ íàäàë³ êîíöåíòðóþòü îñàäæåííÿì àáî ô³ëüòðàö³ºþ. Ñïîí- 
òàíí³é ôëîêóëÿö³¿ êë³òèí ì³êðîâîäîðîñòåé ïåðåøêîäæàº íåãàòèâ- 
íèé çàðÿä íà ïîâåðõí³ ¿õ êë³òèííî¿ îáîëîíêè, îáóìîâëåíèé íàÿâ- 
í³ñòþ êàðáîêñèëüíèõ ãðóï ó ñêëàä³ ïîë³ñàõàðèä³â (pKa = 4–5). 
Ó ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ â³í íåéòðàë³çóºòüñÿ ïîçèòèâíî çà-
ðÿäæåíèìè ³îíàìè ìåòàë³â. Ôëîêóëÿö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ ïðè çàì³-
ùåíí³ òàêèõ ³îí³â ñïîëóêàìè, ÿê³ çäàòí³ óòâîðþâàòè ì³ñòêè ì³æ 
îêðåìèìè êë³òèíàìè. ¯¿ ìîæíà äîñÿãòè ô³çè÷íèìè, õ³ì³÷íèìè, 
á³îëîã³÷íèìè ìåòîäàìè, à òàêîæ çà óìîâè âèêîðèñòàííÿ ãåíåòè÷- 
íî òðàíñôîðìîâàíèõ øòàì³â ì³êðîâîäîðîñòåé. Òàêîæ ôëîêóëÿ- 
ö³ÿ ìîæå â³äáóâàòèñü ñïîíòàííî â êóëüòóðàõ ì³êðîâîäîðîñòåé çà 

çðîñòàííÿ ðÍ ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ (ðÍ9) ó çâ’ÿçêó ç³ 
çìåíøåííÿì âì³ñòó ÑÎ2 ó ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ òà â ðåçóëü-
òàò³ àêòèâíîãî ôîòîñèíòåçó. Çà çì³ùåííÿ ðÍ ó ëóæí³ çíà÷åííÿ 
êàëüö³é ìîæå âèïàäàòè â îñàä ó âèãëÿä³ ÑàÑÎ3 àáî ÑàÐÎ4, à ìàã-
í³é – MgHPO4. Àäñîðáö³ÿ îñàäó íà ïîâåðõí³ êë³òèí çàáåçïå÷óº 
¿õ ôëîêóëÿö³þ. 

Äëÿ õ³ì³÷íî¿ ôëîêóëÿö³¿ âèêîðèñòîâóþòü ñîë³ ìåòàë³â (AlCl3, 
MgCl2, FeCl3), ïðè öüîìó óòâîðþþòüñÿ àãðåãàòè ç îêðåìèõ êë³òèí 
ì³êðîâîäîðîñòåé. Ïðîòå äîâîë³ âèñîêà êîíöåíòðàö³ÿ ñîëåé ìåòà-
ë³â çàëèøàºòüñÿ â á³îìàñ³, à ¿õ âèäàëåííÿ çá³ëüøóº âàðò³ñòü ê³í-
öåâîãî ïðîäóêòó. Òàêîæ çàñòîñîâóþòü ñèíòåòè÷í³ ïîë³ìåðè ïîë³-
àêðèëàì³äó, ùî ì³ñòÿòü òîêñè÷íèé àêðèëàì³ä ÿê äîì³øêó, òîìó 
á³ëüø åêîëîã³÷í³ ïðèðîäí³ á³îïîë³ìåðè, òàê³ ÿê õ³òîçàí àáî ïîë³-

-ãëóòàì³íîâà êèñëîòà. Õ³òîçàí – äîðîãèé á³îïîë³ìåð äëÿ ³íäóê-
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ö³¿ ôëîêóëÿö³¿ ó çâ’ÿçêó ç éîãî âèêîðèñòàííÿì ó ìåäèöèí³. Äå-
øåâø³ êàò³îííèé êðîõìàëü àáî òàíôëîê – êðîõìàëü ÷è òàí³í ç 
àìîí³ºâèìè ãðóïàìè (Roselet et al., 2016). Íåäîë³ê ñïîñîá³â ôëî-
êóëÿö³¿ çà ó÷àñòþ ïîë³ìåð³â ïîëÿãàº â òîìó, ùî âîíè íå åôåêòèâ- 
í³ ó ðîç÷èíàõ ç âèñîêîþ ³îííîþ ñèëîþ ³ òîìó ¿õ íå ìîæíà çàñòî-
ñîâóâàòè äëÿ îñàäæåííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé, â³äì³ííèõ â³ä ïð³ñíî-
âîäíèõ (Vandamme et al., 2013). 

Îñàäæåííÿ á³îìàñè âîäîðîñòåé ìîæíà äîñÿãòè ³ ô³çè÷íèì 
âïëèâîì, íàïðèêëàä çà ä³¿ óëüòðàçâóêó. Óëüòðàçâóêîâó ôëîêóëÿ-
ö³þ íå çàñòîñîâóþòü ó ïðîìèñëîâèõ ìàñøòàáàõ, îñê³ëüêè óëüòðà-
çâóê ïîãàíî ïðîíèêàº â òîâùó êóëüòóðè ³ âïëèâàº ëèøå íà íåâå-
ëèêèé ¿¿ îá’ºì. Ð³çíîâèä ô³çè÷íî¿ ôëîêóëÿö³¿ – åëåêòðîôëîêó-
ëÿö³ÿ, îïîñåðåäêîâàíà åëåêòðîôîðåòè÷íèì âèâ³ëüíåííÿì ³îí³â 
ìåòàë³â ç åëåêòðîäà, òîìó âîíà ïîä³áíà äî õ³ì³÷íî¿ ôëîêóëÿö³¿ çà 
ó÷àñòþ ñîëåé ìåòàë³â. Äëÿ ìîðñüêèõ ì³êðîâîäîðîñòåé öå º íàé-
åêîíîì³÷í³øèì ñïîñîáîì çáîðó á³îìàñè. 

Ôëîêóëÿö³ÿ ì³êðîâîäîðîñòåé â³äáóâàºòüñÿ òàêîæ ç âèêîðèñ-
òàííÿì ìàãíåòèòîâèõ íàíî÷àñòèíîê (Fe2O3), ùî àäñîðáóþòüñÿ 
êë³òèííîþ îáîëîíêîþ ì³êðîâîäîðîñòåé. Öå äàº çìîãó çä³éñíþâà-
òè ÿê ôëîêóëÿö³þ, òàê ³ ñåïàðàö³þ ì³êðîâîäîðîñòåé çà ä³¿ ìàãí³ò- 
íîãî ïîëÿ (Vandamme et al., 2013). Äëÿ á³îëîã³÷íî¿ ôëîêóëÿö³¿ 
âèêîðèñòîâóþòü îêðåìèé ôëîêóëÿö³éíèé âèä ç ìåòîþ îñàäæåííÿ 
ïðîìèñëîâî ö³ííîãî âèäó ì³êðîâîäîðîñòåé, íèì ìîæóòü áóòè 
³íøà ì³êðîâîäîð³ñòü, áàêòåð³ÿ ÷è ãðèáîê, ÿê³ êóëüòèâóþòü îêðå-
ìî àáî ðàçîì ³ç á³îìàñîþ ì³êðîâîäîðîñòåé. Áàêòåð³¿ çäàòí³ ³íäó-
êóâàòè ôëîêóëÿö³þ ì³êðîâîäîðîñòåé ñåêðåö³ºþ ïîë³ìåð³â â ñåðå-
äîâèùà êóëüòèâóâàííÿ (Oh et al., 2001), ô³ëàìåíòí³ ãðèáêè òàêîæ 
ìàþòü òàêó âëàñòèâ³ñòü. Ìåõàí³çì öüîãî ïðîöåñó âèâ÷åíèé íåäî-
ñòàòíüî. Çäàòí³ñòü äî ôëîêóëÿö³¿ ìîæíà äîñÿãòè ãåíåòè÷íîþ òðàíñ- 
ôîðìàö³ºþ ì³êðîâîäîðîñòåé. Ôëîêóëÿö³ÿ çà ãåíåòè÷íî¿ òðàíñôîð- 
ìàö³¿ â³äáóâàºòüñÿ ïðè çì³øóâàíí³ àáî ð³çíèõ âèä³â, ÿê³ ìàþòü 
ðåöåïòîðè íà ïîâåðõí³ îäíèõ ³ â³äïîâ³äí³ ë³ãàíäè íà ïîâåðõí³ 
³íøèõ êë³òèí, àáî îäíîãî âèäó, ùî ì³ñòèòü íà êë³òèíí³é îáî- 
ëîíö³ ÿê ðåöåïòîðè, òàê ³ ë³ãàíäè (Vandamme et al., 2013). Ïðîòå 
â áàãàòüîõ êðà¿íàõ ãåíåòè÷íî ìîäèô³êîâàí³ ì³êðîâîäîðîñò³ ìîæ-
íà êóëüòèâóâàòè ëèøå çàêðèòèì ñïîñîáîì. 

Íàñòóïíèì êðîêîì çáîðó á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé º ïîäàëü-
øå çãóùåííÿ îñàäó êóëüòóðè â ðåçóëüòàò³ îñ³äàííÿ çà âïëèâó ãðà-
â³òàö³¿ àáî öåíòðèôóãóâàííÿì. Øâèäê³ñòü îñ³äàííÿ êë³òèí ì³êðî-
âîäîðîñòåé çà ä³¿ ñèëè òÿæ³ííÿ (ñåäèìåíòàö³ÿ) äîñèòü íåçíà÷íà 

(1 ñì/ãîä) ó çâ’ÿçêó ç íåâåëèêèìè ðîçì³ðàìè ñàìèõ êë³òèí òà ¿õ 
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ãóñòèíîþ, áëèçüêîþ äî ãóñòèíè âîäè. Êîíöåíòðóâàííÿ á³îìàñè 
ìåòîäîì ñåäèìåíòàö³¿ çàñòîñîâóþòü äëÿ âåëèêèõ ì³êðîâîäîðîñòåé 
àáî çäàòíèõ óòâîðþâàòè áàãàòîêë³òèíí³ àãðåãàòè. Íàïðèêëàä, â 
³çðà¿ëüñüê³é êîìïàí³¿ «Àëüãîòåõ» («Algatech») éîãî âèêîðèñòîâó-
âàëè äëÿ çáîðó á³îìàñè Haematococcus ç ìåòîþ îòðèìàííÿ àñòàê-
ñàíòèíó. Îäíàê ïðîöåñ áóâ çàíàäòî ïîâ³ëüíèé, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî 
ïîã³ðøóâàëàñü ÿê³ñòü á³îìàñè, òîìó áóâ çàì³íåíèé íà öåíòðèôó-
ãóâàííÿ. Ñåäèìåíòàö³þ çàñòîñîâóþòü äëÿ êîíöåíòðóâàííÿ íèò÷à- 
ñòî¿ ö³àíîáàêòåð³¿ Arthrospira, ÿêó êóëüòèâóþòü ç ìåòîþ îòðèìàííÿ 
ãë³êîãåíó. Îñê³ëüêè êë³òèíè ì³êðîâîäîðîñò³ çäàòí³ íàêîïè÷óâàòè 
éîãî äî 50 %, çà íåñòà÷³ àçîòó âîíè ìàþòü âåëèêó ù³ëüí³ñòü ³ 
øâèäêî îñ³äàþòü (64 ñì/ãîä), òîìó äëÿ íèõ ïðèäàòíèé ìåòîä 
ãðàâ³òàö³éíî¿ ñåäèìåíòàö³¿ (Depraetere et al., 2015). 

Ó ïðîöåñ³ ïðîïóñêàííÿ áóëüáàøîê ïîâ³òðÿ ÷åðåç òîâùó êóëüòó-
ðè êë³òèíè ì³êðîâîäîðîñòåé ñïëèâàþòü ç óòâîðåííÿì ïë³âêè, òàêèé 
ñïîñ³á çáîðó á³îìàñè íàçèâàþòü ôëîòàö³ºþ. Íèì ìîæíà øâèäêî 
êîíöåíòðóâàòè á³îìàñó, ïðîòå â³í ï³äõîäèòü íå äëÿ âñ³õ âèä³â ì³ê-
ðîâîäîðîñòåé. Ï³ä ÷àñ åëåêòðîôëîêóëÿö³¿ ó ñåðåäîâèùå êóëüòèâó-
âàííÿ âèä³ëÿþòüñÿ ³îíè àëþì³í³þ àáî çàë³çà, îäíî÷àñíî Í2Î â³äíîâ- 
ëþºòüñÿ ç óòâîðåííÿì áóëüáàøîê êèñíþ òà âîäíþ. Â ðåçóëüòàò³ â³ä-
áóâàþòüñÿ ôëîêóëÿö³ÿ ³ ôëîòàö³ÿ êë³òèí ì³êðîâîäîðîñòåé, ÿê³ ïðè 
öüîìó ñïëèâàþòü íà ïîâåðõíþ ³ óòâîðþþòü ïë³âêó. Äëÿ çàïîá³ãàííÿ 
çàáðóäíåííþ á³îìàñè çàë³çîì ÷è àëþì³í³ºì âèêîðèñòîâóþòü íååëåê- 
òðîë³òè÷í³ êàðáîíîâ³ åëåêòðîäè (Misra et al., 2015). 

Òàêîæ á³îìàñó ì³êðîâîäîðîñòåé êîíöåíòðóþòü ô³ëüòðàö³ºþ 
(Bilad et al., 2014). Îñîáëèâîñò³ öüîãî ìåòîäó ïîëÿãàþòü ó òîìó, 
ùî ïðîöåñ åíåðãîçàòðàòíèé, à ïîðè ô³ëüòð³â ìàþòü òåíäåíö³þ 
øâèäêî çàêóïîðþâàòèñü. Äëÿ çàïîá³ãàííÿ öüîìó ñòàòè÷íó ô³ëüò-
ðàö³þ çàì³íþþòü íà ô³ëüòðàö³þ ç ïîïåðå÷íèì ïëèíîì (äèíàì³÷-
íà ô³ëüòðàö³ÿ), ó ïðîöåñ³ ÿêî¿ ñòâîðþºòüñÿ òóðáóëåíòíèé ïëèí, 
òàíãåíòàëüíèé äî ïîâåðõí³ ìåìáðàíè. ²íøèì ô³íàíñîâî-çàòðàò-
íèì ñïîñîáîì êîíöåíòðóâàííÿ á³îìàñè º öåíòðèôóãóâàííÿ, â ðå-
çóëüòàò³ ÿêîãî â³äöåíòðîâà ñèëà óòâîðþº ãîìîãåííó ïåëåòó ç á³î-
ìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé. Á³ëüø³ñòü ¿õ âèä³â, ÿê³ ñòàíîâëÿòü ³íòåðåñ 
äëÿ á³îòåõíîëîã³¿, ìîæíà êîíöåíòðóâàòè öåíòðèôóãóâàííÿì. 

1.6. Ðóéíóâàííÿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè ì³êðîâîäîðîñòåé 

Êë³òèííà îáîëîíêà çàõèùàº ïðîòîïëàñò ì³êðîâîäîðîñò³ â³ä 
âèñèõàííÿ, íåñïðèÿòëèâîãî âïëèâó íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, 
ïîòðàïëÿííÿ ïàòîãåííèõ áàêòåð³é ³ â³ðóñ³â. ¯¿ ðóéíóâàííÿ ó ïðî-
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öåñ³ á³îòåõíîëîã³¿ îòðèìàííÿ ö³ííèõ ðå÷îâèí ³ç ì³êðîâîäîðîñòåé 
çá³ëüøóº á³îäîñòóïí³ñòü âíóòð³øíüîêë³òèííîãî âì³ñòó äëÿ éîãî 
ïîäàëüøî¿ ïåðåðîáêè. Çàëåæíî â³ä ïîë³ñàõàðèäíîãî ñêëàäó îáî-
ëîíêè, ðîçì³ð³â ì³êðîâîäîðîñò³ òà îñîáëèâîñòåé êóëüòèâóâàííÿ 
ìîæíà çàñòîñîâóâàòè ð³çí³ ìåòîäè ðóéíóâàííÿ. Ï³ä ÷àñ áåçïîñå-
ðåäíüîãî âèêîðèñòàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé ÿê ïðîäóêò³â õàð÷óâàí-
íÿ ðóéíóâàííÿ ¿õ êë³òèííî¿ îáîëîíêè ï³äâèùóº õàð÷îâó ö³íí³ñòü, 
îñê³ëüêè çá³ëüøóºòüñÿ á³îäîñòóïí³ñòü îñíîâíèõ ïîæèâíèõ ðå÷î-
âèí ³ â³òàì³í³â. 

Ô³çè÷í³ ìåòîäè ðóéíóâàííÿ êë³òèííèõ îáîëîíîê. Íà ïî÷àòêî-
âîìó åòàï³ ÷àñòî ïðîâîäÿòü ïîïåðåäíþ òåðì³÷íó îáðîáêó êë³òèí 
ì³êðîâîäîðîñòåé, ÿêó, çàëåæíî â³ä ä³àïàçîíó òåìïåðàòóð, ïîä³-

ëÿþòü íà âèñîêîòåìïåðàòóðíó (100 Ñ), ñåðåäí³õ çíà÷åíü (50–
100 Ñ) ³ íèçüêîòåìïåðàòóðíó (0 Ñ). Çà äåñòðóêö³¿ ìåòîäîì çà-
ìîðîæóâàííÿ êðèñòàëè ëüîäó óòâîðþþòüñÿ â òîâù³ êë³òèííî¿ 
îáîëîíêè ì³êðîâîäîðîñòåé, ïîò³ì ó ïðîöåñ³ òàíåííÿ ëüîäó êë³-
òèííà îáîëîíêà ðîçì’ÿêøóºòüñÿ. Çä³éñíþþòü çàìîðîæóâàííÿ ³ 
íàñòóïíå âèñóøóâàííÿ (ë³îô³ë³çàö³þ) ì³êðîâîäîðîñòåé, êë³òèííà 
îáîëîíêà ÿêèõ ïîâ³ëüíî çàìåðçàº. Çà òèñêó 1 êÏà ³ òåìïåðàòóðè 

—40 Ñ óòâîðþþòüñÿ âåëèê³ êðèñòàëè ëüîäó, çãîäîì âîíè ñóáë³-

ìóþòüñÿ. Íàãð³âàííÿ äî 50 Ñ ïðîòÿãîì ïîïåðåäíüî¿ òåðìîîáðîá- 
êè çàñòîñîâóþòü ïåðåâàæíî äëÿ àêòèâàö³¿ òåðìîô³ëüíèõ áàêòåð³é, 
ÿê³ ðóéíóþòü îáîëîíêó (á³îëîã³÷í³ ñïîñîáè). Âèñîêîòåìïåðàòóð-
íó îáðîáêó çàñòîñîâóþòü çàçâè÷àé â á³îòåõíîëîã³÷íîìó âèðîáíèö- 
òâ³ á³îäèçåëÿ ³ á³îãàçó â ïðîöåñ³ ï³ðîë³çó á³îìàñè. Òåðì³÷íó ïîïå-
ðåäíþ îáðîáêó ï³ä òèñêîì ïîä³ëÿþòü íà ã³äðîòåðì³÷íó îáðîáêó 
(ïîâ³ëüíà äåêîìïðåñ³ÿ), ùî ìàº òåðì³í åêñïîçèö³¿ 5–30 õâ çà òåì- 

ïåðàòóðè 100 Ñ ³ ï³äâèùåíîãî òèñêó 152 êÏà, ³ ïàðîâèé âèáóõ 
(øâèäêà äåêîìïðåñ³ÿ). Ïîä³áíî äî àâòîêëàâóâàííÿ ï³ä ÷àñ ïàðî-
âîãî âèáóõó á³îìàñà ì³êðîâîäîðîñòåé çíàõîäèòüñÿ ï³ä òèñêîì íà-

ñè÷åíî¿ âîäÿíî¿ ïàðè çà òåìïåðàòóðè 140–180 Ñ ïðîòÿãîì 5–
60 õâ. Ðóéíóâàííÿ êë³òèí â³äáóâàºòüñÿ âíàñë³äîê ð³çêîãî ïàä³ííÿ 
òèñêó â ðåçóëüòàò³ äåêîìïðåñ³¿ (Carrere et al., 2016). 

Çà ìåõàí³÷íî¿ îáðîáêè êë³òèíè ì³êðîâîäîðîñòåé ðóéíóþòüñÿ 
ï³ä ä³ºþ ïðèêëàäåíîãî ô³çè÷íîãî âïëèâó. Äëÿ öüîãî íàé÷àñò³øå 
âèêîðèñòîâóþòü äåñòðóêö³þ ³ç çàñòîñóâàííÿì êóëüîê, ãîìîãåí³çà-
ö³¿ ï³ä òèñêîì ³ óëüòðàçâóêó. Ó ïðîöåñ³ äåñòðóêö³¿ çà ó÷àñòþ êó-
ëüîê (ñêëÿíèõ, êåðàì³÷íèõ, ïëàñòèêîâèõ àáî ñòàëüíèõ) çîâí³øíÿ 
ê³íåòè÷íà åíåðã³ÿ ïåðåäàºòüñÿ ¿ì ó ðåçóëüòàò³ ç³øòîâõóâàííÿ ¿õ 
ì³æ ñîáîþ òà ç êë³òèíàìè ì³êðîâîäîðîñòåé ³, ÿê íàñë³äîê, êë³-
òèíí³ îáîëîíêè ðóéíóþòüñÿ. Ó âèñîêîøâèäê³ñíèõ êë³òèííèõ ãî-
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ìîãåí³çàòîðàõ äåñòðóêö³ÿ êë³òèííèõ îáîëîíîê â³äáóâàºòüñÿ âíà-
ñë³äîê ïîºäíàííÿ ã³äðîäèíàì³÷íîãî åôåêòó êàâ³òàö³¿, ùî ñïîñòå-
ð³ãàºòüñÿ çà âèñîêèõ îáåðò³â ðîòîðà òà éîãî óäàðíèõ êîëèâàíü. 
Ãîìîãåí³çàö³ÿ çà âèñîêîãî òèñêó, àáî ïðåñ Ôðåí÷à, – îäèí ³ç 
ïåðøèõ ìåòîä³â ðóéíóâàííÿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè. Êîíöåíòðîâàíó 
ñóñïåíç³þ ì³êðîâîäîðîñòåé ïðîòèñêóþòü êð³çü ìåìáðàíó ç ïîðà-

ìè ä³àìåòðîì 80–200 ìêì çà òèñêó 138–400 ÌÏà. Âèá³ð îïòè-
ìàëüíèõ ðîçì³ð³â ìåìáðàíè òà ¿¿ ïîð ó ïðåñ³ Ôðåí÷à äàº çìîãó 
êðàùå åêñòðàãóâàòè ö³íí³ ðå÷îâèíè ç êë³òèí ì³êðîâîäîðîñòåé. 

Óëüòðàçâóê ñòâîðþº â òîâù³ âîäíîãî ñåðåäîâèùà çîíè âèñî-
êîãî ³ íèçüêîãî òèñêó. Â çîíàõ íèçüêîãî òèñêó óòâîðþþòüñÿ ïî-
ðîæíèíè, ùî çìèêàþòüñÿ ó çîíàõ ³ç âèñîêèì òèñêîì, â ðåçóëüòà-
ò³ âèíèêàþòü óäàðí³ õâèë³, ÿê³ ñòâîðþþòü àêóñòè÷í³ êîëèâàííÿ ³ 
åêñòðåìàëüí³ òåìïåðàòóðí³ ï³êè, íà ïîâåðõí³ ïîðîæíèí â³äáóâà-
ºòüñÿ òåðìîë³ç âîäè ç óòâîðåííÿì â³ëüíèõ ðàäèêàë³â (ïðîöåñ êà-
â³òàö³¿). Ç ìåòîþ ðóéíóâàííÿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè çàñòîñîâóþòü 
óëüòðàçâóê ð³çíî¿ ÷àñòîòè (20 ³ 40 êÃö òà 1 ÌÃö), ïðîòå ó ïðîìè-
ñëîâîìó ìàñøòàá³ äëÿ çäåøåâëåííÿ òåõíîëîã³¿ çàñòîñîâóþòü á³ëüø 
íèçüê³ ÷àñòîòè – äî 30 êÃö. Åôåêò êàâ³òàö³¿ âèíèêàº ÷àñò³øå çà 
íèçüêèõ ÷àñòîò óëüòðàçâóêó (18–40 êÃö) ïîð³âíÿíî ç âèñîêî÷àñ-
òîòíèì óëüòðàçâóêîì (400–800 êÃö). Êð³ì ÷àñòîòè óëüòðàçâóêó 
åôåêòèâí³ñòü òàêîãî ñïîñîáó ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè çàëåæèòü â³ä 
îñîáëèâîñòåé âèäó ì³êðîâîäîðîñòåé (ðîçì³ðó ³ ôîðìè êë³òèí, 
âíóòð³øíüîêë³òèííîãî âì³ñòó), òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìó ³ êîíöåí-
òðàö³¿ á³îìàñè (Gunerken et al., 2015). Äëÿ îòðèìàííÿ á³îäèçåëÿ, 
á³îåòàíîëó ³ á³îãàçó ç ð³äêî¿ á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé âèêîðèñòî-
âóþòü óëüòðàçâóê. Ó äîñë³äæåíí³ Ð. Silva òà ñï³âàâò. (2014) ðåæèì 
40 ÌÃö ïðîòÿãîì 60 õâ çàáåçïå÷óâàâ åêñòðàãóâàííÿ ë³ï³ä³â ³ç á³î- 
ìàñè ñóì³ø³ ì³êðîâîäîðîñòåé (Chlorophyceae, Cyanophyceae, Eug-
lenophyceae, Bacillariophyceae) ç åôåêòèâí³ñòþ 13,3 %. Ïðîòå çà òà-
êèõ óìîâ âèñîêà òåìïåðàòóðà ðóéíóâàëà ïðîòå¿íè ³ â³äáóâàâñÿ 
ñèíòåç òîêñè÷íèõ ìåòàáîë³ò³â. 

Ïîïåðåäíþ îáðîáêó ì³êðîõâèëÿìè çàñòîñîâóþòü ÿê âàð³àíò 
òåðì³÷íî¿ îáðîáêè äëÿ á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé ç³ çá³ëüøåíèì 
âì³ñòîì ë³ãíîöåëþëîçè, à òàêîæ äëÿ ìàêðîâîäîðîñòåé (Ju et al., 
2016). Åëåêòðîìàãí³òí³ õâèë³ ÷àñòîòîþ 0,3–300 ÃÃö âçàºìîä³þòü 
ç ïîëÿðíèìè ãðóïàìè êë³òèí, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî âèíèêàþòü ëî- 
êàëüíèé íàãð³â ³ çîíà ï³äâèùåíîãî òèñêó. Çà óìîâè çàñòîñóâàííÿ 
ðåæèìó 400 Âò ïðîòÿãîì 4 õâ âäàëîñÿ çá³ëüøèòè âèõ³ä ë³ï³ä³â 
ó ïðîöåñ³ åêñòðàêö³¿ äî 33,7 %, áåç òàêî¿ îáðîáêè – 4,8 % (Silva 
et al., 2014). 
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Íîâèì ìåòîäîì ðóéíóâàííÿ êë³òèí º âèêîðèñòàííÿ ïóëüñóþ-
÷îãî åëåêòðè÷íîãî ïîëÿ âèñîêî¿ íàïðóãè (Joannes et al., 2015). 
Ñóñïåíç³þ ì³êðîâîäîðîñòåé ðîçì³ùóþòü ì³æ äâîìà åëåêòðîäàìè 
³ ñòâîðþþòü ïóëüñóþ÷å åëåêòðè÷íå ïîëå, â ðåçóëüòàò³ â êë³òèí-
íèõ îáîëîíêàõ óòâîðþþòüñÿ ïîðè, ùî ñïðè÷èíþº îáîðîòíå àáî 
íåîáîðîòíå ðóéíóâàííÿ êë³òèí (çàëåæíî â³ä ñèëè ñòðóìó). 

Á³îëîã³÷í³ òà á³îõ³ì³÷í³ ìåòîäè ðóéíóâàííÿ êë³òèííèõ îáîëî-
íîê. Îñòàíí³ì ÷àñîì ³íòåíñèâíî âèâ÷àþòü ìîæëèâ³ñòü ë³çèñó êë³-
òèí ì³êðîâîäîðîñòåé çà ä³¿ ð³çíîìàí³òíèõ õ³ì³÷íèõ ñïîëóê, òàêèõ 
ÿê àíòèá³îòèêè, äåòåðãåíòè, õåëàòåðè, îêèñíèêè, êèñëîòè ³ ëóãè 
(Gunerken et al., 2015). Õ³ì³÷í³ ñïîñîáè ðóéíóâàííÿ êë³òèí çà-
çâè÷àé á³ëüø ñåëåêòèâí³ ïîð³âíÿíî ç ìåõàí³÷íèìè, îñê³ëüêè õ³-
ì³÷í³ ðå÷îâèíè âçàºìîä³þòü áåçïîñåðåäíüî ç ïîë³ñàõàðèäàìè êë³-
òèííèõ îáîëîíîê. Ìåòîäè ³ç çàñòîñóâàííÿì êèñëîò àáî ëóã³â 
ïîä³áí³ äî êèñëîòíîãî ÷è ëóæíîãî ã³äðîë³çó á³îìàñè, ùî â³äáóâà-
ºòüñÿ ïðè íàãð³âàíí³. Íàé÷àñò³øå äëÿ êèñëîòíîãî ã³äðîë³çó âèêî-
ðèñòîâóþòü ðîç÷èí Í2SO4, òîä³ ÿê äëÿ ëóæíîãî – NaOH. Ðåàêö³ÿ 
ìîæå â³äáóâàòèñü ÿê çà íîðìàëüíèõ óìîâ, òàê ³ çà ï³äâèùåíîãî 
òèñêó. Êèñëîòíå ðóéíóâàííÿ êë³òèí – á³ëüø øâèäêèé ìåòîä, àëå 
âîäíî÷àñ á³ëüø çàòðàòíèé, ñïðè÷èíþº êîðîç³þ îáëàäíàííÿ òà 
óíåìîæëèâëþº ïîâòîðíå âèêîðèñòàííÿ êèñëîò. Ó ëóæíîìó ñåðå-
äîâèù³ ìîæå â³äáóâàòèñü ã³äðîë³ç ïðîòå¿í³â, òîä³ ÿê ó êèñëîìó – 
äåãðàäàö³ÿ ï³ãìåíò³â (Gunerken et al., 2015). Â³äíîñíî íîâèì ìå-
òîäîì º åêñòðàêö³ÿ ç âèêîðèñòàííÿì ³îííèõ ðîç÷èí³â. Ïåðåâàãè 
öüîãî ìåòîäó ïîëÿãàþòü â íèçüêîìó âèïàðîâóâàíí³ ëåòêèõ ðå÷î-
âèí, âåëèê³é çäàòíîñò³ ðîç÷èíþâàòè îðãàí³÷í³ ðå÷îâèíè, ïîâòîð-
íîìó âèêîðèñòàíí³ ³îííèõ ðîç÷èííèê³â, ìîæëèâî çàñòîñîâóâàòè 
òàêîæ äëÿ òðàíñåòåðèô³êàö³¿ òà åêñòðàãóâàííÿ ë³ï³ä³â. Òàê, ç 
âèêîðèñòàííÿì ³îííèõ ðîç÷èí³â âäàëîñÿ ï³äâèùèòè íà 19 % åôåê- 

òèâí³ñòü åêñòðàãóâàííÿ ë³ï³ä³â ç Chlorella vulgaris çà 65 C ïðîòÿ-
ãîì 18 ãîä (Kim et al., 2012). Íàäêðèòè÷í³ ð³äèíè ìàþòü õàðàêòå-
ðèñòèêè ð³äèí ³ ãàç³â, à òàêîæ ïîòåíö³àë äëÿ ðóéíóâàííÿ êë³òèí-
íèõ îáîëîíîê. Ð³äêèé ÑÎ2 íàé÷àñò³øå çàñòîñîâóþòü äëÿ åêñòðà-
ãóâàííÿ ë³ï³ä³â ³ âóãëåâîä³â ³ç á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé. Òàê, 

ìåòîäîì åêñòðàêö³¿ ð³äêèì ÑÎ2 (50 ÌÏà, 70 Ñ, 4 ãîä) âäàëîñÿ 
çá³ëüøèòè âèõ³ä àñòàêñàíòèíó äî 84 % ç á³îìàñè Haematococcus 
pluvialis. Ïåðåâàãà òàêîãî ñïîñîáó ïîëÿãàº â íåòîêñè÷íîñò³ ÑÎ2, 
îäíàê òàêèé ïðîöåñ äîñèòü åíåðãîºìíèé. 

Åíçèìàòè÷íèé ã³äðîë³ç êë³òèííî¿ îáîëîíêè ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ðîçùåïëåííÿì ïîë³ìåð³â êë³òèííî¿ ñò³íêè äî â³äïîâ³äíèõ ìîíî-
ìåð³â çà ä³¿ ñïåöèô³÷íèõ åíçèì³â. Âèä åíçèìó âèçíà÷àº çàòðàòí³ñòü 
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³ óìîâè ïðîâåäåííÿ ë³çèñó êë³òèí: òåìïåðàòóðà, ðÍ, êîíöåíòðà-
ö³ÿ á³îìàñè ³ ñàìîãî åíçèìó. Íàé÷àñò³øå çàñòîñîâóþòü öåëþëàçè, 
àì³ëàçè, ïðîòåàçè, êñèëàíàçè, ïåïòèäàçè ³ ë³ïàçè (Lam, Lee, 2015). 
Ïåðåâàãè åíçèìàòè÷íîãî ã³äðîë³çó ïîð³âíÿíî ç ëóæíî-êèñëîòíèì 
ïîëÿãàþòü ó éîãî ñïåöèô³÷íîñò³, âèñîê³é åôåêòèâíîñò³, ïðîâå-
äåíí³ çà íîðìàëüíèõ óìîâ, ìîæëèâîñò³ âèêîðèñòîâóâàòè ó ïðî-
ìèñëîâèõ ìàñøòàáàõ. Íåäîë³êè – âèñîêà âàðò³ñòü, òðèâàëèé ïðî-
ì³æîê ðåàêö³¿, òðóäíîù³ ïîâòîðíîãî çàñòîñóâàííÿ åíçèì³â. Òàê, 
çà ð³çíèõ ñóì³øåé åíçèì³â ï³äâèùèëè åôåêòèâí³ñòü åêñòðàêö³¿ 
êóëüòóðè Nannochloropsis â³ä 16 äî 140 % ïîð³âíÿíî ç êóëüòóðàìè 
áåç åíçèìàòè÷íî¿ îáðîáêè (Zuorro et al., 2016). Äëÿ çäåøåâëåííÿ 
òàêîãî ñïîñîáó ðóéíóâàííÿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè âèêîðèñòîâóþòü 
áàêòåð³¿, ÿê³ çäàòí³ åêñòðàãóâàòè åíçèìè ó ñåðåäîâèùå êóëüòèâó-
âàííÿ, àáî ³ììîá³ë³çîâàí³ åíçèìè. 

Îêèñíèêè, òàê³ ÿê Í2Î2 àáî îçîí, âçàºìîä³þòü ç á³îïîë³ìåðà-
ìè êë³òèííî¿ îáîëîíêè, ùî ïðèçâîäèòü äî ¿¿ ðîçì’ÿêøåííÿ ³ 
ðóéíóâàííÿ (Concas et al., 2015). Îáðîáêà òàêèìè ðå÷îâèíàìè 
ïîë³ïøóº åôåêòèâí³ñòü åêñòðàãóâàííÿ, ïðîòå ÷àñ åêñïîçèö³¿ íå 
ìàº áóòè çàíàäòî òðèâàëèì äëÿ çàïîá³ãàííÿ ïîøêîäæåííÿ ö³ííèõ 
ðå÷îâèí, ÿê³ åêñòðàãóþòü. Îçîíîë³ç ìàº ïåðåâàãè íàä òðàäèö³é-
íèìè ìåòîäàìè ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè, ñåðåä ÿêèõ: íå óòâîðþþòü-
ñÿ ðå÷îâèíè-³íã³á³òîðè ïðîöåñó, â³äñóòíÿ âîäíà ôàçà, çáåð³ãàºòü-
ñÿ ³íòàêòí³ñòü ïîë³ñàõàðèä³â, íåìàº ïîòðåáè ó âèñîê³é òåìïåðà-
òóð³. Ç íåäîë³ê³â – âèñîêà ñîá³âàðò³ñòü, ïîòðåáà ó ñïåö³àëüíîìó 
îáëàäíàíí³, ëåãêîçàéìèñò³ñòü (Travaini et al., 2016). 

×àñòî çàñòîñîâóþòü êîìá³íàö³þ ê³ëüêîõ ìåòîä³â ðóéíóâàííÿ 
êë³òèííî¿ îáîëîíêè ç ìåòîþ ï³äâèùåííÿ åôåêòèâíîñò³ ïîäàëü-
øî¿ åêñòðàêö³¿ ö³ííèõ ðå÷îâèí ³ç ì³êðîâîäîðîñòåé. Òàê, çà êîì-
á³íàö³¿ õ³ì³÷íîãî ã³äðîë³çó ³ ïàðîâîãî âèáóõó âäàëîñÿ äîñÿãòè 
ìàéæå ïîâíî¿ åêñòðàêö³¿ öóêð³â ³ âäâ³÷³ êðàùî¿ ë³ï³ä³â ³ç á³îìàñè 
òðüîõ îêðåìèõ âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé (Lorente et al., 2015). Ïî-
ïåðåäíÿ îáðîáêà Í2Î2 á³îìàñè Ulva prolifera ï³ñëÿ âîäíî¿ åêñòðàê- 
ö³¿ ï³äâèùèëà åôåêòèâí³ñòü âèõîäó ïîë³ñàõàðèä³â ó ïðîöåñ³ åíçè-
ìàòè÷íîãî ã³äðîë³çó (Li et al., 2016). Åêñòðàêö³ÿ ñòàíîâèëà 420 ìã 
öóêð³â íà 1 ã á³îìàñè ïîð³âíÿíî ç 232 ìã/ã. 

1.7. Ãåííà ³íæåíåð³ÿ âîäîðîñòåé 

Á³îòåõíîëîã³÷íå âèðîáíèöòâî ì³êðîâîäîðîñòåé ùîð³÷íî óòâî-
ðþº 107 ò á³îìàñè. Ïåðåâàæíî âèêîðèñòîâóþòü á³îìàñó íåòðàíñ-
ãåííèõ ðîñëèí íàñàìïåðåä ÷åðåç çàáîðîíó êóëüòèâóâàííÿ ãåíå-
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òè÷íî ìîäèô³êîâàíèõ îðãàí³çì³â ó áàãàòüîõ êðà¿íàõ, à òàêîæ ó 
çâ’ÿçêó ç îáìåæåíèì ïðîäàæåì ìîäèô³êîâàíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé. 
Ïðîòå âèêîðèñòàííÿ ãåíåòè÷íî ìîäèô³êîâàíèõ âîäîðîñòåé ìàº 
ïåâí³ ïåðåâàãè, ñåðåä ÿêèõ: øâèäêèé ð³ñò, ö³íí³øà á³îìàñà (âíà-
ñë³äîê çíà÷íîãî íàêîïè÷åííÿ ö³ííèõ ðå÷îâèí), á³ëüøà ù³ëüí³ñòü 
êë³òèí ó êóëüòóð³, ï³äâèùåíà ñòðåñîñò³éê³ñòü. 

Îñíîâíèì íåäîë³êîì ïðîìèñëîâîãî âèêîðèñòàííÿ òðàíñãåí-
íèõ ì³êðîâîäîðîñòåé º åï³ãåíåòè÷íèé ñàéëåíñèíã ÷óæîð³äíèõ 
ãåí³â. Îäíèì ³ç âàð³àíò³â âèð³øåííÿ ö³º¿ ïðîáëåìè ìîæå áóòè 
âáóäîâóâàííÿ ñïåöèô³÷íèõ ïðîìîòîð³â, íàïðèêëàä HSP70A, â 
ãåòåðîëîã³÷íó ÄÍÊ. Îðãàí³çì äëÿ ãåíåòè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿ ìàº 
â³äïîâ³äàòè íèçö³ âèìîã: áóòè íåâèáàãëèâèì äî ñåðåäîâèùà êóëü-
òèâóâàííÿ, ìàòè øèðîêèé îïòèìóì äëÿ ôàêòîð³â íàâêîëèøíüîãî 
ñåðåäîâèùà, øâèäêî ðîñòè ³ íàêîïè÷óâàòè á³îìàñó. Ì³êðîâîäî-
ðîñò³ â ðàç³ òðàíñôîðìàö³¿ ìàþòü òàê³ ïåðåâàãè ïîð³âíÿíî ç ìàê-
ðîâîäîðîñòÿìè: ëåãøå ïðîâîäèòè ñêðèí³íã ìóòàíò³â, ìàþòü øâèä- 
êèé æèòòºâèé öèêë, øâèäøå ïðîÿâëÿºòüñÿ ãåíåòè÷íà òðàíñôîð-
ìàö³ÿ. Íàÿâí³ñòü ðîçøèôðîâàíîãî ãåíîìó, à òàêîæ çíàííÿ ìåòà-
áîë³çìó ³ ô³ç³îëîã³¿ òàêîæ º ïåðåâàãàìè äëÿ îðãàí³çì³â, ÿê³ ìîæíà 
âèêîðèñòàòè äëÿ òðàíñôîðìàö³¿. 

Íà ñüîãîäí³ âèêîíóþòüñÿ ïðîãðàìè ç ðîçøèôðîâêè ãåíîìó 
íèçêè çåëåíèõ, áóðèõ, ÷åðâîíèõ ³ ä³àòîìîâèõ ì³êðî- òà ìàêðîâî-
äîðîñòåé. Òàê, âæå ðîçøèôðîâàíî ãåíîìè ÷åðâîíî¿ ì³êðîâîäî- 
ðîñò³ Cyanidioschyzon merolae, ä³àòîìîâî¿ Thalassiosira pseudonana ³ 
çåëåíèõ âîäîðîñòåé Chlamydomonas reinhardtii, Volvox carteri ³ Os-
treococcus tauri (Hallmann, 2015). Òàêîæ äîñòóïíèé ðîçøèôðîâà-
íèé ãåíîì á³ëüø í³æ 130 âèä³â ö³àíîáàêòåð³é ó çâ’ÿçêó ç ïîð³â-
íÿíî íåâåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ ãåí³â, ùî âì³ùóþòü òàê³ ãåíîìè: Syne-

chococcus elongatus (2,7 Mb), Anabaena sp. (6,4 Mb), Nostoc puncti-

forme (7,5 Mb), Synechocystis sp. (3,6 Mb), Thermosynechococcus 

elongatus (2,6 Mb), Gloeobacter violaceus (4,6 Mb) ³ Prochlorococcus 
marinus (1,7–2,4 Mb). Êð³ì ñåêâåíîâàíî¿ ãåíîìíî¿ ÄÍÊ íàÿâíà 
³íôîðìàö³ÿ ñòîñîâíî îêðåìèõ ïîñë³äîâíîñòåé êÄÍÊ, çäàòíèõ åêñ- 
ïðåñóâàòèñü ó ì³êðîâîäîðîñòÿõ. ²íôîðìàö³þ ùîäî ïîñë³äîâíîñ-
òåé òàêèõ êÄÍÊ íàâåäåíî íà ñàéò³ Íàö³îíàëüíîãî áþðî á³îòåõ-
íîëîã³÷íî¿ ³íôîðìàö³¿ (NCBI, http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/ 
organelle/) òà Organelle Genome Database (GOBASE, http://www.bch. 
umontreal.ca/gobase/gobase.html). 

Ó çâ’ÿçêó ç íåâåëèêèì ðîçì³ðîì ì³òîõîíäð³àëüíèõ ³ õëîðîïëàñò- 
íèõ ãåíîì³â âæå ðîçøèôðîâàíî ¿õ ïîñë³äîâíîñò³ äëÿ á³ëüøî¿ 
ê³ëüêîñò³ ì³êðîâîäîðîñòåé, í³æ ó õðîìîñîìíî¿ ÄÍÊ. Çã³äíî ç òåî- 
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ð³ºþ åíäîñèìá³îçó, áëèçüêî 1,5 ìëðä ðîê³â òîìó â³äáóëîñÿ çàõîï-
ëåííÿ îäíîêë³òèííî¿ ö³àíîáàêòåð³¿ åóêàð³îòè÷íîþ êë³òèíîþ-
õàçÿ¿íîì, ùî äàëî ïî÷àòîê õëîðîïëàñòàì. Îäíàê äåÿê³ âîäîðîñò³ 
äîòåïåð çáåðåãëè çäàòí³ñòü çàõîïëþâàòè êë³òèíè ³íøèõ ì³êðîâî-
äîðîñòåé ³ ïåðåòâîðþâàòè ¿õ íà õëîðîïëàñòè (êðèïòîìîíàäí³ 
õëîðàðàõí³îô³òè). Ïðè öüîìó â öèòîïëàçì³ êë³òèíè-õàçÿ¿íà çàëè- 
øàºòüñÿ ðóäèìåíò ÿäðà ïîãëèíóòî¿ êë³òèíè. Ïîñë³äîâíîñò³ ÄÍÊ 
òàêîãî ðóäèìåíòàðíîãî ÿäðà âæå áóëè ñåêâåíîâàí³ äëÿ êðèïòî-
ìîíàäíî¿ ì³êðîâîäîðîñò³ Guillardia theta ³ õëîðàðàõí³îô³òíî¿ Bi-
gellowiella natans. Òàêîæ ñåêâåíîâàíî ãåíîì äåÿêèõ â³ðóñ³â ì³êðî-
âîäîðîñòåé (Hallmann, 2015). 

Çà îñòàíí³ ðîêè òðàíñôîðìîâàíî áëèçüêî 40 âèä³â ì³êðîâî-
äîðîñòåé. Òàê, ç 16 âèä³â çåëåíèõ âîäîðîñòåé ñòàá³ëüíó òðàíñôîð- 
ìàö³þ âäàëîñÿ äîñÿãòè ó 12 (Cui et al., 2014). Äëÿ 5 âèä³â ³ç ãðó- 
ïè âîëüâîêñîâèõ âîäîðîñòåé çä³éñíåíî ñòàá³ëüíó òðàíñôîðìà-
ö³þ – Chlamydomonas reinhardtii, Gonium pectorale, Eudorina ele-
gans, Pandorina morum ³ Volvox carteri. Ñåðåä íèõ òðàïëÿþòüñÿ âñ³ 
ð³âí³ îðãàí³çàö³¿ æèâèõ îðãàí³çì³â – â³ä îäíîêë³òèííîãî äî êî-
ëîí³àëüíîãî òà áàãàòîêë³òèííîãî ç ïîä³ëîì íà îðãàíè òàëîìó, âå-
ãåòàòèâí³ é ãåíåðàòèâí³ êë³òèíè. Íàÿâí³ñòü ãåíåòè÷íî òðàíñôîð-
ìîâàíèõ ïðåäñòàâíèê³â öèõ âèä³â ìîæå áóòè ö³ííèì ³íñòðóìåí-
òîì äëÿ äîñë³äæåííÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ îñíîâ ðîçâèòêó ³ 
äèôåðåíö³þâàííÿ îêðåìèõ êë³òèí áàãàòîêë³òèííîãî îðãàí³çìó. 

Çä³éñíåíî òðàíñôîðìàö³þ 6 âèä³â ÷åðâîíèõ âîäîðîñòåé, ç 

ÿêèõ 2 âèäè – îäíîêë³òèíí³ ì³êðîâîäîðîñò³, 1 âèä – êðèõ³òíà 

ì³êðîâîäîð³ñòü Cyanidioschyzon merolae. 2 âèäè ìàêðîâîäîðîñòåé 

íàëåæàòü äî ðîäó Porphyra. ²íøà óñï³øíî òðàíñôîðìîâàíà ìàê-

ðîâîäîð³ñòü Kappaphycus ïðîäóêóº çãóùóâà÷ êàïïà-êàðàãåíàí, 

ÿêèé çàñòîñîâóþòü ó êîíäèòåðñüê³é ïðîìèñëîâîñò³. Gracilaria, 
îñíîâíèé ïðîäóöåíò àãàðó, âèêîðèñòîâóþòü â ¿æó òà ÿê êîðì äëÿ 

ìîëþñê³â. Â³äîìî 2 ãåíåòè÷íî ìîäèô³êîâàí³ âèäè áóðèõ âîäîðîñ-

òåé ç òàêñîíà Laminariales: Laminaria japonica ³ Undaria pinnatifida, 

6 ñòàá³ëüíî òðàíñôîðìîâàí³ øòàìè ä³àòîìîâèõ ì³êðîâîäîðîñòåé, 

3 óñï³øíî òðàíñôîðìîâàíèõ øòàì³â ðîäó Nannochloropsis, 2 øòà-

ìè äèíîôëàãåëÿò, Amphidi-nium ³ Symbiodinium, ³ 1 – åâãëåí³ä 

Euglena gracilis. Ìåòîäîì åëåêòðîïîðàö³¿ àáî êîí’þãàö³¿ òðàíñôîð- 

ìîâàíî íèçêó ö³àíîáàêòåð³é – Arthrospira, Anabaena ³ Synechocystis 
(Hallmann, 2015). 

Óñ³ îñíîâí³ ìåòîäè òðàíñôîðìàö³¿ âîäîðîñòåé ´ðóíòóþòüñÿ íà 
ñòâîðåíí³ òèì÷àñîâî¿ ïðîíèêíîñò³ ïëàçìàëåìè äëÿ ìîëåêóë ÷ó-
æîð³äíî¿ ÄÍÊ, ùî äàº çìîãó ¿é ïîòðàïëÿòè äî öèòîïëàçìè êë³-
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òèíè. ²íòåãðàö³ÿ ÄÍÊ ó ãåíîì âîäîðîñòåé íàäàë³ ïðîõîäèòü áåç 
ñòîðîííüî¿ äîïîìîãè. ²íòåãðàö³ÿ âåêòîðíî¿ ÄÍÊ â³äáóâàºòüñÿ â 
ðåçóëüòàò³ íåãîìîëîã³÷íî¿ ðåêîìá³íàö³¿ ³ â ³äåàë³ çàâåðøóºòüñÿ 
ñòàá³ëüíîþ òðàíñôîðìàö³ºþ êë³òèíè-õàçÿ¿íà. Íåãîìîëîã³÷íà ðå-
êîìá³íàö³ÿ çàçâè÷àé çä³éíþºòüñÿ ó âèïàäêîâîìó ïîëîæåíí³ õðî-
ìîñîìíî¿ ÄÍÊ. Òðàíñôîðìàö³þ ìåòîäîì ãîìîëîã³÷íî¿ ðåêîìá³-
íàö³¿ ó ì³êðîâîäîðîñòåé ñïîñòåð³ãàþòü çíà÷íî ð³äøå ïîð³âíÿíî ç 
íåãîìîëîã³÷íîþ. Ó ïðîöåñ³ òðàíñôîðìàö³¿ êðèòè÷íèì ìîìåíòîì 
º íå çàáåçïå÷åííÿ ïðîíèêíåííÿ êë³òèííî¿ ìåìáðàíè äëÿ ÄÍÊ, à 
çáåðåæåííÿ çäàòíîñò³ òàêèõ òðàíñôîðìîâàíèõ êë³òèí ³ç ÷óæîð³ä-
íîþ ÄÍÊ äî æèòòºä³ÿëüíîñò³ é ìîæëèâîñò³ çàëèøàòè ïîòîìñòâî. 

²ñíóº äåê³ëüêà ïðèéíÿòèõ ìåòîä³â äîñòàâêè ÷óæîð³äíî¿ ÄÍÊ 
âñåðåäèíó êë³òèíè òà ïîäàëüøîãî â³äáîðó òðàíñôîðìîâàíèõ êî-
ëîí³é. Îäèí ³ç íàéóæèâàí³øèõ ñïîñîá³â – öå áîìáàðäóâàííÿ 
êë³òèí ì³êðî÷àñòî÷êàìè ç ÷óæîð³äíîþ ÄÍÊ àáî òðàíñôîðìàö³ÿ 
³ç çàñòîñóâàííÿì ãåííî¿ ãàðìàòè (á³îë³ñòè÷íà òðàíñôîðìàö³ÿ). Ç 
ö³ºþ ìåòîþ âèêîðèñòîâóþòü êóëüêè âàæêèõ ìåòàë³â, ïåðåâàæíî 
çîëîòà, âêðèò³ ÄÍÊ, ùî óìîæëèâëþº òðàíñôîðìàö³þ áóäü-ÿêîãî 
òèïó êë³òèí, íå çâàæàþ÷è íà íàÿâí³ñòü àáî â³äñóòí³ñòü ù³ëüíî¿ 
êë³òèííî¿ îáîëîíêè. Öèì ìåòîäîì òðàíñôîðìîâàíî òàêîæ îêðå-
ì³ ãåíîìè îðãàíåë êë³òèíè. Çä³éñíåíî òðàíñôîðìàö³þ Chlamydo-
monas reinhardtii, Volvox carteri, Gonium pectorale, Pandorina morum, 
Eudorina elegans, Dunaliella salina, Gracilaria changii, Laminaria japo- 
nica, Phaeodactylum tricornutum, Navicula saprophila, Cyclotella cryp- 
tica, Euglena gracilis, Porphyridium sp., Cylindrotheca fusiformis, Hae-
matococcus pluvialis, ‘Chlorella’ kessleri, C. sorokiniana (Hallmann, 
2015). 

²íøèé ìåíø êîìïëåêñíèé ³ á³ëüø äåøåâèé ìåòîä ïîëÿãàº ó 
çì³øóâàíí³ ñóñïåíç³¿ âîäîðîñòåé â ðîç÷èí³, ùî ì³ñòèòü ì³êðî- òà 
ìàêðî÷àñòî÷êè âàæêèõ ìåòàë³â, ïîë³åòèëåíãë³êîëü ³ ÄÍÊ. Ïåðå-
âàæíî âèêîðèñòîâóþòü ù³ëüí³ òà âàæê³ ì³êðî÷àñòî÷êè êåðàì³÷-
íîãî ìàòåð³àëó êàðá³äó ñèë³ö³þ (SiC) äëÿ òðàíñôîðìàö³¿ æèâèõ 
êóëüòóð ì³êðîâîäîðîñòåé Chlamydomonas reinhardtii, Symbiodinium 
microadriaticum ³ Amphidinium sp. (Hallmann, 2015). Ìóòàíòè C. re-
inhardtii, ïîçáàâëåí³ êë³òèííèõ îáîëîíîê, òðàíñôîðìóþòü ç âèêî-
ðèñòàííÿì ñêëÿíèõ êóëüîê ä³àìåòðîì 0,4–0,5 ìì, ïîë³åòèëåíãë³-
êîëþ ³ ÄÍÊ. Ïîçáàâëåí³ êë³òèííèõ îáîëîíîê ïðîòîïëàñòè Chlo-
rella ellipsoidea ìîæíà òðàíñôîðìóâàòè áåç ó÷àñò³ ù³ëüíèõ ì³êðî-
÷àñòî÷îê, ëèøå çà íàÿâíîñò³ ïîë³åòèëåíãë³êîëþ ³ ÄÍÊ. Êë³òèíè, 
ïîçáàâëåí³ îáîëîíêè, ìîæíà òðàíñôîðìóâàòè ìåòîäîì åëåêòðî-
ïîðàö³¿ ç âèêîðèñòàííÿì åëåêòðîä³â ñïåö³àëüíî¿ ôîðìè. Íàïðóãà, 
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ùî ñòâîðþºòüñÿ ì³æ åëåêòðîäàìè, òèì÷àñîâî ïîðóøóº ë³ï³äíèé 
á³øàð êë³òèííî¿ ìåìáðàíè, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî ÄÍÊ ïîòðàïëÿº â 
öèòîïëàçìó. 

Ìåòîä åëåêòðîïîðàö³¿ óñï³øíî çàñòîñîâóþòü äëÿ òðàíñôîð-
ìàö³¿ Chlamydomonas reinhardtii, Cyanidioschyzon merolae, Dunaliella 
salina, Chlorella vulgaris ³ Nannochloropsis sp. (Hallmann, 2015). Äå-
ê³ëüêà âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé óñï³øíî ìîäèô³êîâàíî ç âèêîðèñ-
òàííÿì Ti-ïëàçì³ä Agrobacterium tumefaciens, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü ðàí- 
äîìíå âáóäîâóâàííÿ ÷óæîð³äíîãî ãåíåòè÷íîãî ìàòåð³àëó â ãåíîì 
âîäîðîñòåé. Agrobacterium çàçâè÷àé ³íäóêóº óòâîðåííÿ ãàëîâèõ 
íàðîñò³â ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ âèùèõ ðîñëèí, ³íô³êóâàííÿ âîäîðî-
ñòåé íå ñïðè÷èíþº óòâîðåííÿ íàðîñò³â. Îïîñåðåäêîâàíà Ti-
ïëàçì³äàìè òðàíñôîðìàö³ÿ â³äîìà äëÿ áàãàòîêë³òèííî¿ ÷åðâîíî¿ 
âîäîðîñò³ Porphyra yezoensis, à òàêîæ äëÿ îäíîêë³òèííî¿ çåëåíî¿ 
ì³êðîâîäîðîñò³ Chlamydomonas reinhardtii. 

Ðàçîì ³ç íåñïåöèô³÷íèìè ìåòîäàìè òðàíñôîðìàö³¿ êë³òèí 

çðîñòàº ê³ëüê³ñòü ñïåöèô³÷íèõ ìîëåêóëÿðíèõ ³íñòðóìåíò³â, ùî 

çàáåçïå÷óþòü ñïðÿìîâàíå ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó. Ñåðåä íèõ íàé÷àñ-

ò³øå âèêîðèñòîâóþòü âáóäîâóâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ìàðêåðíèõ 

ãåí³â, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ óìîæëèâëþº øâèäêèé ñêðèí³íã òðàíñôîð-

ìîâàíèõ êîëîí³é. Íàïðèêëàä, ó Chlorella vulgaris ìîæíà âáóäóâàòè 

ãåí àì³íîãë³êîçèäôîñôîòðàíñôåðàçè Streptomyces hygroscopicus, 
åêñïðåñ³ÿ ÿêîãî â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ ïðîìîòîðó â³ðóñó ìîçà¿êè 

öâ³òíî¿ êàïóñòè (CaMV35S). Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî öåé ïðîìîòîð 

çäåá³ëüøîãî çàáåçïå÷óº ñò³éêó åêñïðåñ³þ ÷óæîð³äíèõ ãåí³â ³ âè-

çíà÷àº ñò³éê³ñòü äî ã³ðîì³öèíó. Íàð³âí³ ç äîì³íàíòíèìè ìàðêåð-

íèìè ãåíàìè, ùî äàþòü çìîãó â³ä³áðàòè òðàíñôîðìîâàí³ êîëîí³¿ 

çà ¿õ íå÷óòëèâ³ñòþ äî àíòèá³îòèê³â àáî ãåðá³öèä³â, òàêîæ øèðîêî 

âèêîðèñòîâóþòü ðåöåñèâí³ ìàðêåðí³ ãåíè. Äëÿ öüîãî áåðóòü ìó-

òàíòí³ âîäîðîñò³, äåôåêòí³ çà ãåíîì, ÿê³ âíîñÿòü ó ïðîöåñ³ òðàíñ- 

ôîðìàö³¿. 
Íàéòèïîâ³øèì ïðèêëàäîì ìàðêåðíîãî ãåíà ðåöåñèâíîãî òèïó 

º ãåí í³òðàòðåäóêòàçè (nit), ÿêèé çàñòîñîâóþòü äëÿ ñêðèí³íãó ìî-
äèô³êîâàíèõ êîëîí³é ìóòàíòíèõ øòàì³â, äåôåêòíèõ çà íèì: 
Chlamydomonas reinhardtii, Volvox carteri, Dunaliella viridis, Chlorella 
sorokiniana i Ulva lactuca (Hallmann, 2015). Òàê, ìîäèô³êîâàí³ êî-
ëîí³¿ íàáóâàþòü çäàòíîñò³ ðîñòè íà ñåðåäîâèù³, â ÿêîìó í³òðàò – 
ºäèíå äæåðåëî àçîòó. Äëÿ C. reinhardtii ÷àñòî âèêîðèñòîâóþòü ìàð- 
êåðíèé ãåí àðã³í³íîñóêöèíàòë³àçè, íàÿâí³ñòü ÿêîãî äàº çìîãó 
òðàíñôîðìîâàíèì îðãàí³çìàì ðîñòè íà ñåðåäîâèù³ áåç àðã³í³íó. 
Ïðîìîòîðè ìàðêåðíèõ ãåí³â ìàþòü çàáåçïå÷óâàòè ñòàá³ëüíó åêñ-
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ïðåñ³þ ÷óæîð³äíîãî ãåíà âñåðåäèí³ ãåíîìó êë³òèíè-õàçÿ¿íà. Îä-
íàê íå âñ³ ïðîìîòîðè ãåí³â, ÿê³ ÷àñòî çàñòîñîâóþòü äëÿ òðàíñôîð- 
ìàö³¿ ì³êðîîðãàí³çì³â, çäàòí³ çàáåçïå÷óâàòè åêñïðåñ³þ â ãåíîì³ 
ì³êðîâîäîðîñòåé. Äëÿ ñòàá³ëüíî¿ åêñïðåñ³¿ âèêîðèñòîâóþòü òàê 
çâàíó îïòèì³çàö³þ êîäîí³â öèõ ïðîìîòîð³â. Íàïðèêëàä, îïòèì³-
çîâàíèé ãåí GFP (green fluorescent protein) íàäàº ìîæëèâ³ñòü äî- 
ñë³äèòè in vivo åêñïðåñ³þ îêðåìèõ ãåí³â ó âíóòð³øíüîêë³òèííèõ 
êîìïàðòìåíòàõ C. reinhardtii. Â³äîì³ ³íø³ ôëóîðåñöåíòí³ ãåíè äëÿ 
äîñë³äæåííÿ âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ åêñïðåñ³¿ â C. reinhardtii: áëà-
êèòí³ mTagBFP ³ mCerulean, æîâòèé Venus, îðàíæåâèé tdTomatotà, 
÷åðâîíèé mCherry. Ãåííà êîíñòðóêö³ÿ GFP ôóíêö³îíóº òàêîæ ó 
÷åðâîíî¿ âîäîðîñò³ Porphyra yezoensis òà â ä³àòîìîâèõ Phaeodac-
tylum tricornutum, Thalassiosira weissflogii, Cylindrotheca fusiformis 
(Hallmann, 2015). 

Îòæå, ãåííà ³íæåíåð³ÿ âîäîðîñòåé ìîæå áóòè ö³ííîþ äëÿ äî-
ñë³äæåííÿ ìåòàáîë³÷íèõ øëÿõ³â. ¯¿ âæå âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ðå-
êîíñòðóêö³¿ ìåòàáîë³çìó Chlamydomonas reinhardtii, Ostreococcus 
lucimarinus, Ostreococcus tauri, Botryococcus braunii, Synechocystis sp. 
Âæå ñüîãîäí³ íàÿâí³ñòü çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ ð³çíîìàí³òíèõ ìîëåêó-
ëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ³íñòðóìåíò³â ³ êîíñòðóêö³é äàº çìîãó çì³íþâàòè 
ôåíîòèï ì³êðîâîäîðîñòåé â³äïîâ³äíî äî ïîñòàâëåíî¿ ìåòè âïëè-
âîì íà ãåíîì ³ ìåòàáîë³çì. Òàê³ ìàí³ïóëÿö³¿ çàáåçïå÷óþòü êðàùå 
ðîçóì³ííÿ ôóíêö³îíóâàííÿ ³ ðåãóëÿö³þ îêðåìèõ ãåí³â, à òàêîæ 
ñòâîðåííÿ íîâèõ âèñîêîïðîäóêòèâíèõ øòàì³â äëÿ ïðîìèñëîâîãî 
âèêîðèñòàííÿ. 
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2.1. Ñïîñîáè îòðèìàííÿ òà çíà÷åííÿ âîäíþ 
äëÿ ïðîìèñëîâîñò³ 

Çá³ëüøåííÿ âèêîðèñòàííÿ åíåðãîíîñ³¿â äëÿ ïîòðåá ïðîìèñëî-
âîñò³ ïðèçâîäèòü äî âèñíàæåííÿ âèêîïíèõ äæåðåë òðàäèö³éíèõ 
âèä³â ïàëèâà. Ñïàëþâàííÿ âèêîïíîãî ïàëèâà çóìîâëþº íàäõî-
äæåííÿ â àòìîñôåðó áëèçüêî 6 ÃÃò âóãëåöþ íà ð³ê ó âèãëÿä³ âóã-
ëåêèñëîãî ãàçó (IPCC, 2006). Êîíöåíòðàö³ÿ ÑÎ2 â àòìîñôåð³ íà 
ñüîãîäí³ ñòàíîâèòü ïðèáëèçíî 350 ppm, ïîäàëüøå çá³ëüøåííÿ 
éîãî âì³ñòó òåîðåòè÷íî ìîæå ñòèìóëþâàòè ïàðíèêîâèé åôåêò. Çà 
îñòàíí³ ê³ëüêà äåñÿòèë³òü ä³ÿëüí³ñòü ëþäèíè ñïðè÷èíèëà âèä³-
ëåííÿ â àòìîñôåðó ÑÎ2, ùî íàêîïè÷óâàâñÿ ó çåìí³é êîð³ ïðî-
äîâæ ì³ëüéîí³â ðîê³â. Íàéá³ëüøà ÷àñòêà âèä³ëåíîãî â àòìîñôåðó 
âóãëåöþ ïîâ’ÿçàíà ç äâèãóíàìè, ðîáîòà ÿêèõ çóìîâëþº 70 % ãëî-
áàëüíîãî íàäõîäæåííÿ îêñèäó âóãëåöþ (ÑÎ) ³ 19 % âèêèä³â ÑÎ2 â 
àòìîñôåðó (Goldemberg, 2008). Îáìåæåíà äîñòóïí³ñòü ãëîáàëüíèõ 
çàïàñ³â íàôòè òà çàíåïîêîºííÿ ç ïðèâîäó çì³íè êë³ìàòó âíàñë³-
äîê çðîñòàííÿ âì³ñòó ÑÎ2 â àòìîñôåð³ ñïðè÷èíèëè çàö³êàâëå-
í³ñòü ðîçâèòêîì ÷èñòèõ ³ ïîíîâëþâàíèõ äæåðåë åíåðã³¿ äëÿ çàäî-
âîëåííÿ çðîñòàþ÷èõ ïîòðåá ëþäñòâà (Nouni, 2012). 

Âîäåíü º âàæëèâèì ³ ïåðñïåêòèâíèì åíåðãîíîñ³ºì, ÿêèé ìîæå 
â³ä³ãðàâàòè çíà÷íó ðîëü ó çìåíøåíí³ âèêèä³â ïàðíèêîâèõ ãàç³â 
(Christopher, Dimitrios, 2012). Ó ïðîöåñ³ ñïàëþâàííÿ âîäíþ óòâî-
ðþºòüñÿ âîäà, òîìó â³í º ÷èñòèì ³ âóãëåöü-íåéòðàëüíèì åíåðãîíî-
ñ³ºì. Âèõ³ä åíåðã³¿ ïðè öüîìó ñòàíîâèòü 122 êÄæ/ã, ùî ó 2,75 ðàçà 
á³ëüøå, í³æ ó âóãëåâîäíåâèõ ïàëèâ, òîìó H2 ðîçãëÿäàþòü ÿê ³äå- 
àëüíó àëüòåðíàòèâó ¿õ âèêîðèñòàííþ. Âîäåíü º ïåðñïåêòèâíèì 
ïàëèâîì äëÿ ñòàö³îíàðíèõ ³ òðàíñïîðòíèõ äâèãóí³â, âèñîêèé åíåð-
ãåòè÷íèé ïîòåíö³àë çóìîâëþº ïåðñïåêòèâó éîãî çàñòîñóâàííÿ â 
ïàëèâíèõ åëåìåíòàõ çà íàÿâíîñò³ íåîáõ³äíèõ êàòàë³çàòîð³â. Ôàêòè÷- 
íî åíåðã³ÿ Ñîíöÿ òàêîæ º ðåçóëüòàòîì ÿäåðíîãî ñèíòåçó âîäíþ. 

Ðèíîê H2 ïîä³ëÿºòüñÿ íà ñïîæèòèé ³ îòðèìàíèé âîäåíü ó 
ïðîöåñ³ ñèíòåçó (Lipman, 2011). Âîäåíü çàñòîñîâóþòü ó õ³ì³÷í³é 
ïðîìèñëîâîñò³, â î÷èùåíí³ é ðåêòèô³êàö³¿ íàôòè, ìåòàëóðã³¿ òà 
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îáðîáö³ ìåòàë³â, àåðîêîñì³÷í³é ïðîìèñëîâîñò³. Òàêîæ éîãî âèêî-
ðèñòîâóþòü ÿê â³äíîâíèê ³ ã³äðóâàëüíèé àãåíò, çàõèñíèé ãàç, õàð- 
÷îâó äîáàâêó, îõîëîäíèê äëÿ ðîòîð³â òà ³í. Íèí³ çíà÷íà ÷àñòêà 
äîáóòîãî H2 âèêîðèñòîâóºòüñÿ äëÿ âèðîáíèöòâà íàôòîïðîäóêò³â ³ 
àìîí³þ (Markets, Markets, 2011). Âåëèêèé ïîòåíö³àë ó ìàéáóò-
íüîìó ìàº çàñòîñóâàííÿ âîäíþ ÿê ïàëèâà äëÿ äâèãóí³â ñòàö³îíàð- 
íèõ óñòàíîâîê ³ òðàíñïîðòíèõ çàñîá³â. Ïîòóæí³ñòü ðèíêó ñâ³òîâî-
ãî âèðîáíèöòâà H2 ó 2010 ð. îö³íèëè ó 53 ìëí ò (Markets, Mar-
kets, 2011). Ðèíîê âèðîáíèöòâà âîäíþ ó âàðò³ñíîìó âèðàæåíí³ ó 
2010 ð. ñòàíîâèâ $82,6 ìëðä (Markets, Markets, 2011). 

Ïðîãíîçóþòü, ùî ãëîáàëüíèé îá’ºì ñèíòåçó H2 çá³ëüøèòüñÿ â 
ðåçóëüòàò³ ùîð³÷íîãî òåìïó çðîñòàííÿ éîãî âèêîðèñòàííÿ íà 
5,6 % ïðîòÿãîì 2011–2016 ðð. Ïîïèò íà H2 ï³äâèùèòüñÿ âíà-
ñë³äîê çìåíøåííÿ éîãî çàñòîñóâàííÿ â íàôòîïåðåðîáí³é ïðîìè-
ñëîâîñò³, à òàêîæ â ðåçóëüòàò³ çá³ëüøåííÿ ïîïèòó íà ïàëèâí³ åëå-
ìåíòè, ÿê³ âèêîðèñòîâóþòü H2. Àç³ÿ ³ Îêåàí³ÿ âèðîáëÿþòü ðàçîì 
39 % ñâ³òîâî¿ ÷àñòêè H2, ùî ñòàíîâèòü 21 ìëí ò âîäíþ  ñòàíîì 
íà 2010 ð. (Markets, Markets, 2011). 

Õî÷à âîäåíü º íàéïîøèðåí³øèì åëåìåíòîì íà Çåìë³, â³í íå ³ñ-
íóº â åëåìåíòàðí³é ôîðì³. Ïðîìèñëîâèé ñèíòåç ìîëåêóëÿðíîãî 
âîäíþ çäåá³ëüøîãî â³äáóâàºòüñÿ ç âèêîïíèõ äæåðåë ìåòîäîì ðåôîð- 
ì³íãó ïðèðîäíîãî ãàçó àáî ìåòàíó, à òàêîæ ó ðåçóëüòàò³ åíåðãîºìíî-
ãî ïðîöåñó åëåêòðîë³çó H2Î ³ ÿê ïîá³÷íèé ïðîäóêò äåÿêèõ ïðîìèñ-
ëîâèõ ïðîöåñ³â. Ãëîáàëüíèé ñèíòåç H2 ïåðåâèùóº 1 ìëðä ì3/äîáà, ç 
ÿêèõ 48 % âèðîáëÿþòü ç ïðèðîäíîãî ãàçó, 30 % – ç íàôòè, 18 % – 
ç âóã³ëëÿ, à ðåøòó (4 %) – åëåêòðîë³çîì âîäè (Jong, 2009). 

×àñòêîâå îêèñíåííÿ âóã³ëëÿ, âàæêèõ çàëèøêîâèõ ôðàêö³é 

íàôòè òà ³íøèõ ìàëîö³ííèõ ïðîäóêò³â íàôòîïåðåðîáíî¿ ïðîìèñ-

ëîâîñò³ çà âèðîáíè÷îþ ïîòóæí³ñòþ ïîñ³äàº äðóãå ì³ñöå ï³ñëÿ ñèí- 

òåçó H2 ìåòîäîì ðåôîðì³íãó ïðèðîäíîãî ãàçó (Lipman, 2011; 

Markets, Markets, 2011). Íàñòóïíîþ çà îá’ºìîì ñèíòåçó H2 òåõíî-

ëîã³ºþ ç ïîãëÿäó âèðîáíè÷èõ ïîòóæíîñòåé º îáðîáêà äåðåâíîãî 

âóã³ëëÿ ãàðÿ÷îþ ïàðîþ (Markets, Markets, 2011). Ñèíòåç H2 ç âè-

êîïíîãî ïàëèâà ñóïðîâîäæóºòüñÿ âèêèäîì ïàðíèêîâèõ ãàç³â â 

àòìîñôåðó – CO2, CH4 òà ³í. (Jong, 2009). Íèí³ ñèíòåç âîäíþ ç 

îðãàí³÷íî¿ á³îìàñè àáî â³äõîä³â ç âèêîðèñòàííÿì á³îëîã³÷íèõ ìå-

òîä³â âèêëèêàþòü çíà÷íó çàö³êàâëåí³ñòü. 
Ãàçîïîä³áíèé âîäåíü áóâ îòðèìàíèé øòó÷íî íà ïî÷àòêó XVI ñò. 

Ðîáåðòîì Áîéëåì ó ðåçóëüòàò³ ðåàêö³¿ ì³æ çàë³çîì ³ êèñëîòîþ. 
Ó XVII ñò. Ãåíð³õ Êàâåíä³ø âèä³ëèâ ãàç Í2 ÿê äèñêðåòíó ðå÷îâèíó ³ 
íàçâàâ éîãî «âîãíåíåáåçïå÷íå ïîâ³òðÿ». Àíòóàí Ëàâóàçüº ó 1783 ð. 
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Ðèñ. 2.1. Ïðîöåñè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü îòðèìàííÿ á³îâîäíþ (Hallenbeck, 2012) 

 
äàâ íàçâó öüîìó åëåìåíòó «Ã³äðîãåí» (ãðåö. hydro – âîäà, gen – 
òâîðåöü) (Stwertka, 1996). Ó 1939 ð. Ãàíñ Ãàôðîí ïîì³òèâ, ùî 
Chlamydomonas reinhardtii, òèïîâèé ïðåäñòàâíèê çåëåíèõ âîäîðîñ-
òåé, çäàòíà ïðîäóêóâàòè H2 â ðàç³ îñâ³òëåííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé, 
ÿê³ ïåðåáóâàëè äåÿêèé ÷àñ ó òåìðÿâ³. Âîäåíü, óòâîðåíèé ç âè-
êîðèñòàííÿì æèâèõ îðãàí³çì³â, íàçèâàþòü á³îâîäíåì (ðèñ. 2.1). 

Ñïîñîáè îòðèìàííÿ á³îâîäíþ. Ç á³îìàñè ìîæíà îòðèìóâàòè 
âîäåíü ³ç çàñòîñóâàííÿì á³îõ³ì³÷íèõ àáî òåðìîõ³ì³÷íèõ ïðîöåñ³â 
(äèâ. ðèñ. 2.1). Òåìíîâà ôåðìåíòàö³ÿ (áðîä³ííÿ), àáî ôîòîôåð-
ìåíòàö³ÿ, – îñíîâí³ á³îëîã³÷í³ ïðîöåñè äëÿ îäåðæàííÿ á³îâîäíþ 
ç áàãàòî¿ íà âóãëåâîäè á³îìàñè. Âèõ³äíó á³îìàñó äëÿ îòðèìàííÿ 
Í2 ïîä³ëÿþòü íà: ïåðøó ãåíåðàö³þ (ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüê³ ðîñëè-
íè), äðóãó ãåíåðàö³þ (â³äõîäè âèðîáíèöòâà, áàãàò³ íà ë³ãí³í ³ öå-
ëþëîçó), òðåòþ ãåíåðàö³þ (ì³êðîâîäîðîñò³). Á³îìàñàì äðóãî¿ òà 
òðåòüî¿ ãåíåðàö³é â³ääàþòü ïåðåâàãó, îñê³ëüêè ¿¿ íå âèêîðèñòîâó-
þòü â õàð÷îâ³é ïðîìèñëîâîñò³. Á³îìàñà äðóãî¿ ãåíåðàö³¿ ïîòðåáóº 
ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè, ÿêà ïîä³ëÿºòüñÿ íà õ³ì³÷íó, ô³çè÷íó òà åí-
çèìàòè÷íó. Ñïîñîáè ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè òà ¿õ ïîñë³äîâí³ñòü çà-
ëåæàòü â³ä âèäó á³îìàñè. 

Â³äîìî ê³ëüêà ð³çíèõ ñïîñîá³â îòðèìàííÿ á³îâîäíþ ç âèêîðè-
ñòàííÿì æèâèõ ì³êðîîðãàí³çì³â (ðèñ. 2.2, äèâ. âêëåéêó; äàë³ íà-
âåäåíî ï³äïèñ äî íüîãî). Á³îôîòîë³ç: H2 ïðîäóêóþòü ì³êðîâîäî-
ðîñò³ (çà ó÷àñòþ ã³äðîãåíàçè) ÷è ö³àíîáàêòåð³¿ (çà ó÷àñòþ ã³äðî- 
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ãåíàçè àáî í³òðîãåíàçè) ç âèêîðèñòàííÿì ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïà-
ðàòó. Ôîòîôåðìåíòàö³ÿ: H2 óòâîðþþòü ïóðïóðí³ íåñ³ðêîâ³ áàêòå-
ð³¿ (çà ó÷àñòþ í³òðîãåíàçè) ³ç çàñòîñóâàííÿì â³äíîâíèõ åêâ³âàëåí-
ò³â, ùî óòâîðþþòüñÿ âíàñë³äîê îêèñíåííÿ îðãàí³÷íèõ êèñëîò ³ 
åíåðã³¿ ÀÒÔ, îòðèìàíî¿ ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó. Òåìíîâà ôåðìåí-
òàö³ÿ: óòâîðåííÿ H2 ìåçîô³ëüíèìè ÷è òåðìîô³ëüíèìè õåìîãåòå-
ðîòðîôíèìè áàêòåð³ÿìè (çà ó÷àñòþ ã³äðîãåíàçè) ç âèêîðèñòàííÿì 
â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â, îòðèìàíèõ ÿê íàñë³äîê îêèñíåííÿ îðãà-
í³÷íèõ ðå÷îâèí. Áàêòåð³àëüíèé åëåêòðîë³ç: H2 óòâîðþºòüñÿ íà 
êàòîä³ ó ïðîöåñ³ â³äíîâëåííÿ ïðîòîí³â çà ó÷àñòþ áàêòåð³é â åëåê-
òðîôîðåòè÷íîìó åëåìåíò³ (Hallenbeck, 2012).  

Êîæåí ç íèõ ìàº ñâî¿ ïåðåâàãè ³ îñîáëèâîñò³. ²ñíóþòü ïåðå-
âàæíî äâà ð³çí³ ñâ³òëîçàëåæí³ ïðîöåñè, îäèí ç íèõ – á³îôîòîë³ç, çà 
ÿêîãî ñîíÿ÷íà åíåðã³ÿ ïîãëèíàºòüñÿ ï³ä ÷àñ ôîòîñèíòåçó, à âî-
äåíü óòâîðþºòüñÿ ÿê ïîá³÷íèé ïðîäóêò ôîòîë³çó âîäè. Äðóãèé – 
ôîòîôåðìåíòàö³ÿ, êîëè ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó ñîíÿ÷íà åíåðã³ÿ 
çàïàñàºòüñÿ ó âèãëÿä³ â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â, ïîò³ì âîíè âèêî- 
ðèñòîâóþòüñÿ äëÿ îòðèìàííÿ âîäíþ ç ñóáñòðàò³â (îðãàí³÷íèõ êèñ- 
ëîò). ²íø³ äâà øëÿõè îòðèìàííÿ á³îâîäíþ â³äáóâàþòüñÿ â òåìðÿ-
â³ – öå ôåðìåíòàö³ÿ ³ áàêòåð³àëüíèé åëåêòðîë³ç. Ó ïðîöåñ³ òåì-
íîâî¿ ôåðìåíòàö³¿ âèêîðèñòîâóþòü ïðèðîäíó çäàòí³ñòü äåÿêèõ 
ì³êðîîðãàí³çì³â óòâîðþâàòè âîäåíü, ùîá ïîçáóòèñÿ â³ä íàäëèøêó 
â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â, ÿê³ âèíèêàþòü çà àíàåðîáíîãî ìåòàáî- 
ë³çìó. Íàðåøò³, áàêòåð³àëüíèé åëåêòðîë³ç âèêîðèñòîâóº ïðèðîäíó 
çäàòí³ñòü äåÿêèõ ì³êðîîðãàí³çì³â äèõàòè àíàåðîáíî ³ç çàëó÷åííÿì 
çîâí³øíüîãî åëåêòðîäà ÿê òåðì³íàëüíîãî àêöåïòîðà åëåêòðîí³â. 
Çà íåçíà÷íîãî ï³äâèùåííÿ íàïðóãè ãåíåðîâàíîãî ñòðóìó íà êà-
òîä³ âèä³ëÿºòüñÿ Í2. Òàê, ñòâîðåííÿ äîäàòêîâî¿ íàïðóãè (—0,135 Â) 
çàáåçïå÷óº êîíâåðñ³þ àöåòàòó (—0,279 Â) â Í2 (—0,414 Â) ó ïðî- 
òèëåæíîìó òåðìîäèíàì³÷íîìó ãðàä³ºíòó íàïðÿìêó. Îäíàê äëÿ 
âïðîâàäæåííÿ â ïðàêòèêó áàêòåð³àëüíèõ åëåêòðîôîðåòè÷íèõ êî-
ì³ðîê ïîòð³áí³ äåÿê³ âäîñêîíàëåííÿ, çîêðåìà, çíàéòè íåäîðîã³ é 
åôåêòèâí³ ìàòåð³àëè äëÿ åëåêòðîä³â, çìåíøèòè âíóòð³øí³ îïîðè 
â òàêèõ êîì³ðêàõ. Ïðîãðåñ ó äîñë³äæåíí³ ö³º¿ òåõíîëîã³¿ äàñòü 
çìîãó â ìàéáóòíüîìó çä³éñíþâàòè ðåìåä³àö³þ ñò³÷íèõ âîä ³ â³äõî-
ä³â ïðîìèñëîâîñò³ ç îòðèìàííÿì âîäíþ. 

2.2. Òåìíîâà ôåðìåíòàö³ÿ, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
óòâîðåííÿì âîäíþ 

Âñòàíîâëåíî çäàòí³ñòü áàãàòüîõ ì³êðîîðãàí³çì³â ó ïðîöåñ³ àíà- 
åðîáíî¿ ôåðìåíòàö³¿ âóãëåâîä³â äî âèä³ëåííÿ Í2. ²íø³ îðãàí³÷í³ 
ðå÷îâèíè íå º åôåêòèâíèìè ñóáñòðàòàìè äëÿ ôåðìåíòàö³éíîãî 
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ïðîäóêóâàííÿ Í2, ëèøå ê³ëüêà àì³íîêèñëîò ìåòàáîë³çóþòüñÿ ç 
óòâîðåííÿì âîäíþ, à ïðîäóêóâàííÿ ç ë³ï³ä³â ìîæëèâå ò³ëüêè çà 
óìîâè íèçüêîãî ïàðö³àëüíîãî òèñêó Í2. Ëèøå ÷èñò³ ñóáñòðàòè, 
ïåðåâàæíî ãëþêîçà, àáî ð³çíîìàí³òí³ â³äõîäè âèêîðèñòîâóâàëè â 
äîñë³äæåííÿõ ç óòâîðåííÿì Í2 ó ïðîöåñ³ òåìíîâî¿ ôåðìåíòàö³¿ 
(Kapdan, Kargi, 2006; Li, Fang, 2007; Abo-Hashesh, Hallenbeck, 2012). 

Íà ðèñ. 2.3 ïðî³ëþñòðîâàíî, ùî ñïî÷àòêó ãëþêîçà îêèñíþºòü- 
ñÿ ó ïðîöåñ³ ãë³êîë³çó äî ï³ðîâèíîãðàäíî¿ êèñëîòè, à òàêîæ ATÔ 
³ ÍÀÄÍ. ²ç ï³ðóâàòó çãîäîì óòâîðþºòüñÿ àöåòèë-CoA, ïîò³ì çà-
ëåæíî â³ä ôåðìåíòíèõ øëÿõ³â îêðåìèõ îðãàí³çì³â ç íüîãî ñèíòåçó-
ºòüñÿ àáî ôîðì³àò (ÏÔË-øëÿõ), àáî â³äíîâëåíèé ôåðèäîêñèí 
(Ôä) ³ CO2 (ÏÔÎ-øëÿõ). Ôîðì³àò, ó ñâîþ ÷åðãó, ìîæå îêèñíþâà-
òèñü ç óòâîðåííÿì CO2 ³ Í2, çà ôîðì³àò ã³äðîãåí-ë³àçíîãî øëÿõó 
çà ó÷àñòþ [NiFe]-ã³äðîãåíàçè (Ech-ã³äðîãåíàçà). Ó äåÿêèõ îðãàí³-
çì³â ôóíêö³îíóº ³íøèé øëÿõ, ÿêèé çàáåçïå÷óºòüñÿ [FeFe]-ã³äðîãå-
íàçîþ. ÍÀÄÍ, ùî º ðåçóëüòàòîì ïðîöåñó ãë³êîë³çó, îêèñíþºòüñÿ ç 
óòâîðåííÿì ð³çíîìàí³òíèõ îðãàí³÷íèõ ñïîëóê âóãëåöþ, çîêðåìà 
åòàíîëó. [FeFe]-Ã³äðîãåíàçè, çäàòí³ îêèñíþâàòè Ôä ç ñèíòåçîì Í2, 
íàçèâàþòü Ôä-çàëåæíèìè H2-àçàìè (Ôä-[FeFe]). Â îêðåìèõ âèïà-
äêàõ ÍÀÄÍ òàêîæ áåðå ó÷àñòü â óòâîðåíí³ H2: â³äíîâëåííÿì Ôä çà 
ó÷àñòþ ÍÀÄÍ-ôåðèäîêñèíîêñèäîðåäóêòàçè (ÍÔÎÐ) àáî ïðÿìèì 
â³äíîâëåííÿì ã³äðîãåíàçè (ÍÀÄÍ-[FeFe]-ã³äðîãåíàçè) ÷è ÿê êîñó-
áñòðàò ç â³äíîâëåíèì Ôä (Ôä-ÍÀÄÍ-[FeFe] ã³äðîãåíàçè). Íàäëè-
øîê ÍÀÄÍ âèêîðèñòîâóºòüñÿ ó ïðîöåñ³ óòâîðåííÿ îðãàí³÷íèõ ôå-
ðìåíòàö³éíèõ ïðîäóêò³â (Hallenbeck, 2012). 

Ìåòàáîë³÷í³ øëÿõè ôåðìåíòàö³éíîãî ïðîäóêóâàííÿ Í2 äîñòàò- 
íüî äîáðå âèâ÷åíî. ²ñíóþòü îêðåì³ îãëÿäè íà öþ òåìó (Hallen-
beck, 2011, 2012; Ghosh, Hallenbeck, 2012). Îñíîâà òåìíîâî¿ ôåð-
ìåíòàö³¿ – ïðîöåñ ãë³êîë³òè÷íî¿ ôåðìåíòàö³¿ öóêð³â ç óòâîðåí-
íÿì ï³ðóâàòó, ATÔ ³ ÍÀÄH. Ïîäàëüøèé ìåòàáîë³÷íèé øëÿõ ï³-
ðóâàòó çàëåæèòü â³ä îñîáëèâîñòåé îðãàí³çìó. Òàê, ð³çíîìàí³òí³ 
åíçèìè ³ ã³äðîãåíàçè ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó íüîìó, ïðîòå ê³íöå-
âèì ðåçóëüòàòîì º óòâîðåííÿ ëèøå 1 ìîëÿ Í2 íà 1 ìîëü ï³ðîâè-
íîãðàäíî¿ êèñëîòè (äèâ. ðèñ. 2.3). Îäíèì ìåòàáîë³÷íèì øëÿõîì 
ï³ðóâàò êîíâåðòóºòüñÿ äî ôîðì³àòó ³ àöåòèë-CoA. Ôîðì³àò ðîçê-
ëàäàºòüñÿ ç óòâîðåííÿì CO

2 ³ Í2
 çà ó÷àñòþ ð³çíîìàí³òíèõ ìåì-

áðàíîàñîö³éîâàíèõ ã³äðîãåíàç (Hallenbeck, 2012). Çà ³íøîãî ìåòà-
áîë³÷íîãî øëÿõó ï³ðóâàò îêèñíþºòüñÿ äî àöåòèë-CoA ç ñèíòåçîì 
CO

2 
³ ìîëåêóëè â³äíîâëåíîãî Ôä, ùî ãåíåðóº óòâîðåííÿ Í2 çà ó÷àñ- 

òþ ð³çíîìàí³òíèõ ã³äðîãåíàç. Â îáîõ âèïàäêàõ àöåòèë-CoA, óòâîðå- 
íèé ó ïðîöåñ³ ôåðìåíòàö³¿, äàë³ ìåòàáîë³çóºòüñÿ ç óòâîðåííÿì ð³ç- 
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Ðèñ. 2.3. Øëÿõè òåìíîâî¿ ôåðìåíòàö³¿, ùî çàáåçïå÷óþòü óòâîðåííÿ âîäíþ 
(Hallenbeck, 2012) 

 
íîìàí³òíèõ ð³äêèõ ôåðìåíòàö³éíèõ ïðîäóêò³â (åòàíîëó, àöåòàòó, 
áóòàíîëó, áóòèðàòó, àöåòîíó òà ³í.). Ïðèðîäà ê³íöåâîãî ïðîäóêòó 
çàëåæèòü â³ä âèäó ì³êðîîðãàí³çìó, ñòóïåíÿ â³äíîâëåíîñò³ ñóáñòðà-
òó, à òàêîæ ïîòðåáè äî ðåãåíåðàö³¿ ÍÀÄ+ ó ïðîöåñ³ ìåòàáîë³çìó. 

Äëÿ ñèíòåçó á³ëüø í³æ 2 ìîëåêóë Í2 íà 1 ìîëåêóëó ãëþêîçè 
(çà ãë³êîë³çó ç 1 ìîëÿ ãëþêîçè óòâîðþºòüñÿ 2 ìîëÿ ï³ðóâàòó) ïîò- 
 

 



2.3. Ôîòîñèíòåòè÷í³ îðãàí³çìè-ïðîäóöåíòè âîäíþ 
 

 

 45 

ð³áíî îêèñíèòè ÍÀÄH, îòðèìàíèé ï³ä ÷àñ îêèñíåííÿ ãë³öåðàëü-
äåã³ä-3-ôîñôàòó. Ñïðàâà â òîìó, ùî ñèíòåç Í2 ó ïðîöåñ³ îêèñíåí-
íÿ ÍÀÄH òåðìîäèíàì³÷íî íåâèã³äíèé ó ïðèðîäíèõ óìîâàõ, òîìó 
óòâîðåííÿ Í2 çà ó÷àñòþ ÍÀÄH-ã³äðîãåíàç áåç äîäàòêîâîãî âèêî-
ðèñòàííÿ åíåðã³¿ â³äáóâàºòüñÿ ëèøå çà íèçüêîãî ïàðö³àëüíîãî òèñ-
êó Í2. 

Ð³çíîìàí³òí³ ã³äðîãåíàçè îïèñàíî äëÿ áàêòåð³é â³ää³ëó Firmi-
cutes, ÿê³ çäàòí³ ïðîäóêóâàòè Í2 çà îêèñíåííÿ ÍÀÄÍ (äèâ. ðèñ. 2.3). 
ßêùî á âåñü íàäëèøêîâèé ÍÀÄÍ, óòâîðåíèé ó ïðîöåñ³ ãë³êîë³çó, 
áóâ êîíâåðòîâàíèé â Í2, òî òàê³ îðãàí³çìè ìîãëè á ïðîäóêóâàòè 4 
ìîëåêóëè H

2
 íà 1 ìîëåêóëó ãëþêîçè. ÍÀÄÍ ìîæå áåçïîñåðåäíüî 

â³äíîâëþâàòè ñïåöèô³÷íó ã³äðîãåíàçó, òàê ³ Ôä çà ó÷àñòþ ÍÀÄÍ-
ôåðèäîêñèíîêñèäîðåäóêòàçè. Ïðîòå äëÿ óòâîðåííÿ 1 ìîëåêóëè Í2 
íåäîñòàòíüî åíåðã³¿ îêèñíåííÿ 1 ìîëåêóëè ÍÀÄÍ, äîäàòêîâà åíåð-
ã³ÿ ãåíåðóºòüñÿ âíàñë³äîê îêèñíåííÿ Ôä, åíçèìè ç òàêîþ àêòèâí³ñ-
òþ õàðàêòåðí³ äëÿ äåÿêèõ ì³êðîîðãàí³çì³â (Schut, Adams, 2009). 

Äîñÿãíóòî çíà÷íèõ óñï³õ³â ó äîñë³äæåíí³ ïðîäóêóâàííÿ Í2 â 
ðåçóëüòàò³ àíàåðîáíî¿ ôåðìåíòàö³¿. Ñòâîðåíî ñèñòåìè ç ³ììîá³ë³-
çîâàíèìè ïðîäóöåíòàìè, ùî äàº çìîãó çíà÷íî ï³äâèùèòè îá’ºìè 
óòâîðåíîãî Í2 ó ïðîöåñ³ òåìíîâî¿ ôåðìåíòàö³¿. Íîâ³ òåõíîëîã³¿ ó 
ö³é ñôåð³ óìîæëèâëþþòü âèêîðèñòàííÿ ð³çíîìàí³òíèõ ñóì³øåé 
ñóáñòðàò³â, çîêðåìà â³äõîä³â, äëÿ îòðèìàííÿ Í2 â íåñòåðèëüíèõ 
óìîâàõ. Ïåðåâàãîþ º òàêîæ âåëèê³ ìîæëèâîñò³ çàñòîñóâàííÿ ìå-
òîä³â ãåííî¿ òà ìåòàáîë³÷íî¿ ³íæåíåð³¿, ùî çàáåçïå÷óº êîíâåðòó-
âàííÿ îðãàí³÷íèõ ñóáñòðàò³â ç åôåêòèâí³ñòþ, áëèçüêîþ äî òåîðå-
òè÷íî ìîæëèâî¿ (Abo-Hashesh et al., 2011). 

2.3. Ôîòîñèíòåòè÷í³ îðãàí³çìè-ïðîäóöåíòè âîäíþ 

Óòâîðþâàòè á³îâîäåíü ôîòîë³çîì Í2Î çäàòí³ åóêàð³îòè÷í³ çå-
ëåí³ ì³êðîâîäîðîñò³ òà ïðîêàð³îòè÷í³ ñèíüîçåëåí³ âîäîðîñò³ (ö³à-
íîáàêòåð³¿). Âîäåíü ìîæóòü ñèíòåçóâàòè òàêîæ àíàåðîáí³ ïóðïóð- 
í³ íåñ³ðêîâ³ áàêòåð³¿ ó ðåçóëüòàò³ «áàêòåð³àëüíîãî ôîòîñèíòåçó», 
çà ÿêîãî íå â³äáóâàºòüñÿ ôîòîë³ç Í2Î (òàáë. 2.1). Ö³àíîáàêòåð³¿ 
ì³ñòÿòü øèðøèé ñïåêòð åíçèì³â ³ ìåòàáîë³÷íèõ ïðîöåñ³â, ïîâ’ÿ-
çàíèõ ³ç âèä³ëåííÿì Í2. Âîíè ÿê ïîãëèíàþòü, òàê ³ âèä³ëÿþòü Í2 
çàëåæíî â³ä óìîâ çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà, çîêðåìà äîñòóïíîñ- 
ò³ Î2. Îáãîâîðåííÿ á³îòåõíîëîã³÷íèõ àñïåêò³â ïðîäóêóâàííÿ Í2 
ïðîêàð³îòè÷íèìè îðãàí³çìàìè, çîêðåìà ö³àíîáàêòåð³ÿìè, ðîç- 
ãëÿíåìî íèæ÷å. Ïðîöåñ á³îôîòîë³òè÷íîãî îòðèìàííÿ Í2 çà æèò-
òºä³ÿëüíîñò³ çåëåíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé áóäå ñõàðàêòåðèçîâàíèé ó 
ðîçä. 3 ³ 4. 
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Òàáëèöÿ 2.1. Îñíîâí³ øëÿõè óòâîðåííÿ á³îâîäíþ ôîòîñèíòåòè÷íèìè 
îðãàí³çìàìè 

Îðãàí³çì 
Óìîâè 
ðîñòó 

Ïðîöåñ Åíçèì 
Øëÿõ 

óòâîðåííÿ Í2 

Øëÿõ 
ñòâîðåííÿ 
àíàåðîá³îçó 

Çåëåí³ âî- 
äîðîñò³ 

Íåñòà÷à 
åëåìåíò³â 
(Mg, S, N) 

Ïðÿìèé ³ 
íåïðÿìèé 
á³îôîòîë³ç 

[FeFe]-Ã³ä- 
ðîãåíàçè 

Âîäà  

 Ôä (70 %); 

Êðîõìàëü  

 ÍÀÄÍ  

 Ôä (30 %) 

Ïðèãí³÷åí-
íÿ àêòèâ-
íîñò³ ÔÑ II 

Àçîòô³êñó-
âàëüí³ íèò- 
÷àñò³ ö³à- 
íîáàêòåð³¿ 

Íåñòà÷à N2 Íåïðÿìèé 
á³îôîòîë³ç 

Í³òðîãåíà-
çè 

Ãë³êîãåí  

 Ôä + 
+ ÍÀÄÍ + 
+ ÀÒÔ 

Óòâîðåííÿ 
ãåòåðîöèñò 

Îäíîêë³- 
òèíí³ ö³à- 
íîáàêòåð³¿ 

Ñâ³òëîâèé 
öèêë 
(ñâ³òëî/ 
òåìðÿâà) 

Íåïðÿìèé 
á³îôîòîë³ç 

Îáîðîòí³ 
[NiFe]-
ã³äðîãåíà-
çè 

Ãë³êîãåí  

 ÍÀÄÍ + 
+ Ôä 

Òåìíîâå 
äèõàííÿ 

Àíàåðîáí³ 
ïóðïóðí³ 
íåñ³ðêîâ³ 
áàêòåð³¿ 

Íåñòà÷à N2 Ôîòîôåð-
ìåíòàö³ÿ 

Í³òðîãåíà-
çè 

Åêçîãåíí³ îð- 
ãàí³÷í³ êèñëî-

òè   Ôä + 
+ ÍÀÄÍ + 
+ ÀÒÔ 

Ôîòîñèíòåç 
áåç âèä³ëåí- 
íÿ êèñíþ 

 
Ö³àíîáàêòåð³¿, ùî ïðîäóêóþòü âîäåíü. ¯õ ïîä³ëÿþòü íà àçîòô³ê- 

ñóâàëüí³ ãåòåðîöèñòí³ íèò÷àñò³ ôîðìè, íèò÷àñò³ ö³àíîáàêòåð³¿, ÿê³ 
íå óòâîðþþòü ãåòåðîöèñò, ³ îäíîêë³òèíí³ ö³àíîáàêòåð³¿. Â êë³òè-
íàõ ãåòåðîöèñò Í2 ñèíòåçóºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ àêòèâíîñò³ í³òðîãå-
íàç, çà äåô³öèòó N2 í³òðîãåíàçè êàòàë³çóþòü â³äíîâëåííÿ ïðîòî-
í³â âîäíþ (Í+) ó â³äíîñíî ïîâ³ëüí³é ðåàêö³¿ (6,4 1/ñ) ç âèêîðèñ-
òàííÿì åíåðã³¿ ÀÒÔ ³ â³äíîâëåíîãî Ôä (2ATP/e—; 4ATP/H2): 

2H+ + Ôä(2e—) + 4ATÔ  H2 + Ôä + 4AÄÔ + 4Ôí. 

Ó íèò÷àñòèõ ö³àíîáàêòåð³é ö³º¿ ãðóïè ãåòåðîöèñòè äèôåðåíö³þ-
þòüñÿ ç âåãåòàòèâíèõ êë³òèí çà óìîâè íåäîñòà÷³ àìîí³éíèõ ôîðì 
àçîòó (Kumar et al., 2010; Mariscal, Flores, 2010). Ó ãåòåðîöèñòàõ 
ñòâîðþºòüñÿ ì³êðîàåðîáíå ñåðåäîâèùå, ùî óìîæëèâëþº àçîòô³ê-
ñàö³þ â ðåçóëüòàò³ í³òðîãåíàçíî¿ àêòèâíîñò³: 

N2 + Ôä(8e—) + 8H+ + 16ÀÒÔ  2NH3 + Ôä + 16ÀÄÔ + 16Ôí + Í2. 

Ó ãåòåðîöèñòàõ â³äñóòíÿ ÔÑ II ³ åíçèìè öèêëó Êàëüâ³íà, òîìó 
â íèõ íå âèä³ëÿºòüñÿ Î2 ³ íå ô³êñóºòüñÿ ÑÎ2 (ðèñ. 2.4). Ãåòåðîöèñ- 
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Ðèñ. 2.4. Ñõåìà ôîòîñèíòåòè÷íîãî âèä³ëåííÿ âîäíþ ãåòåðîöèñòàìè ñèíüîçå-
ëåíèõ âîäîðîñòåé (Çîëîòàðåâà è äð., 2010) 

 
òè îòðèìóþòü öóêðîçó â³ä âåãåòàòèâíèõ êë³òèí ³ ìåòàáîë³çóþòü 
ãëþêîçó ÷åðåç ïåíòîçîôîñôàòíèé øëÿõ (Summers et al., 1995; 
Lopez-Igual et al., 2010). 

Îñê³ëüêè ïðîäóêóâàííÿ á³îâîäíþ ãåòåðîöèñòàìè çàëåæèòü â³ä 
íàäõîäæåííÿ äî íèõ öóêðîçè, ùî óòâîðþºòüñÿ ó âåãåòàòèâíèõ 
êë³òèíàõ, öåé ñïîñ³á â³äíîñÿòü äî íåïðÿìîãî á³îôîòîë³çó, òîìó 
òåîðåòè÷íî ìîæëèâå ïåðåòâîðåííÿ ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ íà Í2 ó òà-
êèõ ö³àíîáàêòåð³é íèæ÷å ïîð³âíÿíî ³ç çåëåíèìè ì³êðîâîäîðîñ-
òÿìè. Ïðîòå óòâîðåííÿ Í2 ãåòåðîöèñòàìè ³íòåíñèâíî âèâ÷àëè îñ-
òàíí³ 35 ðîê³â ó çâ’ÿçêó ç òèì, ùî ëèøå òàê³ ö³àíîáàêòåð³¿ çäàòí³ 
ïðîäóêóâàòè âîäåíü â àòìîñôåð³, çáàãà÷åí³é Î2 (Benemann, Wea-
re, 1974). Îäíàê íå âäàëîñÿ ï³äâèùèòè åôåêòèâí³ñòü ôîòîêîíâåð- 
ñ³¿, ÿêà ñòàíîâèëà 0,4 % äëÿ ëàáîðàòîðíèõ òà 0,1 % äëÿ ïðèðîä-
íèõ óìîâ (Tsygankov et al., 2002; Yoon et al., 2006). ²ìîâ³ðíî, º 
ïåâí³ ìîæëèâîñò³ äëÿ ïîë³ïøåííÿ öüîãî ïðîöåñó, îñê³ëüêè òåî-
ðåòè÷íà åôåêòèâí³ñòü ñèñòåìè íà îñíîâ³ í³òðîãåíàçè ñòàíîâèòü 
áëèçüêî 4,6 % (Hallenbeck, 2011). 

Á³îâîäåíü ìîæóòü ïðîäóêóâàòè ö³àíîáàêòåð³¿, â ÿêèõ íåìàº ãå-
òåðîöèñò, âîíè òàêîæ çäàòí³ ô³êñóâàòè N2 â ðåçóëüòàò³ í³òðîãåíàç- 
íî¿ àêòèâíîñò³. Ïðîáëåìà ÷óòëèâîñò³ äî Î2 ÷àñòêîâî âèð³øóºòüñÿ 
ç âèêîðèñòàííÿì öèðêàäíèõ ðèòì³â åêñïðåñ³¿ ãåí³â. Â³äïîâ³äàëüí³ 
çà ôîòîñèíòåç ãåíè àêòèâí³ ó ñâ³òëó ïîðó äîáè, à ãåíè í³òðîãåíàç 
àêòèâóþòüñÿ â òåìíó ïîðó äîáè. Ïðîäåìîíñòðîâàíî çäàòí³ñòü í³ò-
ðîãåíàçè äî ñèíòåçó Í2 íà ñâ³òë³ ó Cyanothece çà íèçüêî¿ ³íòåíñèâ-
íîñò³ ñâ³òëà òà íàÿâíîñò³ ãë³öåðîëó ³ ïðîäóâêè àðãîíîì, ùî äàº 
çìîãó øâèäêî âèäàëÿòè íàäëèøîê Î2 ³ç ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ 
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(Min, Sherman, 2010). Ðîçä³ëåííÿ îêñèãåíî÷óòëèâîãî ïðîöåñó âè-

ä³ëåííÿ Í2 ³ óòâîðåííÿ Î2 ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó âäàºòüñÿ äîñÿãòè 

â ëàáîðîòîðíèõ óìîâàõ ó ðåçóëüòàò³ äâîñòàä³éíîãî êóëüòèâóâàííÿ. 

Ïðè öüîìó íà ïåðø³é ñòàä³¿ ñòâîðþþòü óìîâè äëÿ ³íäóêö³¿ íàêî-

ïè÷åííÿ ãë³êîãåíó ÷è ³íøèõ çàïàñíèõ ïîë³ñàõàðèä³â, òîä³ ÿê íà 

äðóã³é ñòàä³¿ – àíàåðîáí³ óìîâè äëÿ òåìíîâî¿ ôåðìåíòàö³¿ ïîë³ñà-

õàðèä³â ç óòâîðåííÿì Í2. Òàê, çà óìîâ äâîñòàä³éíîãî êóëüòèâóâàí-

íÿ îäíîêë³òèííà ö³àíîáàêòåð³ÿ Synechococcus çäàòíà êîíâåðòóâàòè 

á³îìàñó â ïðîöåñ³ àíàåðîáíî¿ ôåðìåíòàö³¿ ç åôåêòèâí³ñòþ 12 % 

(1,44 ìîëü H
2
/ìîëü ãåêñîçè) (McNeely et al., 2010). 

Åôåêòèâí³ñòü ïåðåòâîðåííÿ ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ íà åíåðã³þ âîä-

íþ º êëþ÷îâèì ôàêòîðîì, ÿêèé âèçíà÷àº ö³íí³ñòü îðãàí³çìó äëÿ 

á³îòåõíîëîã³¿. Òåîðåòè÷íî ìîæëèâà åôåêòèâí³ñòü ïåðåòâîðåííÿ 

âñüîãî ñïåêòðà ñîíÿ÷íî¿ ðàä³àö³¿ ñòàíîâèòü 45 % äëÿ îðãàí³çì³â, 

ÿê³ ì³ñòÿòü õëîðîô³ë à, òàêèõ ÿê ö³àíîáàêòåð³¿ òà çåëåí³ âîäîð³ñò³, 

³ äîñÿãàº 70 % ó ïóðïóðíèõ íåñ³ðêîâèõ áàêòåð³é. Ìåòàáîë³÷í³ 

øëÿõè çà ó÷àñòþ í³òðîãåíàçè õàðàêòåðèçóþòüñÿ íèæ÷îþ òåîðåòè÷-

íîþ åôåêòèâí³ñòþ, í³æ çà ã³äðîãåíàçè, ó çâ’ÿçêó ç äîäàòêîâîþ âè-

òðàòîþ ÀÒÔ. Á³îôîòîë³ç, ó ÿêîìó çàä³ÿí³ çåëåí³ âîäîðîñò³, ìàº 

íàéâèùó òåîðåòè÷íó åôåêòèâí³ñòü (12,2 %), òîä³ ÿê á³îôîòîë³ç çà 

ó÷àñòþ ãåòåðîöèñòíèõ ö³àíîáàêòåð³é – íàéíèæ÷ó åôåêòèâí³ñòü 

(4,1 %). Ôîòîôåðìåíòàö³ÿ îðãàí³÷íèõ ñóáñòðàò³â çà ó÷àñòþ ïóð-

ïóðíèõ íåñ³ðêîâèõ áàêòåð³é ìàº òåîðåòè÷íó åôåêòèâí³ñòü 8,5 % 

(Hallenbeck, 2011). Çàçâè÷àé ïðàêòè÷íà åôåêòèâí³ñòü íàáàãàòî 

íèæ÷à ó çâ’ÿçêó ç äåÿêèìè ÷èííèêàìè, îäíèì ç ÿêèõ º ðîçì³ð 

àíòåíè ñâ³òëîçáèðàëüíîãî êîìïëåêñó (ÑÇÊ). 

2.4. Õàðàêòåðèñòèêà åíçèì³â, çäàòíèõ ïðîäóêóâàòè 
âîäåíü ó ö³àíîáàêòåð³é 

Íà ñüîãîäí³ â³äîìî, ÿê³ åíçèìè çäàòí³ ïðîäóêóâàòè âîäåíü – 

öå ã³äðîãåíàçè ³ í³òðîãåíàçè (ðèñ. 2.5, äèâ. âêëåéêó) (Winkler et al., 

2009). Â³äì³íí³ñòü ïîëÿãàº â òîìó, ùî âèä³ëåííÿ Í2 çà ó÷àñòþ í³ò-

ðîãåíàç º ïîá³÷íîþ ðåàêö³ºþ, òîä³ ÿê ã³äðîãåíàçè áåçïîñåðåäíüî 

áåðóòü ó÷àñòü ó ìåòàáîë³çì³ Í2. Ã³äðîãåíàçè ïåðåâàæíî õàðàêòåðí³ 

äëÿ ö³àíîáàêòåð³é ³ çåëåíèõ âîäîðîñòåé, ïðîòå ¿õ àêòèâí³ñòü, äî-

çð³âàííÿ åíçèì³â ³ ñòðóêòóðíà ð³çíîìàí³òí³ñòü âèäîñïåöèô³÷í³. 
Í³òðîãåíàçè. Öåé òèï åíçèì³â âëàñòèâèé àçîòô³êñóâàëüíèì 

ö³àíîáàêòåð³ÿì (äèâ. ðèñ. 2.5, âêëåéêà). Îñíîâíà ôóíêö³ÿ í³- 
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òðîãåíàç ïîëÿãàº ó ô³êñàö³¿ àòìîñôåðíîãî N2, ùî äàº çìîãó òà-
êèì îðãàí³çìàì âèæèâàòè â óìîâàõ, íåïðèäàòíèõ äëÿ ³íøèõ áàê-
òåð³é. Ö³àíîáàêòåð³¿ ç’ÿâèëèñü íà Çåìë³ 2,5–2,7 ìëðä ðîê³â òîìó 
(Latysheva et al., 2012). Äóìêè â÷åíèõ ðîçõîäÿòüñÿ ç ïðèâîäó òîãî, 
÷è ïðåäîê ö³àíîáàêòåð³é áóâ çäàòíèé äî àçîòô³êñàö³¿ ³ â³äïîâ³äíî 
äî âèä³ëåííÿ âîäíþ (Sanchez-Barcaldo et al., 2005; Shi, Falkowski, 
2008). ²ñíóº òåîð³ÿ, ùî äðåâí³ ôîðìè í³òðîãåíàç ñëóãóâàëè äëÿ 
âèäàëåííÿ ö³àí³ä³â ³ç ´ðóíòó (Kelly et al., 1967), à çäàòí³ñòü äî 
àçîòô³êñàö³¿ ç’ÿâèëàñü ó ïðîöåñ³ åâîëþö³¿ (Postgate, 1972). Îñê³ëü- 
êè í³òðîãåíàçà ³íàêòèâóºòüñÿ êèñíåì àòìîñôåðè, âîíà, ³ìîâ³ðíî, 
âèíèêëà 2,4–2,2 ìëí ðîê³â òîìó (Latysheva et al., 2012). Êëàñè÷-
íà í³òðîãåíàçà êàòàë³çóº ðåàêö³þ 

N2 + Ôä(8e—) + 8H+ + 16ÀÒÔ  2NH3 + Ôä + 16ÀÄÔ + 16Ôí + Í2. 

Âîíà ì³ñòèòü ìîë³áäåí ó êàòàë³òè÷íîìó öåíòð³ ïðîñòåòè÷íî¿ 
ãðóïè ³ ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ïðîòå¿í³â. Ìåíøèé çà ðîçì³ðîì ïðîòå¿- 
íîâèé êîìïîíåíò êîäóºòüñÿ ãåíîì nifH, òàêîæ â³äîìèé ÿê Fe-
ïðîòå¿í, ðåäóêòàçà í³òðîãåíàçè àáî êîìïîíåíò-2. Â³í º ãîìîäè-
ìåðîì ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 64 êÄà. Ïðîñòåòè÷íà ãðóïà êîæíî¿ 
ñóáîäèíèö³ ïðåäñòàâëåíà [4Fe-4S]-êëàñòåðîì, ÿêèé ïðèéìàº â³ä-
íîâí³ åêâ³âàëåíòè â³ä Ôä ÷è ôëàâîðåäîêñèíó çàëåæíî â³ä âèäó 
îðãàí³çìó. Åëåêòðîíè â³ä Fe-ïðîòå¿íó í³òðîãåíàçè ïåðåíîñÿòüñÿ 
íà á³ëüøèé ïðîòå¿í, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ ã³äðîë³çîì ATÔ. Í³òðî-
ãåíàçà ìàº çíà÷í³ ïîòðåáè â ÀÒÔ; 2 ìîëåêóëè ÀÒÔ ã³äðîë³çóþòüñÿ 
ïðè ïåðåíåñåíí³ îäíîãî åëåêòðîíà. Á³ëüøèé ïðîòå¿íîâèé êîìïî-
íåíò í³òðîãåíàçè ìàº íàçâó «MoFe-ïðîòå¿í», âëàñíå í³òðîãåíàçà, 
àáî êîìïîíåíò-1. Â³í êîäóºòüñÿ ãåíîì nifDK ³ ïðåäñòàâëåíèé òå-
òðàìåðîì (

2


2
) ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 240 êÄà. Êîæíà ïàðà ñóá- 

îäèíèöü  ì³ñòèòü äâ³ ïðîñòåòè÷í³ ãðóïè (Ô-êëàñòåð ³ FeMo-
êîôàêòîð). Îñòàíí³é ì³ñòèòü ãîìîöèòðàò ³ òàê³ àòîìè: 1 Mo, 7 Fe 
³ 9 S, à òàêîæ ³äåíòèô³êîâàíèé íåùîäàâíî àí³îí êàðá³äó (C4—) 
(Lancaster et al., 2011; Spatzal et al., 2011; Wiig et al., 2012). Â³äíîâ- 
ëåííÿ N

2 ìîæå â³äáóâàòèñÿ çà ó÷àñòþ [4Fe-4S]-êëàñòåðà àáî â 
Mo-ãîìîöèòðàòí³é ÷àñòèí³ FeMo-êîôàêòîðà. Òàê³ êëàñè÷í³ í³ò-
ðîãåíàçè çàçâè÷àé ïîøèðåí³ ñåðåä ö³àíîáàêòåð³é, ïðîòå íàâ³òü 
áëèçüêîñïîð³äíåí³ ö³àíîáàêòåð³¿ ìîæóòü â³äð³çíÿòèñÿ çà çäàòí³ñ-
òþ äî àçîòô³êñàö³¿.  

Ó ãåòåðîöèñòíî¿ ö³àíîáàêòåð³¿ Anabaena variabilis êð³ì êëà- 
ñè÷íî¿ í³òðîãåíàçè âèÿâèëè îñîáëèâó ³çîôîðìó Mo-í³òðîãåíàçè 
(Schrautemeier et al., 1995; Thiel et al., 1995). Ó A. variabilis êëàñè÷- 
íà ôîðìà í³òðîãåíàçè åêñïðåñóºòüñÿ â ãåòåðîöèñòàõ ³ îêðåìà 
³çîôîðìà – ó âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ çà íèçüêîãî âì³ñòó Î2 ó ñå-
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ðåäîâèù³. Àçîòô³êñàö³ÿ â ãåòåðîöèñòàõ ³ âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ – 
öå ñâ³òëîçàëåæíèé ïðîöåñ ó çâ’ÿçêó ³ç çàëåæí³ñòþ â³ä ÀÒÔ ³ â³ä-
íîâëåíîãî Ôä. Îñê³ëüêè ó âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ ôîòîñèíòåç â³ä-
áóâàºòüñÿ ïàðàëåëüíî ç àçîòô³êñàö³ºþ, òàê³ êë³òèíè ìàþòü ì³ñòè-
òè ìåõàí³çìè çàõèñòó í³òðîãåíàç â³ä ³íã³áóâàííÿ Î2. Ìîæëèâî, 
ñèíòåç åíçèìó ó âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ â³äáóâàºòüñÿ øâèäøå, í³æ 
éîãî ³íàêòèâàö³ÿ Î2 (Masukawa et al., 2009). Òàêà í³òðîãåíàçà ìî-
æå áóòè ïîä³áíà äî í³òðîãåíàçè íåãåòåðîöèñòíî¿ ö³àíîáàêòåð³¿ 
Plectonema (Leptolyngbya) boryanum, ÿêà åêñïðåñóºòüñÿ çà íèçüêîãî 
ïàðö³àëüíîãî òèñêó Î2 (Stewart, Lex, 1970). 

Àëüòåðíàòèâíó V-í³òðîãåíàçó âïåðøå áóëî îïèñàíî äëÿ íåôî-
òîñèíòåçóâàëüíî¿ áàêòåð³¿ Azotobacter vinelandii (Joerger, Bishop, 
1988). Ó ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ áåç ìîë³áäåíó, àëå ç äîñòàò-
í³ì âì³ñòîì âàíàä³þ öÿ áàêòåð³ÿ ñèíòåçóº í³òðîãåíàçó, ùî ì³ñòèòü 
V-Fe-S-ãîìîöèòðàò ó êàòàë³òè÷íîìó öåíòð³ ïðîñòåòè÷íî¿ ãðóïè. 
Öåé V-ìóëüòèêîìïëåêñíèé åíçèì êîäóºòüñÿ ãåíîì vnfHDGK. Çà 
â³äñóòíîñò³ ìîë³áäåíó àáî âàíàä³þ öÿ àåðîáíà áàêòåð³ÿ çäàòíà 
åêñïðåñóâàòè òðåòþ ôîðìó í³òðîãåíàçè ç êîôàêòîðîì Fe-Fe-S-
ãîìîöèòðàò â àêòèâíîìó ñàéò³ (Joerger, Bishop, 1988). Òàêà í³òðî-
ãåíàçà êîäóºòüñÿ òàêîæ âëàñíèì ãåííèì êëàñòåðîì anfHDGK. Óñ³ 
òðè ôîðìè í³òðîãåíàç (Mo-, V- ³ Fe-çàëåæí³) ìàþòü ïîä³áí³, àëå 
íå ³äåíòè÷í³ àì³íîêèñëîòí³ ïîñë³äîâíîñò³ ñóáîäèíèöü ¿õ ãåêñàìå-
ð³â (

2


2


2
-ñòðóêòóðà) àáî îêòàìåð³â (

2


2


4
-ñòðóêòóðà). Îáèäâ³ 

àëüòåðíàòèâí³ í³òðîãåíàçè íåîáõ³äí³ äëÿ ðîñòó A. vinelandii, à òà-
êîæ ³íøèõ áàêòåð³é, â ÿêèõ âîíè íàÿâí³, ïðîòå ¿õ ð³ñò íèæ÷èé ïî-
ð³âíÿíî ç áàêòåð³ÿìè, â ÿêèõ º àêòèâí³ Mo-í³òðîãåíàçè. Àëüòåðíà-
òèâí³ V- ³ Fe-çàëåæí³ í³òðîãåíàçè êàòàë³çóþòü â³äíîâëåííÿ N

2 
àáî 

C
2
H

2 
ç íèæ÷îþ åôåêòèâí³ñòþ, í³æ Mo-í³òðîãåíàçè, àëå ïðîäóêó-

þòü á³ëüøå Í2. Äîñë³äæåíî çäàòí³ñòü V-í³òðîãåíàç êàòàë³çóâàòè 
â³äíîâëåííÿ ÑÎ äî îðãàí³÷íèõ âóãëåâîäí³â (Hu et al., 2012). 

Êð³ì Anabaena vinelandii âñ³ òðè ôîðìè í³òðîãåíàçè º â Azoto- 
bacter paspali, ôîòîòðîôí³é Rhodopseudomonas palustris ³ Methano-
sarcina acetivorans (Bothe et al., 2010). Mo- ³ V-Í³òðîãåíàçè çíàõî-

äÿòüñÿ â Azotobacter chroococcum, A. salinestris ³ Methanosarcina barkeri 
227. Ôîòîòðîôí³ Rhodospirillum rubrum, Rhodobacter capsulatus ³ He-
liobacterium gestii ³ ãåòåðîòðîôí³ Clostridium pasteurianum, Azospiril-
lum brasilense ³ Azomonas macrocytogeneses ìàþòü Mo- ³ Fe-í³òðî-

ãåíàçè, àëå íå V-í³òðîãåíàçè. Klebsiella pneumoniae, ñèìá³îòè÷í³ 

áóëüáî÷êîâ³ áàêòåð³¿, òàê ñàìî ÿê ³ ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü ö³àíî- 

áàêòåð³é, ì³ñòÿòü ëèøå Mo-í³òðîãåíàçó. 
Ñåðåä ö³àíîáàêòåð³é ëèøå ê³ëüêà âèä³â çäàòí³ ñèíòåçóâàòè Mo- ³ 

V-í³òðîãåíàçó: Anabaena variabilis (Kentemich et al., 1988), A. àzoti-
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ca (Boison et al., 2006), à òàêîæ øòàìè Nostoc (Masukawa et al., 
2009). Íå ³äåíòèô³êîâàíî æîäíî¿ Fe-í³òðîãåíàçè ñåðåä 50 äîñë³-
äæåíèõ âèä³â ö³àíîáàêòåð³é (Hess, 2011). 

Ìîë³áäåí íå º äåô³öèòíèì åëåìåíòîì äëÿ á³ëüøîñò³ ´ðóíò³â ³ 
âîäîéì, òîìó íàÿâí³ñòü àëüòåðíàòèâíèõ í³òðîãåíàç òà ¿õ ðîëü ó 
æèòòºä³ÿëüíîñò³ ö³àíîáàêòåð³é çàëèøàþòüñÿ íåç’ÿñîâàíèìè. 

Çà â³äñóòíîñò³ ³íøèõ ñóáñòðàò³â í³òðîãåíàçè êàòàë³çóþòü â³ä-
íîâëåííÿ ³îí³â âîäíþ äî ìîëåêóëÿðíîãî ñòàíó (Postgate, 1972). 
Ïîä³áíî äî â³äíîâëåííÿ ³íøèõ ñóáñòðàò³â óòâîðåííÿ Í2, ÀÒÔ-
çàëåæíå, àëå íå ÷óòëèâå äî ³íã³áóâàííÿ íàÿâí³ñòþ CO. Â³äíîâ-
ëåííÿ àòìîñôåðíîãî àçîòó N2 òàêîæ ñóïðîâîäæóºòüñÿ óòâîðåííÿì 
Í2, ïðîòå ñòåõ³îìåòð³ÿ âèíèêíåííÿ NH3 ³ H2 ìîæå áóòè â³äì³í-
íîþ â³ä 2 : 1 (ÿê ó ð³âíÿíí³). Á³ëüøå Í2 ìîæå óòâîðþâàòèñÿ çà 
ó÷àñòþ àëüòåðíàòèâíèõ ã³äðîãåíàç (äèâ. ð³âíÿííÿ íèæ÷å), öå 
îçíà÷àº, ùî âîíè ìàþòü íèæ÷ó åôåêòèâí³ñòü äëÿ àçîòô³êñàö³¿. 
Ñòåõ³îìåòð³þ ì³æ óòâîðåííÿì NH3 ³ H2 çà ó÷àñòþ àëüòåðíàòèâ-
íèõ ã³äðîãåíàç âèðàæåíî â òàêèõ ð³âíÿííÿõ: 

äëÿ V-í³òðîãåíàçè: N2 + 12H+ + 12e—  2NH3 + 3H2; 

äëÿ Fe-í³òðîãåíàçè: N2 + 24H+ + 24e—  2NH3 + 9H2. 

Mo-Í³òðîãåíàçè çà âèêîðèñòàííÿ íåñïåöèô³÷íèõ ñóáñòðàò³â, 
òàêèõ ÿê C2H2, ïðîäóêóþòü ëèøå íåçíà÷íó ê³ëüê³ñòü H2. Àëüòåð-
íàòèâí³ í³òðîãåíàçè òàêîæ â³äíîâëþþòü C2H2, ïðîòå âîíè ïðîäó-
êóþòü á³ëüøå H2, í³æ Mo-í³òðîãåíàçè, à òàêîæ óòâîðþþòü C2H4 ³ 
C2H6. 

Âèä³ëåííÿ H2 çà ó÷àñòþ í³òðîãåíàç ð³äêî â³äáóâàºòüñÿ ó êë³-
òèíàõ çà íîðìàëüíèõ óìîâ, îñê³ëüêè êð³ì í³òðîãåíàçè ó êë³òèíàõ 
á³ëüøîñò³ ö³àíîáàêòåð³é íàÿâí³ òàêîæ ïîãëèíàëüí³ òà îáîðîòí³ 
ã³äðîãåíàçè. Çà ó÷àñòþ ïåðøèõ ã³äðîãåíàç â³äáóâàþòüñÿ ïîãëè-
íàííÿ ³ óòèë³çàö³ÿ Í2, óòâîðåíîãî â í³òðîãåíàçí³é ðåàêö³¿. Ö³àíî-
áàêòåð³¿ óòèë³çóþòü Í2 äâîìà ñïîñîáàìè: 

 «Knallgas» ðåàêö³ÿ, çà ÿêî¿ ïîãëèíàííÿ Í2 ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ñèíòåçîì ÀÒÔ ³ ïîãëèíàííÿì Î2; 

 ñâ³òëîçàëåæíå ïîãëèíàííÿ Í2 çà ó÷àñòþ ÔÑ I (Eisbrenner, 
Bothe, 1979). 

Â îáîõ ïðîöåñàõ áåðå ó÷àñòü öèòîõðîìíèé bc-êîìïëåêñ III 
ö³àíîáàêòåð³é (Eisbrenner, Bothe, 1979). Ïîãëèíàëüíà ã³äðîãåíàçà 
êîäóºòüñÿ ãåíîì hupLS ³ êàòàë³çóº ëèøå ïîãëèíàííÿ Í2, åëåêòðî-
íè ç Í2 íàäõîäÿòü ÷åðåç äèõàëüíèé åëåêòðîíòðàíñïîðòíèé ëàí-
öþã íà ð³âí³ êîìïëåêñó III. Åëåêòðîííèé àêöåïòîð ó ìåìáðàíàõ 
òèëàêî¿ä³â äîñ³ íåâ³äîìèé. 
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Ïîãëèíàëüí³ ã³äðîãåíàçè ñèíòåçóþòüñÿ â ãåòåðîöèñòàõ íèò÷à-
ñòèõ ö³àíîáàêòåð³é (Camsund et al., 2011), ïðîòå âîíè òàêîæ õà-
ðàêòåðí³ äëÿ îäíîêë³òèííèõ àçîòô³êñóâàëüíèõ âèä³â áàêòåð³é 
(Tamagnini et al., 2005). 

²íøèé òèï ã³äðîãåíàç ö³àíîáàêòåð³é êàòàë³çóº ÿê ïîãëèíàííÿ, 
òàê ³ âèä³ëåííÿ Í2, êîäóþòüñÿ êëàñòåðîì ãåí³â hoxEFYUH  
(Schmitz et al., 1995), º ÍÀÄ(Ô)H-çàëåæíèìè. Ö³ îáîðîòí³ ã³äðî-
ãåíàçè î÷èùåíî òà á³îõ³ì³÷íî ñõàðàêòåðèçîâàíî (Germer et al., 
2009; McIntosh et al., 2011). Ãîëîâíîþ ôóíêö³ºþ îáîðîòíèõ ã³ä-
ðîãåíàç º ïîíîâëåííÿ ïóëó â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â, óòâîðåíèõ ó 
õîä³ òåìíîâî¿ ôåðìåíòàö³¿ â àíàåðîáíèõ óìîâàõ (Bothe et al., 
2010). Óòâîðåííÿ Í2 çà ¿õ ó÷àñòþ äîñèòü íåçíà÷íå ³ â³äáóâàºòüñÿ 
ëèøå çà íèçüêîãî ïàðö³àëüíîãî òèñêó Í2 (Skizim et al., 2012).  

Ðåçóëüòàòè äîñë³ä³â ç ìóòàíòàìè ïðîäåìîíñòðóâàëè, ùî H2, 
óòâîðåíèé çà ó÷àñòþ í³òðîãåíàçè, ïîãëèíàºòüñÿ ïåðåâàæíî ïîã-
ëèíàëüíèìè ã³äðîãåíàçàìè ³ ëèøå íåçíà÷íà ÷àñòèíà – çà ó÷àñòþ 
îáîðîòíî¿ ã³äðîãåíàçè (Masukawa et al., 2002). 

Ñïëåñê âèä³ëåííÿ Í2 â³äáóâàºòüñÿ çà ïåðåíåñåííÿ íèò÷àñòèõ 
ö³àíîáàêòåð³é íà ³íòåíñèâíå îñâ³òëåííÿ àáî çà ñòðåñó (Laczko, 
1986; Abdel-Basset, Bader 1999). Òàêèé ñïëåñê óòâîðåííÿ Í2 ìîæå 
çä³éñíþâàòèñü çà ó÷àñòþ ÿê í³òðîãåíàç, òàê ³ îáîðîòíèõ ã³äðîãå-
íàç, ïðîòå ³íòåíñèâíå âèä³ëåííÿ Í2 ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ëèøå ê³ëüêà 
ñåêóíä àáî õâèëèí, òîìó çàñòîñóâàííÿ íèò÷àñòèõ ö³àíîáàêòåð³é 
êîìåðö³éíî íå âèã³äíå äëÿ ïðîäóêóâàííÿ Í2. 

Óâàãó äîñë³äíèê³â ïðèâåðòàþòü îäíîêë³òèíí³ ö³àíîáàêòåð³¿ 
Cyanothece sp., â ÿêèõ ïðîöåñè ôîòîñèíòåçó ³ àçîòô³êñàö³¿ ðîçä³-
ëåí³ â ÷àñ³, ïðè öüîìó í³òðîãåíàçà åêñïðåñóºòüñÿ â òåìðÿâ³ (Min, 
Sherman, 2010). Ó íèõ íàÿâí³ í³òðîãåíàçà, ïîãëèíàëüíà òà îáîðîò- 
íà ã³äðîãåíàçè (Skizim et al., 2012). 

Íàéâèùó øâèäê³ñòü óòâîðåííÿ Í2 ñïîñòåð³ãàëè ó Cyanothece 
ï³ä ÷àñ îêèñíåííÿ ÍÀÄ(Ô)H çà ó÷àñòþ ÍÀÄ(Ô)H-äåã³äðîãåíàçè 
³ ÔÑ I, êîëè ôóíêö³îíóâàííÿ ÔÑ II áóëî çàáëîêîâàíî (Skizim 
et al., 2012). Ñâ³òîâèé ðåêîðä âèä³ëåííÿ Í2 ö³àíîáàêòåð³ÿìè áóâ 
óñòàíîâëåíèé äëÿ Cyanothece sp. ATTC 51242–375-465 ìêìîëü/ 

(ãîä  ìã õëîðîô³ëó) â ðàç³ äîäàòêîâîãî çàáåçïå÷åííÿ ãë³êîãåíîì 
(Bandyopadhyay et al., 2011). Òàêèé âèñîêèé ð³âåíü óòâîðåííÿ 
ñïîñòåð³ãàëè òàêîæ â àåðîáíèõ óìîâàõ (Bandyopadhyay et al., 
2010) ïîïðè íàÿâí³ñòü ó öüîãî âèäó ïîãëèíàëüíèõ ã³äðîãåíàç 
(Min, Sherman, 2010). Ïðîäóêóâàííÿ Í2 çàëåæàëî â³ä ðîáîòè í³ò-
ðîãåíàçè ³ ÔÑ I, òîä³ ÿê ïðîäóêóâàííÿ çà ó÷àñòþ îáîðîòíî¿ ã³ä-
ðîãåíàçè ³ àêòèâíî¿ ÔÑ II áóëî íåçíà÷íèì (Min, Sherman, 2010). 
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Çã³äíî ç³ ñïîñòåðåæåííÿìè, ñåðåäíÿ øâèäê³ñòü óòâîðåííÿ Í2 
çà ó÷àñòþ í³òðîãåíàçè ñòàíîâèòü áëèçüêî 40 ìêìîëü, àáî 1 ìë 

H2/(ãîä  ìã õëîðîô³ëó). Äëÿ ï³äòðèìàííÿ âèñîêî¿ øâèäêîñò³ óò-
âîðåííÿ Í2 óïðîäîâæ òðèâàëîãî ïåð³îäó ö³àíîáàêòåð³¿ òðåáà çà-
áåçïå÷èòè àìîí³éíèì àçîòîì òà ³íã³áóâàòè àêòèâí³ñòü ïîãëèíàëü-
íî¿ ã³äðîãåíàçè. Êð³ì òîãî, êóëüòèâóâàííÿ ïîòð³áíî ïðîâîäèòè ó 
ñåðåäîâèù³ àðãîíó àáî ³íøîãî ³íåðòíîãî ãàçó. 

Ôåðìåíòàö³éíå óòâîðåííÿ Í2 ö³àíîáàêòåð³ÿìè â òåìðÿâ³ ìàº 
îäíàêîâó øâèäê³ñòü çà ó÷àñòþ ÿê í³òðîãåíàçè, òàê ³ îáîðîòíî¿ 
ã³äðîãåíàçè. Íàéêðàùà åôåêòèâí³ñòü öüîãî ïðîöåñó çà ôåðìåíòà-
ö³¿ ñòàíîâèëà 7,1 ìîëü H2/ìîëü ãëþêîçè (Das, Veziroglu, 2008). 

Äåòàëüíå äîñë³äæåííÿ çäàòíîñò³ ö³àíîáàêòåð³é äî óòâîðåííÿ 
Í2 äàº çìîãó ïðèïóñòèòè, ùî âæå äîñÿãíóòà òåîðåòè÷íî ìîæëèâà 
åôåêòèâí³ñòü ôîòîêîíâåðñ³¿ äëÿ òàêèõ îðãàí³çì³â. Ãåíåòè÷í³ ìà-
í³ïóëÿö³¿ ç àêöåïòîðíîþ ÷àñòèíîþ ÔÑ I (Ihara et al., 2006) íå 
çì³íèëè åôåêòèâí³ñòü ôîòîñèíòåòè÷íîãî âèä³ëåííÿ Í2. Ãåòåðîëî-
ã³÷íà åêñïðåñ³ÿ Fe-ã³äðîãåíàçè Clostridium acetobutylicum ó íåàçîò-
ô³êñóâàëüíî¿ áàêòåð³¿ Synechococcus elongatus sp. 7942, ÿêà áåçïî-
ñåðåäíüî ïðèéìàº åëåêòðîíè â³ä Ôä, çá³ëüøóâàëà øâèäê³ñòü 
óòâîðåííÿ Í2 ó 500 ðàç³â ïîð³âíÿíî ç åíäîãåííîþ îáîðîòíîþ ã³ä- 
ðîãåíàçîþ ö³º¿ ö³àíîáàêòåð³¿ (Ducat et al., 2011). 

Îñíîâíà âòðàòà ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ â³äáóâàºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ äè-
ñèïàö³¿ íà ð³âí³ àíòåíè ÑÇÊ ³ åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà 
õëîðîïëàñò³â. Ï³äâèùåííÿ åôåêòèâíîñò³ ôîòîêîíâåðñ³¿ ìîæíà 
äîñÿãòè ãåíåòè÷íîþ ìîäèô³êàö³ºþ ÔÑ II àáî ¿¿ âèêëþ÷åííÿì. 
Çá³ëüøåííÿ øâèäêîñò³ òðàíñïîðòó åëåêòðîí³â ó õëîðîïëàñòàõ 
ìîæíà äîñÿãíóòè çìåíøåííÿì ðîçì³ð³â ÑÇÊ (ô³êîá³ë³ñîì). Ïðî-
òå çíèæåííÿ ³íòåíñèâíîñò³ öèêë³÷íîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó 
â õëîðîïëàñòàõ íåñóòòºâî âïëèâàº íà ë³í³éíèé åëåêòðîííèé òðàíñ- 
ïîðò (Bernat et al., 2009). Åôåêòèâí³ñòü ôîòîêîíâåðñ³¿ ³ â³äïîâ³ä-
íî øâèäê³ñòü òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â ó õëîðîïëàñòàõ ìîæå 
áóòè âèùîþ ó ö³àíîáàêòåð³é, ÿê³ âèêîðèñòîâóþòü õëîðîô³ë b ó 
ôîòîñèíòåçóâàëüíîìó àïàðàò³, íàïðèêëàä ìîðñüêà ö³àíîáàêòåð³ÿ 
Acarychloris sp. (Pfreundt et al., 2012). Çá³ëüøåííÿ øâèäêîñò³ åëåê-
òðîííîãî òðàíñïîðòó â õëîðîïëàñòàõ ³ â³äïîâ³äíî óòâîðåííÿ Í2 
ìîæíà äîñÿãòè ³íøèìè ïðîñò³øèìè ñïîñîáàìè, íàïðèêëàä çáà-
ãàòèòè ñåðåäîâèùå êóëüòèâóâàííÿ ö³àíîáàêòåð³é í³êåëåì (Bur-
rows et al., 2008; Carrieri et al., 2008; Marques et al., 2011) àáî ìî-
ë³áäåíîì ÷è âàíàä³ºì (Attridge, Rowell, 1997). Äîáàâëÿííÿ ìîíî-
ñàõàðèä³â, òàêèõ ÿê ôðóêòîçà (Reddy et al., 1996) àáî ãëþêîçà 
(Yeager et al., 2011), äî ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ òàêîæ çá³ëü-
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øóº óòâîðåííÿ H2 â îêðåìèõ âèä³â ö³àíîáàêòåð³é. Â Anabaena 
siamensis òðàíñïîðò åëåêòðîí³â ìîæå áóòè íàïðàâëåíèé íà ïðîäó-
êóâàííÿ H2 çà ó÷àñòþ í³òðîãåíàçè ÷è îáîðîòíî¿ ã³äðîãåíàçè ó 
ïðîöåñ³ áëîêóâàííÿ åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó â õëîðîïëàñòàõ ç 
âèêîðèñòàííÿì KCN, ðîòåíîíó ³ DCMU çà óìîâè äîáàâëÿííÿ 
ãë³öåðàëüäåã³äó (Khetkorn et al., 2012). 

Äàâíî â³äîìèé âïëèâ ñóëüô³äó íà øâèäê³ñòü åëåêòðîíîãî 
òðàíñïîðòó ö³àíîáàêòåð³é. Oscillatoria limnetica ³ Aphanothece halo-
phytica ìîæóòü â³äíîâëþâàòè ÑÎ2 çà ó÷àñòþ ÔÑ I ³ ç âèêîðèñòàí-
íÿì ñóëüô³ä³â ÷è Í2 ÿê â³äíîâíèêà (Belkin, Padan, 1978). Synecho-
coccus sp., strain Miami BG 043511 (Cyanothece) çäàòí³ óòèë³çóâàòè 
ñóëüô³ä äëÿ óòâîðåííÿ Í2, àëå ëèøå çà ñòðåñîâèõ óìîâ: íåäîñòàò-
íîñò³ îñâ³òëåííÿ ³ ì³êðîåëåìåíò³â (Luo, Mitsui, 1996). 

Ñòâîðåíî ìóòàíòè áåç ïîãëèíàëüíèõ í³òðîãåíàç (Mikheeva 
et al., 1995; Yoshino et al., 2007; Masukawa et al., 2012). Âñòàíîâ-
ëåíî, ùî âèêëþ÷åííÿ ïîãëèíàëüíèõ ã³äðîãåíàç ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
çíà÷íèì çðîñòàííÿì øâèäêîñò³ óòâîðåííÿ Í2, òîä³ ÿê âèêëþ÷åí-
íÿ îáîðîòíî¿ ã³äðîãåíàçè íå ñóïðîâîäæóâàëîñÿ çíà÷íèì ï³äâè-
ùåííÿì âèä³ëåííÿ Í2. 

Çá³ëüøåííÿ øâèäêîñò³ âèä³ëåííÿ Í2 âäàâàëîñü äîñÿãòè ³ììî-
á³ë³çàö³ºþ ö³àíîáàêòåð³é íà àãàðîâèõ êóëüêàõ, çàíóðåííÿì ó ãåëü 
àáî ³íøèì ñïîñîáîì (Hall et al., 1995; Madamwar et al., 2000; 
Rashid et al., 2009). 
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Ã³äðîãåíàçè – öå ìåòàëîïðîòå¿íè, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ìåòàáî-
ë³÷íîìó ïðîöåñ³ ì³êðîîðãàí³çì³â, ³ º êàòàë³çàòîðàìè îáîðîòíîãî ãå- 
òåðîë³òè÷íîãî ðîçùåïëåííÿ H

2
 çà åëåìåíòàðíîþ ðåàêö³ºþ 

H
2
  H— + H+  2H+ + 2e—. 

Ç 1931 ð., êîëè ã³äðîãåíàçè îïèñàëè Stephenson ³ Stickland, 
íàêîïè÷åíî çíà÷íó ê³ëüê³ñòü äàíèõ ùîäî ¿õ ñòðóêòóðè ³ ôóíê-
ö³é. Á³îõ³ì³÷í³, ñïåêòðîñêîï³÷í³, ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ 
äàëè ï³äñòàâó âèä³ëèòè òðè ãðóïè ã³äðîãåíàç íà îñíîâ³ âì³ñòó 
ìåòàë³â â ¿õ àêòèâíîìó öåíòð³: [Fe]-, [FeFe]- ³ [NiFe]-ã³äðîãå-
íàçè (Vignais et al., 2001). 

Òðè êëàñè ã³äðîãåíàç åâîëþö³éíî íå ïîâ’ÿçàí³, àëå ìàþòü ïî-
ä³áí³ êîíñòðóêö³¿ íåïðîòå¿íîâèõ êîôàêòîð³â ó ñâîºìó àêòèâíîìó 
öåíòð³, ùî º óí³êàëüíèìè äëÿ öüîãî êëàñó ïðîòå¿í³â. Óñ³ âîíè 
ì³ñòÿòü ñêëàäíèé êîôàêòîð â àêòèâíîìó öåíòð³, äî ÿêîãî âõîäÿòü 
ïðèíàéìí³ îäèí àòîì çàë³çà, êîîðäèíîâàíîãî ð³çíîþ ê³ëüê³ñòþ 
çàëèøê³â öèñòå¿íó, à òàêîæ óí³êàëüí³ ë³ãàíäè – ìîíîêñèä âóãëå-
öþ (ÑÎ) ³ çäåá³ëüøîãî ö³àí³äí³ (CN) ë³ãàíäè. Òàêà ñòðóêòóðà 
Fe(CO)2 àáî Fe(CO–CN), éìîâ³ðíî, º ì³í³ìàëüíèì êîôàêòîðîì, 
ùî çàáåçïå÷óº ã³äðîãåíàçíó àêòèâí³ñòü. Ö³ ìåòàëåâ³ êîôàêòîðè 
ñèíòåçóþòüñÿ óçãîäæåíèì ïîñòòðàíñëÿö³éíèì ïðîöåñîì, â ÿêîìó 
çàä³ÿíî äî äåâ’ÿòè äîïîì³æíèõ á³ëê³â, ñïåöèô³÷íèõ äëÿ ã³äðîãå-

íàç (Böck et al., 2006; Lenz et al., 2010; Mulder et al., 2010). 
Ó á³ìåòàëåâèõ ã³äðîãåíàçàõ êîôàêòîð àêòèâíîãî öåíòðó åëåêò-

ðè÷íî ñïðÿæåíèé ç FeS-êëàñòåðîì, ùî çàáåçïå÷óº òðàíñïîðòó-
âàííÿ åëåêòðîí³â â³ä àêòèâíîãî öåíòðó äî ïîâåðõí³ àáî â³ä çîâ-
í³øíüîãî äîíîðà åëåêòðîí³â äî àêòèâíîãî öåíòðó. Â ðåçóëüòàò³ 
ñòðóêòóðíîãî àíàë³çó âñ³õ òðüîõ êëàñ³â ã³äðîãåíàç âñòàíîâëåíî íà- 
ÿâí³ñòü ã³äðîô³ëüíèõ êàíàë³â àáî íåù³ëüíî¿ ñòðóêòóðè, ÿê³ çâ’ÿ- 
çóþòü ïîâåðõíþ åíçèìó ç àêòèâíèì öåíòðîì (Mulder et al., 2010; 
Hong, Pachter, 2012; Nicolet, Fontecilla-Camps, 2012). Ç âèêîðèñ-
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òàííÿì ñèìóëÿö³¿ ìîëåêóëÿðíî¿ äèíàì³êè âñòàíîâëåíî, ùî òàê³ 
êàíàëè áåðóòü ó÷àñòü ó òðàíñïîðòóâàíí³  H

2 
ç îòî÷óþ÷îãî ñåðåäî-

âèùà äî àêòèâíîãî öåíòðó (Leroux et al., 2008; Liebgott et al., 
2010; Topin et al., 2012). Òàêîæ òàê³ êàíàëè ìîæóòü çàáåçïå÷óâàòè 
íàäõîäæåííÿ ìîëåêóë ãàç³â, çîêðåìà CO ³ O

2
, äî àêòèâíîãî öåíòðó, 

ùî â ðàç³ CO ïðèçâîäèòü äî îáîðîòíîãî ³íã³áóâàííÿ, à O
2
 – äî 

ïîâíîãî ³íã³áóâàííÿ. 
Ðåäîêñ-ñòàí àêòèâíîãî öåíòðó ã³äðîãåíàç ìàº ê³ëüêà ïðîì³æ-

íèõ ñòàí³â: êð³ì êàòàë³çó, îêèñíåííÿ ÷è â³äíîâëåííÿ H
2
 ã³äðîãå-

íàçè òàêîæ ðåàãóþòü ç ìîëåêóëàìè ãàç³â (CO, O
2
), ùî ïðèçâîäèòü 

äî âòðàòè ôåðìåíòàòèâíî¿ àêòèâíîñò³. Âàæëèâî ðîçóì³òè, ÿêèì ÷è-
íîì ã³äðîãåíàçè êàòàë³çóþòü óòâîðåííÿ àáî îêèñíåííÿ H

2
 äëÿ òîãî, 

ùîá âñòàíîâèòè ìåõàí³çì ³íã³áóâàííÿ ¿õ â îêèñíîìó ñåðåäîâèù³ 
òà øëÿõè ¿õ ðåàêòèâàö³¿. Êîìá³íàö³ºþ ñïåêòðîñêîï³÷íèõ òà åëåê-
òðîõ³ì³÷íèõ ìåòîä³â ìîæíà äîñë³äèòè ñòðóêòóðó îêèñíåíèõ ³ â³ä-
íîâëåíèõ ôîðì åíçèìó – åëåêòðîííèé ïàðàìàãí³òíèé ðåçîíàíñ 
(ÅÏÐ), ³íôðà÷åðâîíà ñïåêòðîñêîï³ÿ Ôóðüº (FTIR) ³ âîëüòìåòð³ÿ 
ïðîòå¿íîâèõ ïë³âîê (PFV). 

Ñïåêòðîñêîï³÷íèé àíàë³ç ìåòîäîì ÅÏÐ øèðîêî âèêîðèñòî-
âóþòü äëÿ äîñë³äæåííÿ ã³äðîãåíàç. Â³í äàº çìîãó ðåºñòðóâàòè õ³ì³÷- 
í³ ãðóïè, ÿê³ ìàþòü íåñïàðåíèé åëåêòðîí ³ç ïàðàìàãí³òíèìè âëàñ-
òèâîñòÿìè. Ó áàãàòüîõ åíçèì³â º òàê³ ïàðàìàãí³òí³ àòîìè, íàïðè-
êëàä àòîì í³êåëþ â àêòèâíîìó öåíòð³ ÷è àòîì çàë³çà â FeS-
êëàñòåð³ ó [NiFe]-ã³äðîãåíàç. Óïðîäîâæ â³äíîâëåííÿ ³ îêèñíåííÿ 
àòîì ìåòàëó ïðîñòåòè÷íî¿ ãðóïè çì³íþº ñòóï³íü îêèñíåííÿ, íà 
äåÿêèõ ³ç öèõ ñòóïåí³â ïðîÿâëÿº ïàðàìàãí³òí³ âëàñòèâîñò³ ³ éîãî 
ìîæíà ³äåíòèô³êóâàòè çà â³äïîâ³äíèì ÅÏÐ-ñïåêòðîì. Ìàãí³òíà 
âçàºìîä³ÿ ì³æ öèìè àòîìàìè òàêîæ íàäàº ö³ííó ³íôîðìàö³þ ïðî 
ìåõàí³çì êàòàë³çó. 

²íøà ïîòóæíà ìåòîäèêà äëÿ äîñë³äæåííÿ îêèñíî-â³äíîâíèõ 
çì³í â àêòèâíîìó öåíòð³ ã³äðîãåíàç – FTIR. ¯¿ çàçâè÷àé íå âèêî-
ðèñòîâóþòü äëÿ äîñë³äæåííÿ åíçèì³â, ïðîòå çà íàÿâíîñò³ ó ã³äðî-
ãåíàç ãðóï CN— òà (÷àñòêîâî) CO ìîæíà ðåºñòðóâàòè â³áðàö³éí³ 
îñöèëÿö³¿ â ³íôðà÷åðâîí³é ä³ëÿíö³ ñïåêòðà. 

Êð³ì ñïåêòðîñêîï³÷íèõ äîñë³äæåíü, ÿê³ íàäàþòü ³íôîðìàö³þ 
ïðî òåðìîäèíàì³êó ïåðåõ³äíèõ ñòàí³â, ê³íåòè÷í³ ïàðàìåòðè ã³äðî-
ãåíàç äîñë³äæóþòü ç âèêîðèñòàííÿì PFV, êîëè ã³äðîãåíàçà àäñîð- 
áîâàíà íà åëåêòðîä³, ¿¿ àêòèâí³ñòü ìîæíà âèì³ðþâàòè áåçïîñåðåä- 
íüî çà ïîòîêîì åëåêòðîí³â ÷åðåç åëåêòðîä â îêèñíîìó àáî â³ä- 
íîâíîìó ñåðåäîâèù³ ãàç³â – ³íã³á³òîð³â CO, O

2
 ÷è ñóáñòðàòó H

2
 

(Vincent et al., 2007; Armstrong et al., 2009). 
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3.1. [Fe]-Ã³äðîãåíàçè 

Òèï [Fe]-ã³äðîãåíàç (EC 1.12.98.2) õàðàêòåðíèé äëÿ íåâåëèêî¿ 
ãðóïè ìåòàíîãåííèõ àðõåé, âïåðøå îïèñàíèé äëÿ Methanothermo-
bacter thermoautotrophicum (Zirngibl et al., 1992).Òàêà ã³äðîãåíàçà 
êàòàë³çóº â³äíîâëåííÿ CO

2
 äî ìåòàíó ç âèêîðèñòàííÿì H

2 
(Vigna-

is, Billoud, 2007). Ðàí³øå ö³ åíçèìè â³äíîñèëè äî íåìåòàëîâì³ñíèõ 
ã³äðîãåíàç, ï³çí³øå ¿õ ïîçíà÷èëè ÿê ã³äðîãåíàçè áåç çàë³çî-ñ³ðêî-
âîãî êëàñòåðà, àáî [Fe]-ã³äðîãåíàçè (Armstrong, Albracht, 2005). 
Öåé åíçèì òàêîæ íàçèâàþòü H

2
-óòâîðþâàëüíîþ ìåòèëåíòåòðàã³ä-

ðîìåòàíîïòåðèíäåã³äðîãåíàçîþ (Hmd) (Corr, Murphy, 2011). Ñòðóê-
òóðó àêòèâíîãî ñàéòà ³ ìîäåëü ôóíêö³îíóâàííÿ çàïðîïîíîâàíî ó 
2008 ð. (Shima, 2008; Hiromoto et al., 2009). Öÿ ã³äðîãåíàçà â³äð³ç-
íÿºòüñÿ â³ä ³íøèõ íå ëèøå çà âòîðèííîþ ³ òðåòèííîþ ñòðóêòó-
ðàìè, à é òèì, ùî àòîì çàë³çà, íàÿâí³ñòü ÿêîãî ïîòð³áíà äëÿ êà-
òàë³òè÷íî¿ àêòèâíîñò³, íå áåðå ó÷àñò³ â îêèñíî-â³äíîâíèõ ðåàêö³-
ÿõ. Ã³äðîãåíàçà øâèäêî âòðà÷àº àêòèâí³ñòü çà íàÿâíîñò³ êèñíþ ³ 
îñâ³òëåííÿ (Lyon et al., 2004), ùî ðîáèòü ¿¿ âèâ÷åííÿ íåïðîñòèì 
çàâäàííÿì. 

3.2. [FeFe]-Ã³äðîãåíàçè 

[FeFe]-Ã³äðîãåíàçè (EC 1.12.7.2) íàÿâí³ ó ãðàìïîçèòèâíèõ áàêòå-
ð³é ³ åóêàð³îò, à òàêîæ äåÿêèõ ãðàìíåãàòèâíèõ áàêòåð³é (Atta, Meyer, 
2000; Horner et al., 2002). Ö³êàâî, ùî ëèøå öåé òèï ã³äðîãåíàç º ó 
åóêàð³îòè÷íèõ îðãàí³çì³â (çåëåíèõ âîäîðîñòåé), àëå â³äñóòí³é ó 
Archaea. Çàçâè÷àé [FeFe]-ã³äðîãåíàçè çäàòí³ ïðîäóêóâàòè H

2
, ïðîòå º 

ïîâ³äîìëåííÿ, ùî âîíè ìîæóòü ôóíêö³îíóâàòè òàêîæ ÿê ïîãëèíà-
þ÷³ ã³äðîãåíàçè. Çà ¿õ ëîêàë³çàö³ºþ ó êë³òèí³ áàêòåð³é ìîæíà ïåðåä-
áà÷èòè ¿õíþ ôóíêö³þ (Nicolet et al., 2000). Òàê, ïåðèïëàçìàòè÷íà 
[FeFe]-ã³äðîãåíàçà (DdH) Desulfovibrio desulfuricans ïîãëèíàº ³ îêèñ-
íþº H

2
. Ïðîòîíè, ÿê³ óòâîðþþòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ðåàêö³¿, ñòâîðþþòü 

òðàíñìåìáðàííèé ãðàä³ºíò, ùî çàáåçïå÷óº ñèíòåç ATÔ. [FeFe]-
Ã³äðîãåíàçà I (CpI) Clostridium pasteurianum, ëîêàë³çîâàíà ó öèòî-
ïëàçì³, îêèñíþº Ôä ³ òðàíñïîðòóº åëåêòðîíè íà ïðîòîíè ç óòâî-
ðåííÿì ìîëåêóëÿðíîãî H

2
. 

[FeFe]-Ã³äðîãåíàçà àíàåðîáíî¿ ´ðóíòîâî¿ áàêòåð³¿ Clostidium 
pasteurianum (CpI) (Peters et al., 1998) ³ ñ³ðêîáàêòåð³¿ Desulfovibrio 
desulfuricans (DdH) (Nicolet et al., 1999) â àêòèâíîìó ñàéò³ ì³ñòèòü 

ìåòàëîâì³ñíèé êëàñòåð, íàçâàíèé Í-êëàñòåðîì, äå â³äáóâàºòüñÿ 

êàòàë³ç. Í-Êëàñòåð ïðèºäíàíèé äî àïîïðîòå¿íó ÷îòèðìà çàëèø-
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êàìè öèñòå¿íó. Â³í ñêëàäàºòüñÿ ç [2Fe]-öåíòðó, ïðèºäíàíîãî äî 

[4Fe-4S]-ñóáêëàñòåðà çà äîïîìîãîþ öèñòå¿íó. Öåíòð [2Fe] êîîð-

äèíîâàíèé 5 ë³ãàíäàìè (CN— ³ CO), à òàêîæ äèò³îìåòèëàì³íîâèì 

çàëèøêîì (ðèñ. 3.1, äèâ. âêëåéêó). Ìîëåêóëÿðíà ìàñà [FeFe]-

ã³äðîãåíàç ìîæå âàð³þâàòè â³ä 45 äî 130 êÄa â³äïîâ³äíî äî ê³ëü-

êîñò³ ñóáîäèíèöü. Ö³ ã³äðîãåíàçè çäåá³ëüøîãî ïðåäñòàâëåí³ ìî-

íîìåðíèìè ôîðìàìè ç îäí³ºþ êàòàë³òè÷íî àêòèâíîþ ñóáîäèíè-

öåþ, àëå äî íå¿ òàêîæ ìîæóòü áóòè ïðèºäíàí³ äîïîì³æí³ ñóáîäè-

íèö³, ùî ì³ñòÿòü FeS-êëàñòåðè. Äî ïðèêëàäó, [FeFe]-ã³äðîãåíàçà I 

C. pasteurianum (CpI) ñêëàäàºòüñÿ ç òðüîõ [4Fe-4S]-êëàñòåð³â, îäíî-

ãî [2Fe-2S]-êëàñòåðà ³ Í-êëàñòåðà ó öåíòð³ á³ëêîâî¿ ìîëåêóëè (Ni- 

colet, Fontecilla-Camps, 2012). Íàéïðîñò³ø³ çà ñòðóêòóðîþ [FeFe]- 

ã³äðîãåíàçè õàðàêòåðí³ äëÿ çåëåíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé, òàêèõ ÿê 

Chlamydomonas reinhardtii, Chlorella fusca ³ Scenedesmus obliquus, âî-

íè ì³ñòÿòü ëèøå H-êëàñòåð áåç äîäàòêîâèõ äîìåí³â ç FeS-êëàñ-

òåðàìè (Florin et al., 2001; Horner et al., 2002; Forestier et al., 2003). 

Òàê³ ïðîñò³ ã³äðîãåíàçè ñõàðàêòåðèçîâàíî á³îõ³ì³÷íî ³ ñïåêòðîñêî-

ï³÷íî, îñê³ëüêè çà â³äñóòíîñò³ äîäàòêîâèõ ñóáîäèíèöü ñòàëî ìîæ-

ëèâèì áåçïîñåðåäíüî äîñë³äèòè Í-êëàñòåð (Kamp et al., 2008; 

Silakov et al., 2009; Stripp et al., 2009; Mulder et al., 2010). 

Âçàºìîä³ÿ ç Î2. Êèñåíü ³íã³áóº á³ëüø³ñòü [FeFe]-ã³äðîãåíàç, 

î÷åâèäíî, ïðèºäíàííÿì äî â³ëüíîãî êîîðäèíàö³éíîãî ïîëîæåííÿ 

äèñòàëüíîãî àòîìà çàë³çà ó [2Fe]-ä³ëÿíö³ àêòèâíîãî öåíòðó, äàë³ ó 

ïðîöåñ³ â³äíîâëåííÿ êèñíþ óòâîðþþòüñÿ éîãî ðåàêö³éí³ ñïîëó-

êè, ùî ðóéíóþòü [4Fe-4S]-ñóáêëàñòåð â ðåàêö³éíîìó öåíòð³. Äèñ-

òàëüíèé àòîì çàë³çà â àêòèâíîìó öåíòð³ ìîæå ðåàãóâàòè ç âîäíåì, 

à òàêîæ îáîðîòíî ïðèºäíóâàòè òà ³íã³áóâàòèñü CO (Stripp et al., 

2009). ßêà ñàìå â³ëüíîðàäèêàëüíà ñïîëóêà óòâîðþºòüñÿ â H-êëàñ- 

òåð³ çà íàÿâíîñò³ O
2
 ïîêè íåâ³äîìî, ïðîòå òåðìîäèíàì³÷íå ìîäå- 

ëþâàííÿ ³íàêòèâîâàíîãî H-êëàñòåðà ïðèïóñêàº íàÿâí³ñòü îêèñíå- 

íîãî ñòàíó [2Fe]-öåíòðó ç OH-ãðóïîþ, ùî ïðèºäíàíà äî äèñòàëü-

íîãî àòîìà çàë³çà (Liu, Hu, 2002). 

Äîñë³äæåííÿ ³íã³áóâàííÿ êèñíåì ã³äðîãåíàç ìåòîäîì âîëüòìåò-

ð³¿ àäñîðáîâàíèõ åíçèì³â äàëî çìîãó âñòàíîâèòè, ùî ê³íåòèêà ³íã³-

áóâàííÿ [FeFe]-ã³äðîãåíàç âèçíà÷àºòüñÿ äâîìà ñêëàäîâèìè: øâèä-

ê³ñòþ äèôóç³¿ êèñíþ â³ä ïîâåðõí³ ïðîòå¿íó äî àêòèâíîãî öåíòðó ³ 

øâèäê³ñòþ ðåàêö³¿ [2Fe]-öåíòðó ç Î2 (Armstrong et al., 2009). 
Øâèäê³òü ³íã³áóâàííÿ O

2
 [FeFe]-ã³äðîãåíàç íå îäíàêîâà, ïî-

êàçíèê I
50
 âàð³þº â³ä ê³ëüêîõ ñåêóíä ó ðàç³ ã³äðîãåíàçè Chlamydo-

monas reinhardtii äî ê³ëüêîõ õâèëèí ó ã³äðîãåíàçè êëîñòðèä³¿â (Böck 
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et al., 2006; Baffert et al., 2011). Ã³äðîãåíàçè âîäîðîñòåé ÷óòëèâ³ø³ 
äî ³íã³áóâàëüíî¿ ä³¿ Î2 ó çâ’ÿçêó ç â³äñóòí³ñòþ äîäàòêîâèõ ñóáîäè-
íèöü, õàðàêòåðíèõ äëÿ ã³äðîãåíàç áàêòåð³é. 

3.3. [NiFe]-Ã³äðîãåíàçè 

[NiFe]-Ã³äðîãåíàçè (EC1.12.2.1) – íàé÷èñëåíí³øèé òà íàé-

êðàùå äîñë³äæåíèé òèï ã³äðîãåíàç. Âîíè õàðàêòåðí³ äëÿ áàêòåð³é 

³ àðõåé. Êàòàë³òè÷íî àêòèâíèé åíçèì ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ñóáîäèíèöü: 

âåëèêî¿ ç ìàñîþ 60 êÄà, ÿêà ì³ñòèòü àêòèâíèé öåíòð, ³ ìàëåíü-

êî¿ – ïðèáëèçíî 35 êÄà, äî íå¿ âõîäèòü òðè çàë³çî-ñ³ðêîâ³ êëàñ-

òåðè: äèñòàëüíèé [4Fe-4S]-êëàñòåð á³ëÿ ïîâåðõí³ ïðîòå¿íó ³ íàé-

â³ääàëåí³øèé â³ä àêòèâíîãî öåíòðó, ïðîì³æíèé [3Fe-4S]-êëàñòåð 

³ ïðîêñèìàëüíèé êëàñòåð, íàéáëèæ÷èé äî àêòèâíîãî ñàéòà. Äëÿ 

îáîõ ñóáîäèíèöü õàðàêòåðí³ ãîìîëîã³÷í³ ä³ëÿíêè äî NADH: óá³-

õ³íîíîêñèäîðåäóêòàçè (Êîìïëåêñ I) åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàí-

öþãà ì³òîõîíäð³é (Volbeda et al., 2012). Äîäàòêîâ³ ñóáîäèíèö³ 

äàþòü çìîãó ñïåöèô³÷íèì ã³äðîãåíàçàì âçàºìîä³ÿòè ç ð³çíîìàí³ò- 

íèìè ô³ç³îëîã³÷íèìè òðàíñïîðòåðàìè åëåêòðîí³â, òàêèìè ÿê óá³-

õ³íîíè, ïóðèíîâ³ íóêëåîòèäè (NAD(P)H), Ôä ³ öèòîõðîìè. Ç âè-

êîðèñòàííÿì ðåíòãåíîñòðóêòóðíîãî àíàë³çó ãåòåðîäèìåðó [NiFe]-

ã³äðîãåíàçè Desulfovibrio (Matias et al., 2001) òà ôîòîñèíòåçóâàëü-

íî¿ áàêòåð³¿ Allochromatium vinosum (Ogata et al., 2010) âäàëîñü 

âèÿâèòè, ùî Ni-Fe-êîôàêòîð çíàõîäèòüñÿ ãëèáîêî â òîâù³ åíçè-

ìó. Àòîì í³êåëþ êîîðäèíîâàíèé â àêòèâíîìó öåíòð³ ïðîòå¿íó 

ñóëüôã³äðèëüíèìè ãðóïàìè ÷îòèðüîõ çàëèøê³â öèñòå¿íó, äâà ç 

ÿêèõ º ì³ñòêîì ³ êîîðäèíóþòü çàë³çî ³ í³êåëü (äèâ. ðèñ. 2.5, âêëåé-

êà) (Matias et al., 2001). ²íôðà÷åðâîíà ñïåêòðîñêîï³ÿ Ôóðüº äàëà 

çìîãó âèÿâèòè, ùî àòîì çàë³çà â àêòèâíîìó öåíòð³ êîîðäèíîâà-

íèé äâîìà ë³ãàíäàìè ÑN ³ îäíèì ÑÎ (Pierik et al., 1999). Ó ñòðóê-

òóð³ ã³äðîãåíàç âèÿâëåíî ã³äðîô³ëüí³ êàíàëè ³ ïîðîæíèíè, ÿê³ çà-

áåçïå÷óþòü òðàíñïîðòóâàííÿ ìîëåêóë ãàç³â â³ä ïîâåðõí³ äî àêòèâ- 

íîãî öåíòðó åíçèìó (Volbeda et al., 2002; Teixeira et al., 2006), à 

òàêîæ êàíàëè äëÿ òðàíñïîðòóâàííÿ ïðîòîí³â (Léger et al., 2004). 

Êëàñèô³êàö³ÿ. Â³äïîâ³äíî äî ïåðâèííî¿ ñòðóêòóðè, âñ³ [NiFe]-

ã³äðîãåíàçè ïîä³ëÿþòü íà ÷îòèðè îêðåì³ ãðóïè: 

 ãðóïà I – ïîãëèíàëüí³ H
2 ã³äðîãåíàçè, ëîêàë³çîâàí³ â ìåì-

áðàíàõ áàêòåð³é ÷è àðõåé, çàáåçïå÷óþòü îêèñíåííÿ Í2; 

 ãðóïà II – (a) ïîãëèíàëüí³ [NiFe]-ã³äðîãåíàçè ö³àíîáàêòåð³é, 

ëîêàë³çîâàí³ â öèòîïëàçì³, áåðóòü ó÷àñòü â àçîòô³êñàö³¿; (á) ðåãó-
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ëÿòîðí³ ã³äðîãåíàçè, àáî ã³äðîãåíàçè-ñåíñîðè, ÷óòëèâ³ äî íàÿâíîñ-

ò³ H
2 â íàâêîëèøíüîìó ñåðåäîâèù³, ³í³ö³þþòü êàñêàä ðåàêö³é 

³íäóêö³¿ ñèíòåçó ïîãëèíàëüíèõ ã³äðîãåíàç; 

 ãðóïà III – ïîãëèíàþ÷³ ã³äðîãåíàçè çíàõîäÿòüñÿ ó öèòîïëàç- 

ì³ ïåðåâàæíî ìåòàíîãåííèõ àðõåé, âèêîðèñòîâóþòü ð³çíîìàí³òí³ 

êîôàêòîðè: F420 (ï³äãðóïà à), ÍÀÄ(Ô)+/ÔÀÄ— (ï³äãðóïà á), Ôä (ï³ä- 

ãðóïà â), êîìïëåêñ I äèõàëüíîãî åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà 

(ï³äãðóïà ã); 

 ãðóïà IV – ã³äðîãåíàçè ïåðåòâîðþþòü åíåðã³þ â³äíîâëåíîãî 

Ôä íà òðàíñìåìáðàííèé åëåêòðîõ³ì³÷íèé ïîòåíö³àë, ëîêàë³çîâàí³ 

â ìåìáðàí³ òà çàáåçïå÷óþòü óòâîðåííÿ Í2 ó â³äíîâíîìó ñåðåäî-

âèù³ (Vignais, Billoud, 2007). 

Âçàºìîä³ÿ ç O2 ³ CO. Êèñåíü ³íã³áóº ðîáîòó âñ³õ ã³äðîãåíàç, 

ïðîòå õàðàêòåð òàêîãî ³íã³áóâàííÿ ìîæå çíà÷íî â³äð³çíÿòèñÿ ì³æ 

îêðåìèìè [NiFe]-ã³äðîãåíàçàìè. Ïîð³âíÿíî ç [FeFe]-ã³äðîãåíà-

çàìè âîíè çäàòí³ ïîâí³ñòþ â³äíîâëþâàòè êàòàë³òè÷íó àêòèâí³ñòü 

ï³ñëÿ âçàºìîä³¿ ç êèñíåì, ùî áåçïîñåðåäíüî âçàºìîä³º ç á³ìåòàëå-

âèì öåíòðîì â àêòèâíîìó ñàéò³, ïðîòå â³äì³íí³ñòü ì³æ [FeFe]- ³ 

[NiFe]-ã³äðîãåíàçàìè ïîëÿãàº â òîìó, ùî àêòèâíèé öåíòð îñòàí-

í³õ íå óøêîäæóºòüñÿ êèñíåì ³ ìîæå áóòè ðåàêòèâîâàíèé ä³ºþ 

â³äíîâíèê³â. Ìåòîäîì ðåíòãåí³âñüêî¿ äèôðàêö³¿ âñòàíîâëåíî, ùî 

ó ïðîöåñ³ îêèñíåííÿ àêòèâíîãî öåíòðó êèñåíü óòâîðþº îêñèãåí-

íèé ì³ñòîê ì³æ àòîìàìè ìåòàë³â (Carepo et al., 2002). Â³äíîâëåííÿ 

îêèñíåíîãî ñòàíó åíçèìó ïðèçâîäèòü äî âèäàëåííÿ òàêîãî ì³ñò-

êà, ùî äàº çìîãó ïîâåðíóòè âòðà÷åíó êàòàë³òè÷íó àêòèâí³ñòü. 

Ìåòîäîì ÅÏÐ óñòàíîâëåíî, ùî ã³äðîãåíàçà ìîæå çíàõîäèòèñü ó 

äâîõ ñòàíàõ, ÿê³ ïîçíà÷àþòü ÿê Ni-A òà Ni-B, â³äì³íí³ñòü ì³æ 

îñòàíí³ìè ïîëÿãàº â ê³íåòèö³ ðåàêòèâàö³¿ öèõ ñòàí³â (Cammack 

et al., 1986). Ïðè —208 ìÂ ³ pH 6 ïðîöåñ ðåàêòèâàö³¿ â³äáóâàºòüñÿ 

ó äâ³ ôàçè: øâèäêà (ìèòòºâà) ôàçà ïîâ’ÿçàíà ç ðåàêòèâàö³ºþ ñòàíó 

Ni-B ³ ïîâ³ëüíà ôàçà (äåê³ëüêà õâèëèí) ïîâ’ÿçàíà ç ðåàêòèâàö³ºþ 

Ni-A. Â ðåçóëüòàò³ FTIR-ñïåêòðîåëåêòðîõ³ì³÷íèõ äîñë³äæåíü ð³ç-

íîìàí³òíèõ ã³äðîãåíàç âñòàíîâëåíî, ùî ó ïðîöåñ³ â³äíîâëåííÿ 

åëåêòðîíîì Ni-A ïåðåõîäèòü ó ñòàí Ni-SU, à Ni-B – ó Ni-SI (De 

Lacey et al., 2007). Ó ñòàí³ Ni-SI åíçèì êàòàë³òè÷íî àêòèâíèé, 

òîä³ ÿê ó Ni-SU – íåàêòèâíèé (De Lacey et al., 2007). Ë³ì³òóº 

ïðîöåñ ðåàêòèâàö³¿ ïîñòóïîâå ³ ñïîíòàííå ïåðåòâîðåííÿ ñòàíó 

Ni-SU íà àêòèâíèé ñòàí Ni-SI (Lamle et al., 2005). 
Çã³äíî ç äàíèìè ðåíòãåí³âñüêî¿ äèôðàêö³¿ (Volbeda, 2002), 

ÅÏÐ åëåêòðîííîãî ÿäåðíîãî ïîäâ³éíîãî ðåçîíàíñó (ENDOR) (Ca- 
 



3.4. [FeFe]-Ã³äðîãåíàçè Chlamydomonas reinhardtii 
 

 

 61 

repo et al., 2002) â îáîõ ñòàíàõ àòîì êèñíþ ç’ºäíàíèé ç àòîìàìè çà-
ë³çà ³ í³êåëþ (De Lacey et al., 2007; Pandelia et al., 2010). Á³ëüø³ñòü 
äîñë³äíèê³â ïðèïóñêàº íàÿâí³ñòü ã³äðîêñèäó â ñòàí³ Ni-B, òîä³ ÿê 
ïðèðîäà ³íã³á³òîðà â ñòàí³ Ni-A íåâ³äîìà. Â÷åí³ ïîâ³äîìëÿþòü ïðî 
óòâîðåííÿ îêñî- (Carepo et al., 2002), ã³äðîêñî- (Pandelia et al., 2010) 
÷è ïåðîêñî- (Lamle et al., 2005) ðåàêö³éíèõ ñïîëóê êèñíþ ó òàêîìó 
ñòàí³. Ìåòîäîì ENDOR âäàëîñü óñòàíîâèòè, ùî [NiFe]-ã³äðîãåíàçè 

àåðîáíî îêèñíåí³ â 17
2H O,  ì³ñòÿòü ó ñòàí³ Ni-A àòîì êèñíþ â³ä ì³-

÷åíî¿ âîäè (Carepo et al., 2002), òîìó ñòðóêòóðà àêòèâíîãî öåíòðó â 
ñòàí³ Ni-A çàëèøàºòüñÿ ïðåäìåòîì äèñêóñ³é. 

Á³ëüø³ñòü [NiFe]-ã³äðîãåíàç ³íã³áóþòüñÿ CO çà òèïîì êîíêó- 

ðåíòíîãî âèò³ñíåííÿ (Léger et al., 2004), îñê³ëüêè CO ïðîíèêàº 
äî àêòèâíîãî öåíòðó îäíàêîâèìè êàíàëàìè ç H

2
 ³ O

2
 (Liebgott 

et al., 2010). ×àäíèé ãàç ïðèºäíóºòüñÿ äî àòîìà í³êåëþ â àêòèâíî-
ìó ñàéò³ (De Lacey et al., 2007; Lubitz et al., 2007). ²íã³áóâàííÿ CO 
áëîêóº òðàíñïîðòóâàííÿ ïðîòîí³â ³ åëåêòðîí³â äî àêòèâíîãî öåíò-
ðó, âîäíî÷àñ â³äíîâëþºòüñÿ ïðîêñèìàëüíèé [4Fe-4S]-êëàñòåð. 
Âñòàíîâëåíî, ùî ê³íåòèêà ³íã³áóâàííÿ CO º øâèäêîþ, ïðèáëèç-
íî 108 1/ñ, ³ ë³ì³òóºòüñÿ øâèäê³ñòþ äèôóç³¿ CO. Ó çâ’ÿçêó ç öèì 
ÑÎ âèêîðèñòîâóþòü ó äîñë³äæåííÿõ øâèäêîñò³ äèôóç³¿ ãàç³â ó 
ã³äðîãåíàçàõ (Leroux et al., 2008; Liebgott et al., 2010). 

3.4. [FeFe]-Ã³äðîãåíàçè Chlamydomonas reinhardtii 

Äëÿ Chlamydomonas reinhardtii õàðàêòåðí³ äâà ãåíè [FeFe]-ã³ä-
ðîãåíàç: HYDA1 (Happe, Kaminski, 2002) ³ HYDA2 (Forestier et al., 
2003). HYDA1 – îñíîâíèé åíçèì, ÿêèé çàáåçïå÷óº óòâîðåííÿ 
ïðèáëèçíî 75 % H2 (Meuser et al., 2012). 

Îáèäâà ãåíè ëîêàë³çîâàí³ â ÿäð³ êë³òèíè, ïðîòå HYDA1 ì³ñ-
òèòü ñèãíàëüíó ïîñë³äîâí³ñòü, ùî çàáåçïå÷óº òðàíñïîðòóâàííÿ â 
õëîðîïëàñòè (Happe, Kaminski, 2002). HYDA2 òàêîæ ìàº öþ ïî- 
ñë³äîâí³ñòü ³ ëîêàë³çóºòüñÿ ó õëîðîïëàñò³ (Forestier et al., 2003). 
Åêñïðåñ³ÿ HYDA1 ³ HYDA2, ÿê ³ åêñïðåñ³ÿ ãåí³â ïðîòå¿í³â, ÿê³ â³ä- 
ïîâ³äàþòü çà äîçð³âàííÿ ã³äðîãåíàç HYDEF ³ HYDG, ³íäóêóºòüñÿ 
àíàåðîá³îçîì (Happe, Naber, 1993; Happe, Kaminski, 2002; Pose-
witz et al., 2004; Mus et al., 2007). HYDA1 ³íäóêóºòüñÿ òàêîæ çà 
íåñòà÷³ ì³ä³ ó ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ (Castruita et al., 2011), 
ïðîìîòîð HYDA1 ãåíà ì³ñòèòü äâ³ ïîñë³äîâíîñò³ GTAC, ùî ðîç-
ï³çíàþòüñÿ òðàíñêðèáö³éíèì ôàêòîðîì (CRR1) (Pape et al., 
2012), ÿêèé àêòèâóº â³äïîâ³äí³ ãåíè çà íåñòà÷³ ì³ä³ òà ïðè àíà- 
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åðîá³îç³ (Kropat et al., 2005). Ö³êàâî, ùî àíàåðîá³îç ³ íåñòà÷à ì³ä³ 
ïîâ’ÿçàí³ ì³æ ñîáîþ, îñê³ëüêè îäíàêîâ³ ãåíè àêòèâóþòüñÿ â òà-
êèõ ñòàíàõ (Castruita et al., 2011). 

[FeFe]-Ã³äðîãåíàçà Chlamydomonas reinhardtii – ìîíîìåð ³ç 
ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 48 êÄà – ëîêàë³çîâàíà ó õëîðîïëàñò³ (Hap-
pe, Naber, 1993). Öåé ïðîòå¿í ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ï³â êóëü, êîæíà 
ç ÿêèõ ì³ñòèòü áåòà-ñêëàä÷àñòó ñòðóêòóðó, îòî÷åíó ê³ëüêîìà àëü-
ôà-ñï³ðàëÿìè, àêòèâíèé öåíòð çíàõîäèòüñÿ ì³æ äâîìà ï³â êóëÿ-
ìè (Mulderet al., 2010). Òàêó ñòðóêòóðó HYDA1, òàê ñàìî ÿê é 
³íøèõ [FeFe]-ã³äðîãåíàç çåëåíèõ âîäîðîñòåé, ïðåäñòàâëåíî ëèøå 
ö³ºþ êîíôîðìàö³ºþ, â³äîìîþ ÿê Í-êëàñòåð (Peterset al., 2015). 

Ïðîòîíè íàäõîäÿòü äî àêòèâíîãî öåíòðó ã³äðîãåíàçè â³ä ïî-
âåðõí³ ïðîòå¿íó ÷åðåç ïðîòîíí³ êàíàëè â òîâù³ ã³äðîãåíàçè, óòâî-
ðåí³ çàëèøêàìè àðã³í³íó, äâîìà ãëóòàì³íîâèìè çàëèøêàìè, ñå-
ðèíó, ìîëåêóëîþ âîäè ³ öèñòå¿íîì (ðèñ. 3.1, äèâ. âêëåéêó) (Peters 
et al., 1998). Çàì³íà öèõ àì³íîêèñëîò çíèæóº êàòàë³òè÷íó àêòèâ-
í³ñòü òà çì³íþº ðÍ îïòèìóì áàêòåð³àëüíî¿ [FeFe]-ã³äðîãåíàçè 
(Cornish et al., 2011; Morra et al., 2012). 

Äîçð³âàííÿ ã³äðîãåíàç. Óòâîðåííÿ H-êëàñòåðà [FeFe]-ã³äðîãå-
íàç â³äáóâàºòüñÿ ó äâ³ ñòàä³¿. Ñïî÷àòêó óòâîðþºòüñÿ [4Fe-4S]-ñóá-
êëàñòåð, ïîò³ì äî íüîãî ïðèºäíóºòüñÿ [2Fe]-ñóáêëàñòåð çà ó÷àñòþ 
ñïåöèô³÷íèõ åíçèì³â äîçð³âàííÿ HYDEF ³ HYDG (Posewitz et al., 
2004). Â³äîìî, ùî CO ³ CN— óòâîðþþòüñÿ ç òèðîçèíó çà ó÷àñòþ 
HYDG (Peters et al., 2015). HYDEF (ó á³ëüøîñò³ îðãàí³çì³â 
HYDE ³ HYDF – öå ð³çí³ ïðîòå¿íè) âèêîðèñòîâóº S-àäåíîçèëìå-
ò³îí³í äëÿ ïðèºäíàííÿ àçîäèò³îëÿòíîãî ì³ñòêà, îñê³ëüêè äîâåäå-
íî, ùî âîíà âèêîðèñòîâóº äð³áí³ ñïîëóêè ñ³ðêè (Betz et al., 2015). 
Ïðîäóêò HYDE ðàçîì ³ç äâîìà ìîíîàòîìíèìè Fe-êëàñòåðàìè – 
ïðîäóêòàìè HYDG, ïðèºäíóºòüñÿ äî HYDF, ÿêà ñëóãóº îñíîâîþ 
äëÿ çàâåðøåíîãî [2Fe]-ñóáêëàñòåðà. Âçàºìîä³ÿ ì³æ öèìè òðüîìà 
åíçèìàìè äîçð³âàííÿ çàëèøàºòüñÿ íåç’ÿñîâàíîþ, ïðîòå â³äîìî, 
ùî îäíî÷àñíî â³äáóâàºòüñÿ ã³äðîë³ç ãóàíîçèíòðèôîñôàòó (ÃÒÔ), 
îñê³ëüêè HYDF ïðîÿâëÿº ÃÒÔàçíó àêòèâí³ñòü (Peters et al., 2015). 
Ï³ñëÿ òîãî ÿê [2Fe]-ñóáêëàñòåð, óòâîðåíèé íà HYDF, ïðèºäíó-
ºòüñÿ äî [4Fe-4S]-ñóáêëàñòåðà, ïîâíå óòâîðåííÿ H-êëàñòåðà íà-
äàë³ â³äáóâàºòüñÿ áåç âèòðàò åíåðã³¿ (Shepard et al., 2010). 

Êàòàë³òè÷íî àêòèâí³ ã³äðîãåíàçè ìîæóòü óòâîðþâàòèñü áåç 
ó÷àñò³ ñïåöèô³÷íèõ ìàòóðàç (HYDEF ³ HYDG), ñèíòåçîâàíèé 
[2Fe]-ñóáêëàñòåð ìîæå âáóäîâóâàòèñü ñïîíòàííî â [FeFe]-ã³äðî-
ãåíàçè in vitro çà óìîâè, ùî [4Fe-4S]-ñóáêëàñòåð âæå ñôîðìîâà-
íèé ïðèðîäíèì øëÿõîì àáî ðåêîíñòðóêö³ºþ in vitro (Berggren 
et al., 2013; Esselborn et al., 2013). 
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Ïîêè ùî íåâ³äîìèé í³ òî÷íèé ìåõàí³çì ñèíòåçó ã³äðîãåíàç, 
í³ êë³òèíí³ êîìïàðòìåíòè, äå óòâîðþþòüñÿ ñóáêëàñòåðè (Peters 
et al., 2015). Â åóêàð³îòè÷íèõ ì³êðîâîäîðîñòåé ïðîòå¿íè, ÿê³ áåðóòü 
ó÷àñòü â óòâîðåíí³ ñòàíäàðòíèõ [4Fe-4S]-êëàñòåð³â, ëîêàë³çîâàí³ â 
óñ³õ êë³òèííèõ êîìïàðòìåíòàõ, òàêèõ ÿê öèòîçîëü, ñòðîìà õëîðî-
ïëàñòà ³ ì³òîõîíäð³àëüíèé ìàòðèêñ (Balk, Schaedler, 2014). Ó êîæ- 
íîìó ç öèõ êë³òèííèõ êîìïàðòìåíò³â ñèíòåçóþòüñÿ [4Fe-4S]-
êëàñòåðè, ïðîòå ì³æ íèìè º â³äì³ííîñò³ (Balk, Schaedler, 2014). 
Ëîêàë³çîâàíà ó õëîðîïëàñòàõ HYDA1 óòâîðþºòüñÿ ç êîìïîíåíò³â 
âñåðåäèí³ íèõ, îñê³ëüêè â³äîìî, ùî ëèøå íåñôîðìîâàí³ ã³äðîãå-
íàçè ìîæóòü òðàíñïîðòóâàòèñü êð³çü îáîëîíêó õëîðîïëàñòà (Paila 
et al., 2015). Òàêîæ ãåíè HYDEF ³ HYDG ì³ñòÿòü ñèãíàëüíó ïîñë³-
äîâí³ñòü äëÿ òðàíñïîðòó ¿õ ïðîäóêò³â ó õëîðîïëàñò. Ó ïðîöåñ³ äî-
ñë³äæåííÿ ïðîòåîìó â õëîðîïëàñòàõ âèÿâèëè ãåí HYDG (Te-
rashima et al., 2010), òîìó ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî ñèíòåç ³ ïðèºä-
íàííÿ [2Fe]-ñóáêëàñòåðà â³äáóâàþòüñÿ ó õëîðîïëàñò³. 
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ÒÅÕÍÎËÎÃ²ß ÎÒÐÈÌÀÍÍß ÂÎÄÍÞ  
Ç ÂÈÊÎÐÈÑÒÀÍÍßÌ CHLAMYDOMONAS 

REINHARDTII 
 

4.1. Äåô³öèò ñ³ðêè 

Â³äñóòí³ñòü ñ³ðêè ó ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ ñïðè÷èíþº ìå-
òàáîë³÷í³ çì³íè ó êë³òèíàõ Chlamydomonas reinhardtii, îäíèì ç ¿õ 
ïðîÿâ³â º çìåíøåííÿ óòâîðåííÿ O2 ó ÔÑ II ³ ïåðåõ³ä êóëüòóðè íà 
àíàåðîáíèé ìåòàáîë³çì (Antal et al., 2015). 

Ñòâîðåííÿ àíàåðîáíèõ óìîâ íåîáõ³äíå äëÿ ³íäóêö³¿ ñèíòåçó ³ 
àêòèâíîñò³ ã³äðîãåíàçè (Melis et al., 2000). Íà ðèñ. 4.1, à (äèâ. 
âêëåéêó) çîáðàæåíî êðèâó òèïîâî¿ ê³íåòèêè íàêîïè÷åííÿ H2 
Chlamydomonas reinhardtii CC124. Ôàçè ïðîäóêóâàííÿ Í2 C. re-
inhardtii íà áåçñ³ðêîâîìó ñåðåäîâèù³ áåç äîñòóïó ïîâ³òðÿ (à), íà-
âåäåíî âèõ³ä Í2, åôåêòèâíèé êâàíòîâèé âèõ³ä ÔÑ II â àäàïòîâà-

íîìó äî ñâ³òëà ñòàí³ ( Ì/F F  ), âì³ñò Î2, ðåäîêñ-ïîòåíö³àë (Å) ïðî-

òÿãîì êóëüòèâóâàííÿ (ãîä), ìåòàáîë³÷í³ ïðîöåñè â õëîðîïëàñòàõ 
çàëåæíî â³ä ôàç òà âì³ñòó Î2 â ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ: àåðîá-
íî, àíàåðîáíî, ì³êðîàåðîáíî (á). Ïîò³ê ïðîòîí³â (H+) ïîçíà÷åíî 
øòðèõîâèìè ë³í³ÿìè; åëåêòðîííèé ïîò³ê – ñóö³ëüíèìè ë³í³ÿìè; 
ÑÇÊ II – ñâ³òëîçáèðàëüí³ àíòåíí³ á³ëêè ÔÑ II; Ïõ – ïóë ïëàñ-
òîõ³íîí³â; öèò b6 f – êîìïëåêñ öèòîõðîìó b6 f; ÏÖ – ïëàñòî- 
ö³àí³í; PGRL1 – á³ëîê ðåãóëþâàííÿ ïðîòîííîãî ãðàä³ºíòà 1; 
ÑÇÊ I – ñâ³òëîçáèðàëüí³ àíòåíí³ á³ëêè ÔÑ I; Ôä – ôåðèäîêñèí; 
ÔäÐ – ôåðèäîêñèí-ðåäóêòàçà; Nda2 – ÍÀÄÔ(H)-äåã³äðîãåíàçà 
2-ãî òèïó (Oey et al., 2016). 

Óìîâíî âèä³ëåíî ê³ëüêà ñòàä³é àáî ôàç (äèâ. ðèñ. 4.1, âêëåéêà): 
I – ôàçà óòâîðåííÿ O2, óïðîäîâæ ÿêî¿ ï³äâèùóºòüñÿ êîíöåíòðàö³ÿ 
O2 â êóëüòóð³; II – ôàçà ïîãëèíàííÿ O2, â ðåçóëüòàò³ ñòâîðþºòüñÿ 
àíàåðîá³îç â ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ; III – ëàã-ôàçà, ïðîòÿãîì 
¿¿ â àíàåðîáíîìó ñåðåäîâèù³ íå ñèíòåçóºòüñÿ H2; IV – ôàçà óòâî-
ðåííÿ H2, â êóëüòóð³ ïîñòóïîâî íàêîïè÷óºòüñÿ H2; V – òåðì³íàëü-
íà ôàçà ïîãëèíàííÿ óòâîðåíîãî H2 (Kosourov et al., 2002). Íà ïî÷àòêó 
ëàã-ôàçè (ï³ñëÿ ³íäóêö³¿ àíàåðîáíîãî ìåòàáîë³çìó) îêèñíî-â³ä- 
íîâíèé ïîòåíö³àë ïîâ³ëüíî çíèæóºòüñÿ äî —110 ìÂ, ùî çàñâ³ä÷óº 
ñòâîðåííÿ â³äíîâíîãî ñåðåäîâèùà â êóëüòóð³. Ðåäîêñ-ïîòåí- 

ö³àë íàäàë³ çíèæóºòüñÿ ³ äîñÿãàº ì³í³ìàëüíîãî çíà÷åííÿ (450 ìÂ) 
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â ïðîäóêòèâí³é ôàç³ óòâîðåííÿ H2, ùî çàçâè÷àé íàñòàº ï³ñëÿ 1 äîáè 
êóëüòèâóâàííÿ íà áåçñ³ðêîâîìó ñåðåäîâèù³ áåç äîñòóïó ïîâ³òðÿ. 

Ïðîäóêòèâíà ôàçà ñóïðîâîäæóºòüñÿ ïîñòóïîâèì çìåíøåííÿì 
ìàêñèìàëüíîãî êâàíòîâîãî âèõîäó ÔÑ II â àäàïòèâíîìó äî ñâ³òëà 

ñòàí³ ( Ì/F F  ). Îñòàíí³é ïîêàçíèê ïî÷èíàº ñïàäàòè ÷åðåç 15 õâ 

ï³ñëÿ äîñÿãíåííÿ àíàåðîá³îçó. Â³äíîâëåííÿ ïóëó Ïõ ïðèâîäèòü 
äî çðîñòàííÿ ïîêàçíèêà Fs (ôëóîðåñöåíö³ÿ â àäàïòîâàíîìó äî 

ñâ³òëà ñòàí³) ³ çíèæåííÿ ÌF   (ìàêñèìàëüíà ôëóîðåñöåíö³ÿ ó ñâ³ò-

ëîàäàïòîâàíîìó ñòàí³) (Antal et al., 2003). Ì/F F   ïðîäîâæóº 

çìåíøóâàòèñü äî ì³í³ìàëüíîãî çíà÷åííÿ â ê³íö³ ïðîäóêòèâíî¿ 
ôàçè (0,05). Ïóë Ïõ â³äíîâëþºòüñÿ çà àêòèâàö³¿ ñâ³òëîçàõèñíèõ 
ðåàêö³é â Chlomydîmonas reinhardtii, òàêèõ ÿê ³íäóêö³ÿ êñàíòîô³-
ëîâîãî öèêëó ³ ì³ãðàö³ÿ ìîá³ëüíîãî êîìïîíåíòó ÑÇÊ ÔÑ II äî 
ÔÑ I (Faraloni, Torzillo, 2013). Óïðîäîâæ ñòàä³¿ âèä³ëåííÿ H2 
åëåêòðîíè íàäõîäÿòü äî ã³äðîãåíàçè âíàñë³äîê àêòèâíîñò³ ÔÑ II-
çàëåæíîãî ³ ÔÑ II-íåçàëåæíîãî øëÿõ³â. Äîáàâëÿííÿ 3-(3,4-
äèõëîðôåí³ë)-1,1-äèìåòèëñå÷îâèíè, ùî áëîêóº òðàíñïîðòóâàííÿ 
åëåêòðîí³â ì³æ QA ³ QB, äàº çìîãó îö³íèòè âíåñîê êîæíîãî ç öèõ 
øëÿõ³â. Âñòàíîâëåíî, ùî çà óìîâè íåñòà÷³ ñ³ðêè áåç äîñòóïó ïî-
â³òðÿ 80 % óòâîðåíîãî H2 ïîâ’ÿçàíî ç ÔÑ II-çàëåæíèì øëÿõîì, 
òîáòî â³äáóâàºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ôîòîë³çó âîäè (Kruse et al., 2005; 
Scoma et al., 2012; Volgusheva et al., 2013). Âèä³ëåííÿ ðåøòè 20 % 
çàáåçïå÷óºòüñÿ ìîá³ë³çàö³ºþ âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ðåçåðâ³â, çîê-
ðåìà êðîõìàëþ, ïðîòå ³íø³ âíóòð³øíüîêë³òèíí³ îðãàí³÷í³ ðå÷î-
âèíè, òàê³ ÿê àöåòàò, àì³íîêèñëîòè ³ ë³ï³äè, òàêîæ áåðóòü ó÷àñòü 
â àíàåðîáí³é ôåðìåíòàö³¿ òà ïðîäóêóâàíí³ H2. 

Ô³ç³îëîã³÷íà â³äïîâ³äü çåëåíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé íà íåñòà÷ó 
îñíîâíèõ ìàêðîåëåìåíò³â (àçîòó, ñ³ðêè, ôîñôîðó) ïðîÿâëÿºòüñÿ ó 
ïðèïèíåíí³ ðîñòó é ïîä³ëó êë³òèí, çíèæóºòüñÿ àêòèâí³ñòü ôîòî-
ñèíòåçó ³ ô³êñàö³¿ ÑÎ2, íàêîïè÷óþòüñÿ êðîõìàëü àáî çàïàñí³ ë³-
ï³äè (Kolber et al., 1988; Wykoff et al., 1998; Zhang et al., 2004). 
À. Melis òà ñï³âàâò. (2000) âïåðøå äîñë³äèëè âïëèâ ñ³ðêîâîãî äå-
ô³öèòó íà çäàòí³ñòü ïðîäóêóâàííÿ H2 îäíîêë³òèííîþ çåëåíîþ 
ì³êðîâîäîð³ñòþ Chlamydomonas reinhardtii íà ñåðåäîâèù³ êóëüòè-
âóâàííÿ ÒÀÐS áåç äîñòóïó ïîâ³òðÿ. Äîñë³äíèêè ïîêàçàëè, ùî ï³ñ-
ëÿ 1–2 ä³á êóëüòèâóâàííÿ ì³êðîâîäîðîñò³ íàêîïè÷óþòü ïîì³òíèé 
îá’ºì H2. Íåñòà÷à ñ³ðêè ñòâîðþº óìîâè äëÿ ïåðåõîäó â³ä àåðîá-
íîãî ìåòàáîë³çìó íà àíàåðîáíèé. Ïðîòÿãîì àåðîáíî¿ ñòàä³¿ íàêî-
ïè÷óºòüñÿ êðîõìàëü, òîä³ ÿê íà íàñòóïíèõ ñòàä³ÿõ â³í îêèñ-
íþºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ àíàåðîáíîãî ãë³êîë³çó. Äåô³öèò ñ³ðêè çóìîâ- 
ëþº óøêîäæåííÿ ÔÑ II, ùî ïðîÿâëÿºòüñÿ â ïîñòóïîâîìó çíè-
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æåíí³ øâèäêîñò³ âèä³ëåííÿ Î2, ð³âåíü äèõàííÿ çà òàêèõ óìîâ íå 
çì³íþºòüñÿ àáî íàâ³òü çðîñòàº (Antal et al., 2006), ùî ñòâîðþº 
àíàåðîáíå ñåðåäîâèùå â êóëüòóð³. 

Ó ðàç³ ïåðåíåñåííÿ êóëüòóðè Chlamydomonas reinhardtii íà ñåðå-
äîâèùå áåç c³ðêè ÔÑ II äåãðàäóº øâèäøå, í³æ ³íø³ êîìïîíåíòè 
åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà õëîðîïëàñò³â (Zhang et al., 2002). 
Äåãðàäàö³ÿ ÔÑ II ³ çíèæåííÿ øâèäêîñò³ âèä³ëåííÿ O2 â³äáóâàþòüñÿ 
âíàñë³äîê çìåíøåííÿ ñèíòåçó ïðîòå¿íó D1, ùî âõîäèòü äî ñêëàäó 
ðåàêö³éíîãî öåíòðó ÔÑ II. Ïðîòå¿í D1 õàðàêòåðèçóºòüñÿ øâèäêèì 
â³äíîâëåííÿì â îïòèìàëüíèõ óìîâàõ, îäíàê çà íåñòà÷³ ñ³ðêè éîãî 
ñèíòåç çìåíøóºòüñÿ ³ øâèäê³ñòü äåãðàäàö³¿ â ðåçóëüòàò³ ôîòîîêèñ-
íåííÿ ïî÷èíàº ïåðåâèùóâàòè øâèäê³ñòü éîãî ñèíòåçó (Wykoff et al., 
1998). Òàêîæ ïðîòå¿í D1 çàõèùàº ðåàêö³éíèé öåíòð ÔÑ II â³ä ïî- 
øêîäæåííÿ ³íòåíñèâíèì ñâ³òëîì (Aro, Andersson, 2001). Ñàìå âíà-
ñë³äîê ³íàêòèâàö³¿ ÔÑ II ñòâîðþþòüñÿ àíàåðîáí³ óìîâè â êóëüòóð³ 
ì³êðîâîäîðîñò³ áåç äîñòóïó ïîâ³òðÿ, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ ïåðåáóäî-
âîþ ìåòàáîë³çìó òà ³íäóêö³ºþ ñèíòåçó ã³äðîãåíàçè. 

Êð³ì â³äíîñíî ïîâ³ëüíî¿ ³íàêòèâàö³¿ ÔÑ II â³äáóâàºòüñÿ òà-
êîæ øâèäêà ³íàêòèâàö³ÿ (ê³ëüêà õâèëèí) ó ìîìåíò ñòâîðåííÿ 
àíàåðîáíîãî ñåðåäîâèùà â êóëüòóð³ Chlamydomonas reinhardtii 
(Antal et al., 2004). Ôîòîñèíòåòè÷íó åôåêòèâí³ñòü ÔÑ II ìîæíà 
îö³íèòè çà çì³íîþ ïàðàìåòð³â êðèâî¿ ³íäóêö³¿ ôëóîðåñöåíö³¿ õëî-
ðîô³ëó, à ñàìå çà åôåêòèâíèì êâàíòîâèì âèõîäîì ÔÑ II â àäàï-

òîâàíîìó äî ñâ³òëà ñòàí³ Ì Ì Ì/ [ ]/sF F F F F    . Åôåêòèâí³ñòü 

ôîòîñèíòåçó øâèäêî çíèæóºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ çìåøåííÿ ìàêñè-
ìàëüíîãî çíà÷åííÿ ôëóîðåñöåíö³¿ â àäàïòîâàíîìó äî ñâ³òëà ñòàí³ 

( ÌF  ) ³ çá³ëüøåííÿ ð³âíîâàæíîãî çíà÷åííÿ ôëóîðåñöåíö³¿ (Fs). 

Ï³äâèùåííÿ ïîêàçíèêà Fs – öå ðåçóëüòàò çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ 
ðåàêö³éíèõ öåíòð³â ÔÑ II, â ÿêèõ ïåðâèííèé àêöåïòîð åëåêòðî-
í³â (QA) çíàõîäèòüñÿ ó â³äíîâëåíîìó ñòàí³. Â³äíîâëåííÿ QA º íà-
ñë³äêîì øâèäêîãî â³äíîâëåííÿ ïóëó Ïõ òà ³íøèõ êîìïîíåíò³â 
åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà õëîðîïëàñò³â. Ïîâ³ëüíà ³íàêòè-
âàö³ÿ ÔÑ II ïîâ’ÿçàíà ç ïåðåðîçïîä³ëîì ñ³ðêè äëÿ çàáåçïå÷åííÿ 
îñíîâíèõ ìåòàáîë³÷íèõ ïðîöåñ³â ³ ï³äòðèìàííÿ æèòòºçäàòíîñò³ 
êë³òèí. Øâèäêà ³íàêòèâàö³ÿ ÔÑ II ïîâ’ÿçàíà ç äîñòóïí³ñòþ êèñ-
íþ, òîìó ìîæíà ïðèïóñòèòè íàÿâí³ñòü ðåäîêñ-êîíòðîëþ àêòèâ-
íîñò³ ÔÑ II (Antal et al., 2004). Íà àíàåðîáí³é ñòàä³¿ çà íåñòà÷³ 
ñ³ðêè ðåãåíåðàö³ÿ ïóëó ÍÀÄÍ â³äáóâàºòüñÿ çà àêòèâíîñò³ ãë³êîë³-
çó ³ ì³òîõîíäð³àëüíîãî äèõàííÿ, òîä³ ÿê öèêë Êàëüâ³íà òà ³íø³ 

ïîâ’ÿçàí³ àíàáîë³÷í³ ïðîöåñè ³íàêòèâóþòüñÿ. Çíà÷åííÿ ÌF   çíè-

æóºòüñÿ òàêîæ ó ðåçóëüòàò³ ïåðåõîäó òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàí ç³ ñòà-
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íó I ó ñòàí II. Âîäíî÷àñ åôåêòèâí³ñòü çáóäæåííÿ ÔÑ II ñïàäàº. 
Çì³íà ñòàí³â ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó ðåãóëþºòüñÿ ðåäîêñ-
ïîòåíö³àëîì ïóëó Ïõ (Allen et al., 1981), ÿêèé ï³ñëÿ äîñÿãíåííÿ 
àíàåðîá³îçó ïåðåõîäèòü ó ïîâí³ñòþ â³äíîâëåíèé ñòàí. 

Ï³ñëÿ øâèäêîãî ïðèãí³÷åííÿ ÔÑ II â ðåçóëüòàò³ àíàåðîá³îçó 
¿¿ àêòèâí³ñòü ïîñòóïîâî â³äíîâëþºòüñÿ (Kosourov et al., 2007). 
Öåé ïðîöåñ ³äå ïàðàëåëüíî ç ïåðåõîäîì äî ñòàä³¿ ïðîäóêóâàííÿ 
Í2, ùî äàº ï³äñòàâó ïðèïóñòèòè âàæëèâó ðîëü ã³äðîãåíàçè â 
îêèñíåíí³ ïóëó Ïõ ³ â³äíîâëåíí³ àêòèâíîñò³ ÔÑ II, à òàêîæ àê-
òèâàö³¿ ôîòîë³çó âîäè. Ìàêñèìàëüíà ðåàêòèâàö³ÿ ÔÑ II óïðîäîâæ 
ñòàä³¿ ïðîäóêóâàííÿ Í2 â³äáóâàºòüñÿ çà óìîâè àâòîòðîôíîãî ðîñòó 
Chlamódomonas reinhardtii (Kosourov et al., 2007). Î÷åâèäíî, çà â³ä- 
ñóòíîñò³ åêçîãåííîãî àöåòàòó â ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ â³äíî-
âëåííÿ ïðîòîí³â ã³äðîãåíàçîþ çä³éñíþºòüñÿ çà ó÷àñòþ åëåê-
òðîí³â, ùî óòâîðþþòüñÿ ç Í2Î ó ïðîöåñ³ ¿¿ ôîòîë³çó. 

²íäóêö³ÿ ã³äðîãåíàçè Chlamódomonas reinhardtii íà ñåðåäîâèù³ 
áåç ñ³ðêè óìîæëèâëþº ðåãóëþâàííÿ çàëèøêîâî¿ àêòèâíîñò³ ÔÑ 
II ³ óòâîðåííÿ Î2 â ðåàêö³¿ ôîòîë³çó Í2Î. Òàêó ðåãóëÿö³þ çà ó÷àñ-
òþ ã³äðîãåíàçè ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê ïðîÿâ çàãàëüíîãî ìåõàí³çìó 
àäàïòàö³¿ ì³êðîâîäîðîñòåé äî äåô³öèòó ìàêðî- ³ ì³êðîåëåìåíò³â ó 
ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ (Melis et al., 2007). 

Äîäàòêîâå íàäõîäæåííÿ êèñíþ â ðåçóëüòàò³ â³äíîâëåííÿ àê-
òèâíîñò³ ÔÑ II äàº çìîãó ì³êðîâîäîðîñòÿì êðàùå àäàïòóâàòèñü 
äî íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ ðîñòó, ìîæëèâî, çà åôåêòèâí³øîãî îêèñ-
íåííÿ îðãàí³÷íèõ ðå÷îâèí â åëåêòðîíòðàíñïîðòíîìó ëàíöþç³ ì³-
òîõîíäð³é ç âèêîðèñòàííÿì Î2 ÿê ê³íöåâîãî àêöåïòîðà åëåêòðîí³â. 
Çà óìîâ àíàåðîá³îçó ã³äðîãåíàçíà ðåàêö³ÿ º ºäèíèì ìåõàí³çìîì, 
ùî çàáåçïå÷óº êîìïåíñàö³þ íàäëèøêó â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â 
ï³ä ÷àñ îñâ³òëåííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé. Êîëè ã³äðîãåíàçíà ðåàêö³ÿ 
íå àêòèâíà, ³íàêòèâóºòüñÿ òàêîæ ë³í³éíèé ³ öèêë³÷íèé òðàíñïîðò 
åëåêòðîí³â ó õëîðîïëàñòàõ, îñê³ëüêè êîìïîíåíòè ¿õ åëåê-
òðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà çíàõîäÿòüñÿ â ïîâí³ñòþ â³äíîâëåíî-
ìó ñòàí³. Òàêîæ çíèæóºòüñÿ àêòèâí³ñòü ôîñôîðèëþâàííÿ íà ñóá-
ñòðàòíîìó ð³âí³, à îêèñíå ôîñôîðèëþâàííÿ â ì³òîõîíäð³ÿõ òàêîæ 
³íã³áóºòüñÿ âíàñë³äîê íåñòà÷³ Î2. Ã³äðîãåíàçíà ðåàêö³ÿ çàáåçïå÷óº 
îêèñíåííÿ êîìïîíåíò³â åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà õëîðî-
ïëàñò³â, ùî àêòèâóº ïðîöåñè ôîòîôîñôîðèëþâàííÿ ³ ôîòîë³çó 
Í2Î; Î2, ùî óòâîðþºòüñÿ, ñòàº äîñòóïíèì äëÿ ìåòàáîë³÷íèõ ïðî-
öåñ³â ó êë³òèíàõ, çîêðåìà, äëÿ çàáåçïå÷åííÿ â³äòîêó åëåêòðîí³â ó 
ïðîöåñ³ îêèñíîãî ôîñôîðèëþâàííÿ â ì³òîõîíäð³ÿõ. Êð³ì òîãî, 
òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â ó õëîðîïëàñòàõ ïîâ’ÿçàíî ç ðîçùåï-
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ëåííÿì êðîõìàëþ ÷åðåç àêòèâí³ñòü ÍÀÄ(Ô)H-äåã³äðîãåíàçè 
(Nda2), ùî äàº çìîãó ã³äðîãåíàçí³é ðåàêö³¿ òàêîæ áðàòè ó÷àñòü ó 
ðåãóëÿö³¿ ãë³êîë³çó. Îòæå, ³íäóêö³ÿ ã³äðîãåíàçè çà íåäîñòàòíîñò³ 
ïîæèâíèõ ðå÷îâèí â àíàåðîáíèõ óìîâàõ íà ñâ³òë³ ìîæå áóòè îä-
íèì ³ç ìåõàí³çì³â, ÿêèé çàáåçïå÷óº âèæèâàííÿ êë³òèí ó íåñïðè- 
ÿòëèâèõ óìîâàõ. 

Ðîëü êðîõìàëþ. Íåñòà÷à ñ³ðêè ñïðè÷èíþº ó Chlamydomonas re-
inhardtii çá³ëüøåííÿ âì³ñòó êðîõìàëþ ìàéæå ó 10 ðàç³â, ïðè öüî-
ìó çíèæóºòüñÿ àêòèâí³ñòü ïîä³ëó êë³òèí (Zhang et al., 2002). Àê-
òèâí³ñòü ôîòîñèíòåçó çà íåñòà÷³ ñ³ðêè ñïàäàº ïîâ³ëüí³øå, í³æ ó 
àíàáîë³÷íèõ ïðîöåñàõ, â³äïîâ³äàëüíèõ çà ïîä³ë êë³òèí, ÿê íàñë³-
äîê, íàêîïè÷óºòüñÿ êðîõìàëü. Ó ãåòåðîòðîôíèõ êóëüòóðàõ àöåòàò 
º ïðÿìèì ñóáñòðàòîì äèõàííÿ äëÿ ì³êðîâîäîðîñòåé íà àåðîáí³é 
ñòàä³¿ êóëüòèâóâàííÿ íà ñåðåäîâèù³ áåç ñ³ðêè ç ìåòîþ îòðèìàííÿ 
Í2 (Melis et al., 2000). Âîäíî÷àñ óòâîðåííÿ êðîõìàëþ çàáåçïå÷óº 
àêóìóëþâàííÿ åíåðã³¿ òà â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â, ÿê³ âèíèêëè ó 
ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó. 

Çíà÷åííÿ êàòàáîë³çìó êðîõìàëþ ó ïðîöåñ³ óòâîðåííÿ Í2 ïðî-
äåìîíñòðîâàíî â ðàíí³õ ïðàöÿõ Ì. Gibbs òà ñï³âàâò. (1986). Äîñ-
ë³äíèêè ïîêàçàëè, ùî Chlamydomonas reinhardtii, àäàïòîâàíà äî 
ãåòåðîòðîôíîãî ðîñòó, íå ïîãëèíàº àöåòàò ïðîòÿãîì àíàåðîáíî¿ 
(ã³äðîãåíïðîäóêóâàëüíî¿) ñòàä³¿ êóëüòèâóâàííÿ íà ñåðåäîâèù³ áåç 
ñ³ðêè (Melis et al., 2007). Öå çàñâ³ä÷óº, ùî äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ïðî-
äóêóâàííÿ Í2 íåîáõ³äíèé ÿê àíàåðîáíèé, òàê ³ àåðîáíèé êàòàáî-
ë³çì êðîõìàëþ äëÿ åôåêòèâíîãî ïîãëèíàííÿ êèñíþ, ÿêèé óòâî-
ðþºòüñÿ ó ïðîöåñ³ ôîòîë³çó âîäè âíàñë³äîê ðåàêòèâàö³¿ ÔÑ II. 
Òàêîæ â³äíîâí³ åêâ³âàëåíòè, óòâîðåí³ â ðåçóëüòàò³ êàòàáîë³çìó 
êðîõìàëþ, áåðóòü ó÷àñòü ó íåôîòîõ³ì³÷íîìó â³äíîâëåíí³ ïóëó Ïõ 
(Hemschemeier et al., 2008). Áåçêðîõìàëüí³ ìóòàíòè C. reinhardtii 
sta6 ³ sta7 ïðîäóêóþòü ìåíøå Í2 íà ñåðåäîâèù³ áåç ñ³ðêè ïîð³â-
íÿíî ç äèêèì òèïîì (Posewitz et al., 2004), ùî äîâîäèòü âàæëèâó 
ðîëü êðîõìàëþ ó ñòâîðåíí³ òà ï³äòðèìàíí³ àíàåðîá³îçó, à òàêîæ ó 
çàáåçïå÷åíí³ â³äíîâíèìè åêâ³âàëåíòàìè åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî 
ëàíöþãà õëîðîïëàñò³â. 

Ðàçîì ç ³íøèìè êîìïîíåíòàìè ñèñòåìè ôîòîñèíòåçó ñèíòåç 
RUBISCO ïðèãí³÷óºòüñÿ íàñàìïåðåä çà êóëüòèâóâàííÿ íà ñåðå-
äîâèù³ áåç ñ³ðêè. Çíèæåííÿ àêòèâíîñò³ ðåàêö³é öèêëó Êàëüâ³íà 
ñïðèÿº íàêîïè÷åííþ â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â ³ â³äïîâ³äíî â³äíîâ-
ëåííþ êîìïîíåíò³â åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà õëîðîïëàñ-
ò³â. Ïåðåâ³äíîâëåííÿ ïóëó Ïõ, ÿê â³äîìî, ïðèçâîäèòü äî ïåðåõîäó 
ôîòîñèíòåòè÷íî¿ ìåìáðàíè ç³ ñòàíó I y ñòàí II, â ÿê³é çá³ëüøóºòüñÿ 
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àêòèâí³ñòü ÔÑ I (Allen et al., 1981). Ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî íåñòà÷à 
ñ³ðêè ³íäóêóº çá³ëüøåííÿ ðîçì³ðó àíòåíè ÔÑ I ó Chlamydomonas 
reinhardtii (Wykoff et al., 1998). Ïåðåõ³ä ç³ ñòàíó I äî ñòàíó II â 
C. reinhardtii â àíàåðîáíèõ óìîâàõ ³íäóêóº öèêë³÷íèé òðàíñïîðò 
åëåêòðîí³â íà ñåðåäîâèù³ áåç ñ³ðêè (Finazzi et al., 2002). 

Ïðîòÿãîì àíàåðîáíî¿ (ã³äðîãåíïðîäóêóâàëüíî¿) ôàçè öèêë³÷íå 
³ ë³í³éíå (÷åðåç ã³äðîãåíàçó) òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â ìîæóòü 
êîíêóðóâàòè ì³æ ñîáîþ çà â³äíîâëåíèé Ôä, óïåðøå òàêó ã³ïîòåçó 
çàïðîïîíóâàëè Î. Kruse òà ñï³âàâò. (2005). Çãîäîì âîíè âñòàíî-
âèëè, ùî ìóòàíòíèé øòàì stm6 Chlamydomonas reinhardtii íå çäàò- 
íèé äî ïåðåõîäó ç³ ñòàíó I ó ñòàí II ³ â³äïîâ³äíî õàðàêòåðèçóºòü- 
ñÿ íèçüêèì öèêë³÷íèì òðàíñïîðòîì åëåêòðîí³â, ïðîäóêóº á³ëüøå 
Í2 ïîð³âíÿíî ç³ øòàìîì äèêîãî òèïó. Âîäíî÷àñ òàê³ ìóòàíòè ìà-
þòü ï³äâèùåíèé ð³âåíü ì³òîõîíäð³àëüíîãî äèõàííÿ ³ â³äïîâ³äíî 
àêóìóëþþòü á³ëüøå êðîõìàëþ, ùî òàêîæ âïëèâàº íà çäàòí³ñòü äî 
íàêîïè÷åííÿ Í2. Äîñ³ íåçðîçóì³ëî, ÿêèé ïðîöåñ º ïðè÷èíîþ 
ïðîäóêóâàííÿ Í2 ó øòàìó stm6: çìåíøåííÿ öèêë³÷íîãî òðàíñïîð- 
òó åëåêòðîí³â àáî çá³ëüøåííÿ íàêîïè÷åííÿ êðîõìàëþ. 

4.2. Àíàåðîáíèé ìåòàáîë³çì 

Ó ïðîöåñ³ òåìíîâî¿ ôåðìåíòàö³¿ Chlamydomonas reinhardtii ïðî-
äóêóº â³äíîñíî íåçíà÷íó, àëå ïîì³òíó ê³ëüê³ñòü H2 (Gfeller, Gibbs, 
1984; Philipps et al., 2011), î÷åâèäíî, â ðåçóëüòàò³ àêòèâíîñò³ ï³ðó-
âàòôåðèäîêñèíðåäóêòàçè (ÏÔÐ). Òàêà ðåàêö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ in 
vitro, ðåàêö³éíà ñóì³ø, ÿêà ì³ñòèòü ÏÔÐ, Ôä, HydA1, ï³ðóâàò, êî-
åíçèì A, ïðîäóêóº H2 â ëàáîðàòîðíèõ óìîâàõ (Noth et al., 2013). 
Âàðòî çàçíà÷èòè, ùî îêñàëîàöåòàò êð³ì ï³ðóâàòó ìîæå áóòè ñóá-
ñòðàòîì äëÿ ÏÔÐ-ì³êðîâîäîðîñòåé. ×è àêòèâíèé òàêèé ÏÔÐ-Ôä-
HydA1 øëÿõ in vivo äîñ³ íåâ³äîìî, òîìó ùî ìóòàíò ÏÔÐ1 ïîêè íå 
îòðèìàíàíèé. Îñê³ëüêè ÏÔÐ ³ ï³ðóâàòôîðì³àòë³àçà (ÏÔË) êîíêó-
ðóþòü çà óòèë³çàö³þ ï³ðóâàòó, áóëî âèñóíóòî ïðèïóùåííÿ, ùî ïðè-
ãí³÷åííÿ àêòèâíîñò³ ÏÔË çá³ëüøèòü ÷àñòêó ï³ðóâàòó, óòèë³çîâàíî-
ãî ÏÔÐ, à â³äïîâ³äíî, ³ âì³ñò â³äíîâëåíîãî Ôä òà óòâîðåííÿ H2, 
ïðîòå äîñë³äæåííÿ ó ð³çíèõ ëàáîðàòîð³ÿõ ïîêàçàëè íåîäíîçíà÷í³ 
ðåçóëüòàòè. Òàê, â îäíîìó ç äîñë³äæåíü ìóòàíòè ÏÔË1 ä³éñíî 
ïðîäóêóâàëè á³ëüøå H2 ó òåìðÿâ³ (Philipps et al., 2011), àëå ìåíøå 
çà ³íøèõ óìîâ (Catalanotti et al., 2012). Ñ. Catalanotti òà ñï³âàâò. 
(2012) âèñëîâèëè ïðèïóùåííÿ, ùî ï³äâèùåíèé ð³âåíü óòâîðåííÿ 
CO2 ³ åòàíîëó â ìóòàíòà ÏÔË1 ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó çâ’ÿçêó ç ïîñè-
ëåííÿì àêòèâíîñò³ ï³ðóâàòäåêàðáîêñèëàçè (ÏÄÊ). Âîíà êîäóºòüñÿ 
ãåíîì PDC3 (Cre03.g165700) ³ ëîêàë³çîâàíà â öèòîçîë³ (Burgess et al., 
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2016). Ó ìóòàíòà ÏÔË1, ÿêèé îïèñàíèé Ñ. Catalanotti òà ñï³âàâò. 
(2012), ï³äâèùåíà åêñïðåñ³ÿ ãåíà ÏÄÊ ïîð³âíÿíî ç äèêèì òèïîì, 
òîä³ ÿê åêñïðåñ³ÿ ãåíà ÏÔÐ ìåíø âèðàæåíà. Îñê³ëüêè ºäèíèé 
åíçèì, ÿêèé êàòàë³çóº óòâîðåííÿ åòàíîëó â C. reinhardtii, – öå àë-
êîãîëüäåã³äðîãåíàçà (ÀÄÃ1) (Magneschi et al., 2012), òî, î÷åâèä- 
íî, ùî âîíà êàòàë³çóº òàêîæ â³äíîâëåííÿ àöåòàëüäåã³äó, ùî óòâî-
ðþºòüñÿ âíàñë³äîê äåêàðáîêñèíþâàííÿ ï³ðóâàòó çà ó÷àñòþ ÏÄÊ. Ó 
çâ’ÿçêó ç öèì ìóòàíò ÏÔË1 ìàº ï³äâèùåíèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿ ãåíà 
ÀÄÃ1 (Catalanotti et al., 2012). 

Ïðîòå¿íè, õàðàêòåðí³ äëÿ àíîêñ³¿, òàê³ ÿê HYDA1, HYDA2, 
HYDEF ³ HYDG, íàêîïè÷óþòüñÿ êë³òèíàìè ó òåìðÿâ³ çà íàÿâíî-
ñò³ O2, ïðîòå ¿õ âì³ñò ïîñòóïîâî çìåíøóºòüñÿ â òåìðÿâ³ â àåðîá-
íèõ óìîâàõ (Hemschemeier et al., 2013). 

Âñòàíîâëåíî, ùî âì³ñò HYDA1 ³ HYDA2 òà ³íøèõ õàðàêòåðíèõ 
äëÿ àíîêñ³¿ ïðîòå¿í³â á³ëüøèé â àäàïòîâàíèõ äî òåìðÿâè êë³òèí 
ïîð³âíÿíî ç òàêèìè, ùî ðîñëè íà ñâ³òë³ (Duanmu et al., 2013). Òà-
êîæ ³ñíóº äîáîâèé ðèòì àêòèâàö³¿ ãåí³â öèõ ïðîòå¿í³â ó ñèíõðîí³-
çîâàí³é êóëüòóð³ (Whitney et al., 2011; Zones et al., 2015). Îäíàê, ÷è 
áåðå ó÷àñòü öèðêàäíèé ãîäèííèê ó ðåãóëÿö³¿ ¿õíüî¿ àêòèâíîñò³, äî-
ñ³ íåâ³äîìî, îñê³ëüêè àêòèâí³øà åêñïðåñ³ÿ ó òåìðÿâ³ ñïîñòåð³ãàºòü-
ñÿ òàêîæ ó íåñèíõðîí³çîâàíèõ êóëüòóð (Duanmu et al., 2013; Hem-
schemeier et al., 2013). Ö³ëêîì ìîæëèâî, ùî àêòèâí³ñòü ôîòîñèíòå-
òè÷íîãî àïàðàòó òà â³äïîâ³äíî âì³ñò O2 ó êë³òèíàõ (Whitney et al., 
2011) ðåãóëþþòü åêñïðåñ³þ àíàåðîáíèõ ãåí³â. Äîñë³äæåííÿ ç âè-
êîðèñòàííÿì ³íã³á³òîðà ÔÑ II 3-(3,4-äèõëîðôåí³ë)-1,1-äèìåòèë-
ñå÷îâèíè (DCMU) äàëè çìîãó âñòàíîâèòè âïëèâ ð³çêîãî çìåí-
øåííÿ âèä³ëåííÿ O2 íà åêñïðåñ³þ ãåí³â àíàåðîáíîãî ìåòàáîë³çìó 
Chlamydomonas  reinhardtii. Äîáàâëÿííÿ DCMU íå çì³íþâàëî åêñ-
ïðåñ³þ ãåí³â HYDA1, HYDEF ³ ÏÔÐ â àíàåðîáíèõ óìîâàõ çà îñâ³ò- 
ëåííÿ, ïðîòå åêñïðåñ³ÿ ³íøèõ ãåí³â àíàåðîáíîãî ìåòàáîë³çìó, ùî 
áåðóòü ó÷àñòü ó êàòàáîë³çì³ àì³íîêèñëîò, àêòèâóºòüñÿ â ðàç³ äîáàâ-
ëÿííÿ DCMU íà ñâ³òë³ (Hemschemeier et al., 2013). Ó çâ’ÿçêó ç 
öèì ó ïðîöåñ³ ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â àíàåðîáíîãî ìåòàáîë³çìó 
áåðóòü ó÷àñòü ð³çíîìàí³òí³ âíóòð³øíüîêë³òèíí³ ñèãíàëè, òàê³ ÿê 
âì³ñò O2, îêèñíî-â³äíîâíèé ïîòåíö³àë, ñï³ââ³äíîøåííÿ ÍÀÄ(Ô)H/ 
ÍÀÄ(Ô) ³ ÍÀÄ(Ô)H/ÀÒÔ. Ãåí ïðîòå¿íó HYDA1 ó êë³òèíàõ C. re-
inhardtii ìîæå àêòèâóâàòèñü â àåðîáíèõ óìîâàõ äîáàâëÿííÿì -ìåð- 
êàïòîåòàíîëó â ñåðåäîâèùå êóëüòèâóâàííÿ (Hemschemeier et al., 
2013). Åêñïðåñ³ÿ ãåíà ïðîòå¿íó HYDA1 áóëà íèæ÷à â áåçêðîõìàëü-
íîãî ìóòàíòà, äåôåêòíîãî çà ³çîàì³ëàçîþ (sta7) àáî AÄÔ-ãëþêî-
çîï³ðîôîñôîðèëàçîþ (sta6), çà óìîâ àíàåðîáíîãî êóëüòèâóâàííÿ ó 
òåìðÿâ³ (Posewitz et al., 2004). 
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4.3. Õëîðîïëàñòíå äèõàííÿ 

Õëîðîïëàñòíèì äèõàííÿì (äàë³ – õëîðîäèõàííÿ) íàçèâàþòü 
ïðîöåñ ïîãëèíàííÿ êèñíþ ó õëîðîïëàñò³. Âîäíî÷àñ ÍÀÄ(Ô)Í 
îêèñíþºòüñÿ âíàñë³äîê çì³íè îêèñíî-â³äíîâíîãî ñòàíó ïóëó Ïõ 
(ðèñ. 4.2, äèâ. âêëåéêó). Óïåðøå ïðîöåñ õëîðîäèõàííÿ îïèñàâ 
P. Bennoun (1982). Çãîäîì áóëî ³äåíòèô³êîâàíî òåðì³íàëüíó õëî-
ðîïëàñòíó îêñèäàçó (PTOX) (Carol et al., 1999), ëîêàë³çîâàíó ç 
÷àñòèíè ñòðîìè íà òèëàêî¿äí³é ìåìáðàí³ (Lennon et al., 2003). 
Àíàë³ç ïîñë³äîâíîñò³ íóêëåîòèä³â ó ãåíàõ PTOX òà àëüòåðíàòèâ-
íî¿ îêñèäàçè ì³òîõîíäð³é (AOX) âèÿâèâ ¿õ ñïîð³äíåí³ñòü. Ãåíîìè 
âèùèõ ðîñëèí ³ ö³àíîáàêòåð³é ì³ñòÿòü ëèøå îäèí ãåí PTOX. ×åð- 
âîí³, áóð³ òà çåëåí³ âîäîðîñò³, à òàêîæ Chlamydomonas reinhardtii 
ìàþòü äâ³ êîï³¿ ãåíà. PTOX âèêîðèñòîâóº â³äíîâëåíèé ïëàñòîõ³-
íîí (ÏõH2) ÿê â³äíîâíèê ³ äîíîð åëåêòðîí³â, îäíî÷àñíî â³äíîâ-
ëþºòüñÿ O2 ç óòâîðåííÿì H2O (Josse et al., 2003; Yu et al., 2014). 
Ïóë Ïõ â³äíîâëþºòüñÿ ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó çà îñâ³òëåííÿ àáî 
çà ó÷àñòþ Nda2 (ÍÀÄ(Ô)Í-äåã³äðîãåíàçà òèï 2) ó òåìðÿâ³. Çà 
êóëüòèâóâàííÿ ó òåìðÿâ³ C. reinhardtii ðåäîêñ-ñòàí ïóëó Ïõ çàëå-
æèòü â³ä äîñòóïíîñò³ ïîâ³òðÿ. Â àåðîâàí³é êóëüòóð³ îêèñíåííÿ 
ïóëó Ïõ ñòàíîâèòü 70 % (Houille-Vernes et al., 2011), áåç äîñòóïó 
O2 â³í â³äíîâëþºòüñÿ (Bennoun, 1982). Òàêèé âïëèâ ìîæíà ïîÿñ-
íèòè ³íäóêóâàííÿì ãë³êîë³çó òà ðîçùåïëåííÿì êðîõìàëþ ó â³ä-
ïîâ³äü íà âè÷åðïàííÿ çàïàñ³â ATÔ. Ó C. reinhardtii ãë³öåðàëüäåã³ä- 
ôîñôàòäåã³äðîãåíàçà ëîêàë³çîâàíà ó õëîðîïëàñòàõ, òîìó çà àêòè-
âàö³¿ ãë³êîë³çó â ïðîöåñ³ àíàåðîáíîãî ìåòàáîë³çìó ó ñòðîì³ õëî-
ðîïëàñòà çá³ëüøóºòüñÿ âì³ñò ÍÀÄÔÍ (Terashima et al., 2011; 
Johnson, Alric, 2012). ÍÀÄÔÍ, ó ñâîþ ÷åðãó, â³äíîâëþº ïóë Ïõ 
çà ó÷àñòþ Nda2, â óìîâàõ àíàåðîá³îçó â³í íå ìîæå áóòè îêèñíå-
íèé çà ó÷àñòþ PTOX. 

Ó äîñë³äæåííÿõ êóëüòóð Chlamydomonas reinhardtii, äåô³öèòíèõ 
çà äæåðåëîì àçîòó, ç’ÿñîâàíî, ùî õëîðîäèõàííÿ ïîâ’ÿçàíî ç êë³-
òèííèì ìåòàáîë³çìîì (Wei et al., 2014; Saroussi et al., 2016). Çà 
ì³êñîòðîôíîãî ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó (çà íàÿâíîñò³ àöå-
òàòó ÿê îðãàí³÷íîãî äæåðåëà âóãëåöþ) øâèäêî âòðà÷àºòüñÿ çäàò-
í³ñòü äî ô³êñàö³¿ CO2 â ðåçóëüòàò³ ðóéíóâàííÿ RUBISCO, à òàêîæ 
öèòîõðîìíîãî êîìïëåêñó b6 f. 

Çà òàêèõ óìîâ àâòîðè (Wei et al., 2014) ñïîñòåð³ãàëè ï³äâè-
ùåííÿ àêòèâíîñò³ Nda2 òà PTOX2 ³ â³äïîâ³äíî õëîðîäèõàííÿ. Ö³ 
çì³íè ìîæíà ïðî³íòåðïðåòóâàòè ÿê çì³íó ôóíêö³¿ òèëàêî¿äíèõ 
ìåìáðàí ³ç ôîòîñèíòåòè÷íîãî òèïó ìåòàáîë³çìó íà äèõàëüíèé ç 
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ìåòîþ ï³äòðèìàííÿ áàëàíñó âóãëåöåâîãî ³ àçîòíîãî æèâëåííÿ. Çà 
ôîòîàâòîòðîôíîãî ðîñòó (áåç äîáàâëÿííÿ àöåòàòó) íà æèâèëüíî-
ìó ñåðåäîâèù³ áåç äæåðåëà àçîòó àêòèâí³ñòü ô³êñàö³¿ CO2 ó öèêë³ 
Êàëüâ³íà íå ïðèãí³÷óâàëàñü. Ïðîòå çà òàêèõ óìîâ åêñïðåñ³ÿ ãåí³â 
PTOX ³ Nda2 òàêîæ ï³äâèùèëàñü (Saroussi et al., 2015). 

Äàí³, ÿê³ ï³äòâåðäæóþòü ó÷àñòü åíçèì³â õëîðîäèõàííÿ â çà-

áåçïå÷åíí³ ôóíêö³îíóâàííÿ åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó â õëîðî-

ïëàñòàõ ó òåìðÿâ³, áóëè îòðèìàí³ â åêñïåðèìåíòàõ ³ç ðåºñòðàö³¿ 

³íäóêö³¿ ôëóîðåñöåíö³¿ õëîðîô³ëó ³ çì³íè éîãî ñïåêòð³â çà íèçü-

êèõ òåìïåðàòóð ³ç âèêîðèñòàííÿì ìóòàíò³â PTOX (Houille-Vernes 

et al., 2011; Takahashi et al., 2013). Îñòàíí³ì âëàñòèâèé á³ëüø â³ä-

íîâëåíèé ñòàí ïóëó Ïõ ó òåìðÿâ³, öå çóìîâëþº ïåðåðîçïîä³ë ìî-

á³ëüíèõ êîìïîíåíò³â ÑÇÊ II ì³æ ôîòîñèñòåìàìè, ùî îïîñåðåä-

êîâàíî àêòèâí³ñòþ ê³íàçè Stt7 (Depe`ge et al., 2003). Íà â³äì³íó 

â³ä øòàì³â äèêîãî òèïó, â ÿêèõ ó òåìðÿâ³ ìîá³ëüí³ êîìïîíåíòè 

àíòåíè àñîö³éîâàí³ ç ÔÑ II (ñòàí I), ó ìóòàíò³â PTOX âîíè àñî-

ö³éîâàí³ ç ÔÑ I (ñòàí II). Òàêîæ ÷åðåç ïåðåíåñåííÿ ç òåìðÿâè íà 

ñâ³òëî ó òàêèõ ìóòàíò³â ñóòòºâî çíèæåíèé êâàíòîâèé âèõ³ä ÔÑ II 

ïîð³âíÿíî ç³ øòàìîì äèêîãî òèïó, î÷åâèäíî, ó çâ’ÿçêó ç â³äíîâ-

ëåíèì ñòàíîì ïóëó Ïõ, ÿêèé º àêöåïòîðîì åëåêòðîí³â äëÿ ÔÑ II. 

Ó ï³äñóìêó çàçíà÷èìî, ùî îñíîâí³ ôóíêö³¿ õëîðîïëàñòíîãî äè-

õàííÿ â òåìðÿâ³ ïîëÿãàþòü â ðåãóëÿö³¿ îêèñíî-â³äíîâíîãî ñòàíó 

ïóëó Ïõ ³ çàáåçïå÷åíí³ ãîòîâíîñò³ ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó äî 

ïåðåíåñåííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé íà ñâ³òëî. 
PTOX ïîâ’ÿçàíà ç ë³í³éíèì åëåêòðîííèì òðàíñïîðòîì ó õëî-

ðîïëàñòàõ ³ â³äïîâ³äíî ç àêòèâí³ñòþ ÔÑ II. Ó ïðîöåñ³ îêèñíåííÿ 
ÏõH2 âîíà áåðå ó÷àñòü ó òàê çâàíîìó êîðîòêîìó öèêë³ âîäè. 
Ïåðøîþ ðåàêö³ºþ öüîãî öèêëó º îêèñíåííÿ âîäè ó âîäîîêèñíî-
ìó êîìïëåêñ³ ÔÑ II, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ âèä³ëåííÿì ïðîòîí³â ó 
ëþìåí, åëåêòðîíè îäíî÷àñíî â³äíîâëþþòü ïóë Ïõ íà ñòðîìàëü-
í³é ÷àñòèí³ ÔÑ II. PTOX îêèñíþº ÏõH2, ïðè öüîìó O2 â³äíîâ-
ëþºòüñÿ ç óòâîðåííÿì ìîëåêóëè âîäè ó ñòðîì³ õëîðîïëàñòó. 

Ó â³äïîâ³äü íà ñòðåñ PTOX áåðå ó÷àñòü ó ñïåöèô³÷íèõ ðåàêö³-
ÿõ ³ âèêîíóº ðîëü çàïîá³æíîãî êëàïàíà, ÿêèé çàõèùàº åëåêòðîí-
òðàíñïîðòíèé ëàíöþã õëîðîïëàñò³â â³ä ïåðåâ³äíîâëåííÿ ³ â³äïî-
â³äíî â³ä óøêîäæåííÿ ðåàêö³éíèìè ñïîëóêàìè êèñíþ. Ó÷àñòü 
õëîðîäèõàííÿ ó â³äâåäåíí³ íàäëèøêó åëåêòðîí³â çàëèøàºòüñÿ 
äèñêóñ³éíèì. Öÿ ôóíêö³ÿ PTOX íå ñï³ââ³äíîñèòüñÿ ç ê³íåòè÷íè-
ìè ïàðàìåòðàìè ë³í³éíîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó â õëîðîïëà-
ñòàõ. Ó ê³íåòè÷íèõ äîñë³äæåííÿõ in vivo øâèäê³ñòü òðàíñïîðòó-
âàííÿ åëåêòðîí³â çà ó÷àñòþ õëîðîäèõàííÿ âàð³þº â ìåæàõ â³ä 
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0,3 å/ñ íà 1 ÔÑ II äëÿ òîìàòó (Trouillard et al., 2012) äî 5 e/ñ íà 1 
ÔÑ II ó Chlamydomonas reinhardtii (Houille-Vernes et al., 2011), òî-
ä³ ÿê çàãàëüíå òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â ïî åëåêòðîíòðàíñïîðò- 
íîìó ëàíöþãó õëîðîïëàñò³â çà óìîâè íàñè÷óâàëüíîãî ñâ³òëà ñòà-
íîâèëî áëèçüêî 150 e/ñ íà 1 ÔÑ II (Alric et al., 2010). Íåâ³äïîâ³ä- 
í³ñòü òàêèõ ê³íåòè÷íèõ ïàðàìåòð³â óìîæëèâëþº ïðèïóùåííÿ, ùî 
PTOX íå ñïðîìîæíà åôåêòèâíî ïðîòèä³ÿòè øâèäêîìó çðîñòàí-
íþ â³äíîâíîãî ïîòåíö³àëó êîìïîíåíò³â åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî 
ëàíöþãà õëîðîïëàñò³â (Trouillard et al., 2012; Nawrocki et al., 
2014). Íà â³äì³íó â³ä íèçüêèõ ê³íåòè÷íèõ ïîêàçíèê³â PTOX, 
îòðèìàíèõ in vivo ç âèêîðèñòàííÿì ñïåêòðîñêîï³÷íèõ äîñë³-
äæåíü, çíà÷íî âèù³ ïîêàçíèêè ñïîñòåð³ãàëè in vitro – 320 e/ñ íà 
1 PTOX (Yu et al., 2014). Òàêîæ ãåí PTOX1 â³ä C. reinhardtii ³íäó-
êóºòüñÿ â ðîñëèíàõ òþòþíó çà åêñïîçèö³¿ íà ³íòåíñèâíîìó ñâ³òë³, 
ïðîòå íå â ëèñòêàõ ðîñëèí, ÿê³ çðîñòàëè çà íèçüêî¿ ³íòåíñèâíîñò³ 
îñâ³òëåííÿ (Feilke et al., 2015). Çàïðîïîíîâàíî íîâó ã³ïîòåçó, ùî 
óçãîäèëà òàê³ ð³çíîá³æíîñò³ (Krieger-Liszkay, Feilke, 2016). Çã³äíî 
ç íåþ, PTOX pH-çàëåæíî àñîö³þºòüñÿ ç³ ñòðîìàëüíîþ ÷àñòèíîþ 
òèëàêî¿äíî¿ ìåìáðàíè, ³íòåíñèâíå ñâ³òëî çóìîâëþº ñòâîðåííÿ 
òðàíñìåìáðàííîãî ãðàä³ºíòà pH, â ðåçóëüòàò³ ó ñòðîì³ ñòâî- 
ðþºòüñÿ ëóæíå ñåðåäîâèùå, ùî º óìîâîþ äëÿ ïðèºäíàííÿ òà àê-
òèâàö¿ PTOX. Çà íèçüêî¿ ³íòåíñèâíîñò³ ñâ³òëà pH ñòðîìè çì³ùó-
ºòüñÿ ó êèñëèé á³ê, ùî ñïðè÷èíþº äèñîö³àö³þ åíçèìó ç òèëàêî- 
¿äíî¿ ìåìáðàíè ³ âòðàòó éîãî àêòèâíîñò³, îñê³ëüêè âòðà÷àºòüñÿ 
éîãî çâ’ÿçîê ³ç ñóáñòðàòîì (ÏõH2). 

4.4. Öèêë³÷íå òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â 

Ë³í³éíå òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â ó õëîðîïëàñòàõ Chlamydo-
monas reinhardtii çàáåçïå÷óº ñèíòåç 1,38 ìîëåêóëè ATÔ íà 1 ìî- 
ëåêóëó ÍÀÄÔÍ (Meyer et al., 2004; Alric, 2010). Ïðîòå äëÿ ôóíêö³î-
íóâàííÿ öèêëó Êàëüâ³íà íåîáõ³äíå ñï³ââ³äíîøåííÿ ñòàíîâèòü 3 ìî-
ëåêóëè ATÔ íà 2 ìîëåêóëè ÍÀÄÔÍ. Ïîòðåáà â ÀÒÔ ìîæå áóòè 
çá³ëüøåíà äî 4 ATÔ íà 2 ÍÀÄÔÍ ó çâ’ÿçêó ³ç çàáåçïå÷åííÿì ðîáî-
òè êàðáîíêîíöåíòðóâàëüíîãî ìåõàí³çìó (ÊÊM), àêòèâíîãî çà àòìî-
ñôåðíî¿ êîíöåíòðàö³¿ CO2 ó C. reinhardtii (Lucker, Kramer, 2013). Òà-
êèé äåô³öèò ATÔ â³äíîñíî ÍÀÄÔÍ çà óìîâè àêòèâíîãî ôîòîñèí-
òåçó êîìïåíñóºòüñÿ àêòèâí³ñòþ öèêë³÷íîãî òðàíñïîðòó åëåêòðîí³â 
(ÖÒÅ) ÷åðåç ÔÑ I (äèâ. ðèñ. 4.2, âêëåéêà). 

Ó Chlamydomonas reinhardtii ÍÀÄÍ-äåã³äðîãåíàçà äðóãîãî òèïó 
(Nda2) çàáåçïå÷óº ÍÀÄ(Ô)H-çàëåæíèé êîìïîíåíò ÖÒÅ, òîáòî íå- 
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ôîòîõ³ì³÷íå â³äíîâëåííÿ ïóëó Ïõ (Mus et al., 2005; Jans et al., 
2008). Nda2 ëîêàë³çîâàíà ç³ ñòðîìàëüíî¿ ÷àñòèíè òèëàêî¿äíî¿ 
ìåìáðàíè. Âîíà ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ Rossmann-ïîä³áíèõ äîìåí³â 

(-ñêëàä÷àñòèé øàð – -ñï³ðàëü – -ñêëàä÷àñòèé øàð), îäèí ç 
ÿêèõ ì³ñòèòü ôëàâ³í ìîíîíóêëåîòèä (ÔMÍ), à ³íøèé ïðèºäíóº 
ÍÀÄ(Ô)Í. In vitro ðåêîìá³íàíòíà Nda2 êàòàë³çóº â³äíîâëåííÿ 
ïóëó Ïõ ç ïåðåâàæíèì âèêîðèñòàííÿì ÍÀÄH ÿê ñóáñòðàòó (Des-
plats et al., 2009; Peltier et al., 2016). In vivo òðàíñã³äðîãåíàçà ìîæå 
êîíâåðòóâàòè ÍÀÄÔÍ äî ÍÀÄH, ÿêèé çãîäîì ìîæå áóòè îêèñ-
íåíèé Nda2 (Terashima et al., 2011). Àêòèâí³ñòü Nda2 ìîæíà ðå-
ãóëþâàòè ³ç çàñòîñóâàííÿì Ca2+ (Hochmal et al., 2015), òàêîæ Nda2 
çàçíàº ïîñòòðàíñëÿö³éíîãî ôîñôîðèëþâàííÿ (Wagner et al., 2007). 

Ôåðèäîêñèíçàëåæíèé ÖÒÅ ôóíêö³îíóº ÷åðåç Ôä-çàëåæíå â³ä-
íîâëåííÿ ïóëó Ïõ. Òî÷íèé ìåõàí³çì ôóíêö³îíóâàííÿ Ôä-çà- 
ëåæíîãî ÖÒÅ, ïðèíàéìí³ ó Chlamydomonas reinhardtii, äî ê³íöÿ 
íå çðîçóì³ëèé, îñê³ëüêè íåìàº ïðÿìèõ äîêàç³â òîãî, ÿêèé ñàìå 
êîìïîíåíò ïðîÿâëÿº ÔäÐàçíó àêòèâí³ñòü. Óñòàíîâëåíî, ùî ïðî-
òå¿íè PGR5 ³ PGRL1 çàáåçïå÷óþòü ôóíêö³îíóâàííÿ Ôä-çàëåæ- 
íîãî ÖÒÅ. PGR5 çäàòíèé ïðèºäíóâàòèñü äî ñòðîìàëüíî¿ ÷àñòèíè 
òèëàêî¿äíî¿ ìåìáðàíè ³, î÷åâèäíî, çà ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâ ïîçè- 
òèâíî çàðÿäæåíèé (Munekage et al., 2002). PGRL1 ñêëàäàºòüñÿ ç 
äâîõ òðàíñìåìáðàííèõ äîìåí³â, à òàêîæ ì³ñòèòü íåãàòèâíî çàðÿ-
äæåíó N-ê³íöåâó ïåòëþ, ÿêà, âî÷åâèäü, âçàºìîä³º ç ïîçèòèâíî çà-
ðÿäæåíèìè ä³ëÿíêàìè PGR5, ùî óòâîðþº ãåòåðîäèìåð. PGRL1 
çà íàÿâíîñò³ ò³îðåäîêñèíó çäàòåí òàêîæ óòâîðþâàòè ãîìîäèìåðè. 
Äëÿ ³íäóêö³¿ ñèíòåçó PGR5 ïîòð³áíà PGRL1, òîä³ ÿê PGR5 çà-
áåçïå÷óº ñòàá³ëüí³ñòü PGRL1 (DalCorso et al., 2008), ÿêèé îêèñ-
íþº â³äíîâëåíèé Ôä ó êîìïëåêñ³ ç PGR5. Ïðè ðåäîêñçàëåæí³é 
âçàºìîä³¿ PGRL1 ç PGR5 ³íäóêóþòüñÿ êîíôîðìàö³éí³ çì³íè, ÿê³ 
ñïðèÿþòü òðàíñïîðòóâàííþ åëåêòðîí³â â³ä Ôä äî PGRL1 (Hertle 
et al., 2013), ïðîòå äëÿ C. reinhardtii â³äñóòí³ ïðÿì³ äîêàçè òîãî, 
ùî PGRL1 in vivo ôóíêö³îíóº ÿê ÔäÐ. Õî÷à íà ìîëåêóëÿðíîìó 
ð³âí³ ôóíêö³¿ PGRL1 ³ PGR5 íåäîñòàòíüî äîñë³äæåí³, ôåíîòèïè 
ìóòàíò³â PGRL1/PGR5 âèâ÷åíî äåòàëüí³øå. 

4.5. Ïóë ôåðèäîêñèíó 

Ôåðèäîêñèí – äð³áíèé âîäîðîç÷èííèé ïðîòå¿í, ùî ì³ñòèòü 
çàë³çî-ñ³ðêîâèé êëàñòåð òèïó [2Fe-2S], ëîêàë³çîâàíèé ó ñòðîì³ 
õëîðîïëàñòó. Çà ë³í³éíîãî òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â ó õëîðî-
ïëàñòàõ â³í ïðèéìàº åëåêòðîíè â³ä ÔÑ I ³ ïåðåíîñèòü ¿õ íà ÔäÐ 
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äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ñèíòåçó ÍÀÄÔÍ. Îäíàê Ôä áåðå ó÷àñòü â ³í-
øèõ ìåòàáîë³÷íèõ ïðîöåñàõ, çàëåæíèõ â³ä åëåêòðîí³â åëåêòðîí-
òðàíñïîðòíèõ ëàíöþã³â, âîäíî÷àñ â³í âèêîíóº ðîëü äåïî â³ëüíèõ 
åëåêòðîí³â (ðèñ. 4.3). Ôä1 îòðèìóº åëåêòðîíè (å—) â³ä ÔÑ I òà â³ä 
ÏÔÐ ³ ïåðåäàº ¿õ íà ð³çí³ àêöåïòîðè åëåêòðîí³â, òàê³ ÿê ñóëüô³ò-
ðåäóêòàçà, Ôä1-ò³îðåäîêñèíðåäóêòàçà, Ôä1-ÍÀÄÔ-ðåäóêòàçà, ãëó- 
òàìàò ñèíòåòàçà, äåñàòóðàçà æèðíèõ êèñëîò ³ ã³äðîãåíàçà. Äîñë³-
äæåííÿ çàñâ³ä÷óþòü, ùî í³òðèòðåäóêòàçà îòðèìóº åëåêòðîíè â³ä 
Ôä2 (Terauchi et al., 2009), àëå ó÷àñòü Ôä1 òàêîæ ìîæëèâà (øòðè-
õîâà ë³í³ÿ íà ðèñ. 4.3). ÖÒÅ íàâêîëî ÔÑ I â³äáóâàºòüñÿ çà óìî- 
âè âçàºìîä³¿ Ôä1 ç PGR5/PGRL1. Ñïåöèô³÷íèé ðîçïîä³ë åëåêò-
ðîí³â â³ä åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà õëîðîïëàñò³â ì³æ îê- 
ðåìèìè ìåòàáîë³÷íèìè øëÿõàìè â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ ñïåöè-
ô³÷íèõ äëÿ êîæíîãî øëÿõó ³çîôîðì Ôä. Ó ãåíîì³ Chlamydomonas 
reinhardtii ëîêàë³çîâàíî ãåíè 13 ïîòåíö³éíèõ ³çîôîðì Ôä (Yang 
et al., 2015), ïðîäóêòè 11 ç ÿêèõ çíàõîäÿòüñÿ ó õëîðîïëàñòàõ. Íèí³ 
äåòàëüí³øå âèâ÷åíî ëèøå 6 ç íèõ (Ôä1–Ôä6). Çã³äíî ç äàíèìè 
ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, Ôä1 ³ Ôä5 â³äíîñÿòü äî õëîðîïëàñòíèõ, 
àáî òàê çâàíèõ ôåðèäîêñèí³â ëèñòêîâîãî òèïó, òîä³ ÿê Ôä2 áëèçü- 
êèé äî Ôä, ëîêàë³çîâàíèõ ó êîðåíåâ³é ñèñòåì³ ñóäèííèõ ðîñëèí 
(Terauchi et al., 2009). Íàéäèâåðãåíòí³ø³ â åâîëþö³éíîìó àñïåêò³ 
º Ôä3, Ôä4 ³ Ôä6, âîíè ñêëàäàþòü îêðåìó ãðóïó Ôä áàêòåð³àëü-
íîãî òèïó. Çà ñòàíäàðòíèõ óìîâ ðîñòó Ôä1 çíà÷íî ïåðåâàæàº 
³íø³ ³çîôîðìè: ÷àñòêà ìÐÍÊ Ôä1 ñòàíîâèòü 98 % òðàíñêðèáö³é-
íîãî ïóëó Ôä. 

Ñï³ââ³äíîøåííÿ ³çîôîðì Ôä ìîæå çì³íþâàòèñü çàëåæíî â³ä 

óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, íàïðèêëàä çà íåñòà÷³ ì³ä³, 

ïðîòå íàâ³òü çà òàêèõ óìîâ óì³ñò Ôä1 ñòàíîâèòü áëèçüêî 50 % 

çàãàëüíîãî ïóëó (Terauchi et al., 2009). Òàêîæ äëÿ ³çîôîðìè Ôä1 

õàðàêòåðíà ó÷àñòü ó íàéð³çíîìàí³òí³øèõ ìåòàáîë³÷íèõ øëÿõàõ. 

Îñíîâíà ¿¿ ôóíêö³ÿ ïîëÿãàº ó ï³äòðèìàíí³ ë³í³éíîãî òðàíñïîðòó 

åëåêòðîí³â ó ìåìáðàíàõ õëîðîïëàñò³â, ùî ðåàë³çóºòüñÿ â ðåçóëü-

òàò³ åôåêòèâíî¿ âçàºìîä³¿ ç ÔäÐ, à òàêîæ ³ç ã³äðîãåíàçîþ, âíàñë³-

äîê ÷îãî ï³äòðèìóºòüñÿ ë³í³éíèé òðàíñïîðò åëåêòðîí³â â àíàåðîá- 

íèõ óìîâàõ (Godaux et al., 2015). 

Ôåðèäîêñèí 1 áåðå ó÷àñòü ó ñèãíàëüí³é ñèñòåì³ ò³îðåäîêñèíó 

³ â³äïîâ³äíî â óñ³õ ïðîöåñàõ, ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ò³îðåäîêñèíîì, ñåðåä 

ÿêèõ: ñèãíàëüíà ñèñòåìà ROS, ROS-äåòîêñèêàö³ÿ, àëüòåðíàòèâ-

íèé ïîò³ê åëåêòðîí³â, ïîâ’ÿçàíèé ç ðåàêö³ºþ Ìåëåðà, à òàêîæ 

ðåãóëÿö³ÿ âóãëåöåâîãî îáì³íó òà îáì³í â³äíîâíèìè åêâ³âàëåíòàìè 

ì³æ õëîðîïëàñòîì òà ³íøèìè îðãàíåëàìè. Òàêîæ ³ìîâ³ðíà ó÷àñòü 
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Ôä1 ó ïðîöåñàõ á³îñèíòåçó æèðíèõ êèñëîò, àñèì³ëÿö³¿ àçîòó ³ òåì- 
íîâî¿ ôåðìåíòàö³¿. Ôä2 ïîä³áíèé çà ñòðóêòóðîþ äî Ôä1 (Boehm 
et al., 2015). Ðåäîêñ-ïîòåíö³àë Ôä2 á³ëüøèé íà 70 ìÂ ïîð³âíÿíî 
ç Ôä1, õî÷à îáèäâ³ ³çîôîðìè áåðóòü ó÷àñòü ó ïîä³áíèõ ìåòàáîë³÷-
íèõ øëÿõàõ. Ó ðàç³ âçàºìîä³¿ ç ã³äðîãåíàçîþ in vitro ³çîôîðìà 
Ôä2 ïåðåíîñèòü åëåêòðîíè ïîâ³ëüí³øå, í³æ Ôä1 (Peden et al., 
2013; Boehm et al., 2015). Ïîä³áíà ñèòóàö³ÿ õàðàêòåðíà äëÿ âçàº-
ìîä³¿ ç ÔäÐ, ³çîôîðìà Ôä1 òàêîæ åôåêòèâí³øà (Peden et al., 
2013). Îäíàê â ³íøîìó äîñë³äæåíí³ îáèäâ³ ³çîôîðìè Ôä Chla-
mydomonas reinhardtii ç îäíàêîâîþ øâèäê³ñòþ òðàíñïîðòóâàëè 
åëåêòðîíè íà ÔäÐ, à Ôä2 ìàëà çíà÷íî âèùèé àô³í³òåò ³ â³äïîâ³ä- 
íî áóëà åôåêòèâí³øèì äîíîðîì åëåêòðîí³â (Boehm et al., 2015). 
²íø³ â³äì³ííîñò³ ì³æ öèìè äâîìà ³çîôîðìàìè ïîëÿãàþòü ó òîìó, 
ùî Ôä2 â³äïîâ³äàº çà àñèì³ëÿö³þ àçîòó, îñê³ëüêè º åôåêòèâí³-
øèì äîíîðîì äëÿ í³òðèòðåäóêòàçè, í³æ Ôä1. Ïðîòå¿í ANR1 áåðå 
ó÷àñòü ó ÖÒÅ ³ éîãî åêñïðåñ³ÿ àêòèâóºòüñÿ â àíàåðîáíèõ óìîâàõ 
(Terashima et al., 2011), òàêîæ â³í çäàòåí âçàºìîä³ÿòè ç Ôä2. 

4.6. Âèêîðèñòàííÿ ãåííî¿ ³íæåíåð³¿ 
â òåõíîëîã³¿ îòðèìàííÿ âîäíþ 

Ìåòîäè ïðÿìî¿ òà îáåðíåíî íàïðÿìëåíî¿ ãåíåòè÷íî¿ òðàíñ-
ôîðìàö³¿ äàþòü çìîãó ³äåíòèô³êóâàòè íîâ³ åôåêòèâí³ ïðîäóöåíòè 
âîäíþ. Äëÿ áàãàòüîõ ã³äðîãåíïðîäóêóâàëüíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé 
äîñòóïíèé øèðîêèé íàá³ð ï³äõîä³â ³ ìåòîä³â äëÿ ïðîâåäåííÿ ³í-
ñåðö³éíîãî ìóòàãåíåçó. Äëÿ çä³éñíåííÿ ãåííèõ ìîäèô³êàö³é íå-
îáõ³äíèìè óìîâàìè º íàÿâí³ñòü ì³êðîâîäîðîñòåé ç ðîçøèôðîâà-
íèì ãåíîìîì ³ â³äïîâ³äíèõ âåêòîðíèõ ñèñòåì äëÿ çàáåçïå÷åííÿ 
ïåðåíåñåííÿ ãåí³â, ìåòîä³â òðàíñôîðìàö³¿ ãåíåòè÷íîãî ìàòåð³àëó 
òà ñïîñîá³â ³íäóêö³¿ ãåòåðîëîã³÷íî¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â ó ðåçóëüòàò³ 
àêòèâàö³¿ ñïåöèô³÷íèõ ïðîìîòîð³â. Íèí³ â³äîìà ëèøå îäíà çåëå-
íà ì³êðîâîäîð³ñòü – Ñhlamydomonas reinhardtii, ùî â³äïîâ³äàº 
âñ³ì öèì âèìîãàì. Ïðîòå ï³äõîäè íàïðÿìëåíîãî ìóòàãåíåçó äëÿ 
Ñ. reinhardtii íå çàâæäè åôåêòèâí³, îñê³ëüêè â ÿäð³ â³äáóâàºòüñÿ 
ðåïàðàö³ÿ ìîäèô³êîâàíèõ õðîìîñîì. Ðåäàãóâàííÿ ãåíîìó ç âèêî-
ðèñòàííÿì ìåòîäó Crispr/Cas9 ïîçáàâëåíå òàêèõ íåäîë³ê³â ³ ìîæå 
çàñòîñîâóâàòèñü äëÿ Ñ. reinhardtii, àëå ïîêè íå äîñòàòíüî àïðîáî-
âàíî. 

Îòðèìàííÿ ìóòàíò³â ñïîñîáîì ðàíäîìíîãî ìóòàãåíåçó. Íàé-
ðåçóëüòàòèâí³øèé ï³äõ³ä çà îñòàíí³ ê³ëüêà ðîê³â, ùî äàâ çìîãó 
âèÿâèòè íîâ³ åôåêòèâí³ øòàìè ïðîäóöåíò³â âîäíþ, – ìåòîä ðàí-
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äîìíîãî ³íñåðö³éíîãî ìóòàãåíåçó ç ïîäàëüøèì ñêðèí³íãîì îòðè-
ìàíèõ ìóòàíò³â. Óïåðøå â³í îïèñàíèé äëÿ Ñhlamydomonas rein-
hardtii (Posewitz, 2004). Ìóòàíòè, îòðèìàí³ ³ç çàñòîñóâàííÿì öüî-
ãî ìåòîäó, ïåðåâ³ðÿëè íà çäàòí³ñòü äî óòâîðåííÿ Í2 ç âèêîðèñ-
òàííÿì õåìîõðîìíèõ ñåíñîð³â. Ó ðåçóëüòàò³ âèä³ëèëè øòàì stm6, 
ÿêèé õàðàêòåðèçóºòüñÿ íàÿâí³ñòþ çìåíøåíîãî ðîçì³ðó ÑÇÊ ÔÑ II 
³ ïðèãí³÷åíèì öèêë³÷íèì òðàíñïîðòîì åëåêòðîí³â ÷åðåç ÔÑ I. 
Òàê³ çì³íè ìåòàáîë³çìó çàáåçïå÷óþòü åôåêòèâí³øå ïîãëèíàííÿ 
åíåðã³¿ ñâ³òëà, à ³íã³áóâàííÿ öèêë³÷íîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó 
â õëîðîïëàñòàõ óìîæëèâëþº íàïðàâëåííÿ ïîòîêó åëåêòðîí³â íà 
ã³äðîãåíàçó. Òàê³ çì³íè çàáåçïå÷óþòü øòàìó stm6 çäàòí³ñòü ïðî-
äóêóâàòè âîäåíü ó 9 ðàç³â åôåêòèâí³øå, í³æ êîíòðîëüíèé øòàì 
äèêîãî òèïó. 

Ó 2008 ð. T. Rühle òà ñï³âàâò. (2008) ðîçðîáèëè ïðîòîêîë äëÿ 
â³äáîðó ìóòàíò³â ç³ çíèæåíèì â³äíîøåííÿì ³íòåíñèâíîñò³ ôîòî-
ñèíòåçó äî äèõàííÿ ç ìåòîþ îòðèìàííÿ øòàì³â Ñhlamydomonas 
reinhardtii, çäàòíèõ ïðîäóêóâàòè Í2 çà îïòèìàëüíèõ óìîâ ðîñòó 
(àåðîáíî ³ áåç äåô³öèòó c³ðêè). Ó ðåçóëüòàò³ ñêðèí³íãó 9 òèñ. ìó-
òàíò³â ç âèêîðèñòàííÿì ðåàêö³¿ Â³íêëåðà â³ä³áðàíî øòàìè ç â³ä-
íîøåííÿì ôîòîñèíòåçó äî äèõàííÿ áëèçüêî îäèíèö³, òîáòî ó ñå-
ðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ òàêèõ øòàì³â ñòâîðþþòüñÿ àíàåðîáí³ 
óìîâè, ùî çàáåçïå÷óº ³íäóêö³þ ñèíòåçó ã³äðîãåíàçè. Òàêèì ñïî-
ñîáîì áóâ îòðèìàíèé ìóòàíò apr1, ÿêèé ïðîäóêóâàâ ã³äðîãåíàçó 
çà íîðìàëüíèõ óìîâ, ïðîòå ¿¿ àêòèâí³ñòü íå çàáåçïå÷óâàëà âèä³-
ëåííÿ âîäíþ (Rühle et al., 2008). 

Ó 2011 ð. D. Tolleter ³ êîëåãè âèä³ëèëè ìóòàíò pgrl1 ìåòîäîì 
ñêðèí³íãó ãðóïè êîëîí³é Ñhlamydomonas reinhardtii ï³ñëÿ ³íñåð-
ö³éíîãî ìóòàãåíåçó íà îñíîâ³ îñîáëèâîñòåé êðèâî¿ ³íäóêö³¿ ôëóî-
ðåñöåíö³¿ õëîðîô³ëó. Ó ìóòàíòà pgrl1 ³íàêòèâîâàíèé ãåí ïëàñòî-
õ³íîíôåðèäîêñèíðåäóêòàçè. Ó ðåçóëüòàò³ â íüîãî íàÿâíèé íåàê-
òèâíèé PGRL1/PGR5-çàëåæíèé öèêë³÷íèé òðàíñïîðò åëåêòðîí³â 
÷åðåç ÔÑ I, ùî çóìîâëþº ïåðåâàæíå íàäõîäæåííÿ åëåêòðîí³â äî 
ã³äðîãåíàçè çà ó÷àñòþ Ôä. Âíàñë³äîê òàêèõ çì³í ìóòàíò pgrl1 çäàò- 
íèé ïðîäóêóâàòè ó 3–4 ðàçè á³ëüøå Í2, í³æ ì³êðîâîäîðîñò³ äè-
êîãî òèïó (òàáë. 4.1). Âñòàíîâëåíî, ùî çá³ëüøåíå âèä³ëåííÿ Í2 
çóìîâëåíå íå çì³íîþ àêòèâíîñò³ ã³äðîãåíàçè, à çðîñòàííÿì íàä-
õîäæåííÿ åëåêòðîí³â â³ä Ôä (Tolleter et al., 2011). 

²íøèé ìóòàíò pgr5 îòðèìàíî ó 2005 ð. (Dent et al., 2005), ãåí 
pgr5 êîäóº ðåãóëÿòîð ïðîòîííîãî ãðàä³ºíòà 5, òîä³ ÿê ãåí pgrl1 êî-
äóº ïðîòå¿í, ïîä³áíèé äî ïðîòîííîãî ðåãóëÿòîðà ãðàä³ºíòà. Ïðî-
äóêòè ãåí³â pgrl1 ³ pgr5 º òðàíñìåìáðàííèìè á³ëêàìè ó òèëàêî¿ä-
íèõ ìåìáðàíàõ õëîðîïëàñòó, ÿê³ âõîäÿòü äî ñêëàäó ñóïåðêîìïëåê- 
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Òàáëèöÿ 4.1. Ïðîäóêòèâí³ñòü ³ óìîâè êóëüòèâóâàííÿ ìóòàíò³â, 
îòðèìàíèõ ìåòîäàìè ãåííî¿ ³íæåíåð³¿ 

Âèä Øòàì Óìîâè ðîñòó 

Ïðèð³ñò ïðîäóê-
òèâíîñò³ ïîð³â- 
íÿíî ç âèõ³äíèì 

øòàìîì 

Ë³òåðà-
òóðíå 

äæåðåëî 

C. r Îòðèìàíèé: pgrl1/pgr5 
Âèõ³äíèé: CC124 

60 ìê E/(ì2  ñ) 
15 ìêã Õë/ìë 

216 ãîä 

8,5  
(100 ìë/ë) 

Steinbeck 
et al., 
2015 

C. r Îòðèìàíèé: Fnr 
Âèõ³äíèé: CC400 

200 ìê E/(ì2  ñ) 
25 ìêã Õë/ìë 
120 ãîä 

1,5 
(383 ìë/ë) 

Sun et al., 
2013 

C. r Îòðèìàíèé: LHCBM1, 
2 ³ 3 
Âèõ³äíèé: slm6glc4 

450 ìê E/(ì2  ñ)  
14,3 ìêã Õë/ìë 
188 ãîä 

1,8 
(—200 ìë/ë) 

Oey et al., 
2013 

C. DT Îòðèìàíèé: psbO 
Âèõ³äíèé: C. DT 

30 ìê E/(ì2  ñ)  
1  107 êë/ìë 
120 ãîä 

12 
(—30 ìë/ë) 

Lin et al., 
2013 

C. r Îòðèìàíèé: D1 çàì³íà 
àì³íîêèñëîòè 
Âèõ³äíèé: WT(ll/32b) 

70 ìê E/(ì2  ñ)  
12 ìêã Õë/ìë 
350 ãîä 

17 
(—30 ìë/ë) 

Torzillo 
et al., 
2009 

C. r Îòðèìàíèé: pgrl1 
Âèõ³äíèé: CC124 

200 ìê E/(ì2  ñ)  
4  106 êë/ìë 
200 ãîä 

4 
(168 ìë/ë) 

Tolleter 
et al., 
2011 

C. r Îòðèìàíèé: ç ñèìïîð-
òåðîì ãåêñîç 
Âèõ³äíèé: Stm6 

100 ìê E/(ì2  ñ)  
25 ìêã Õë/ìë 
300 ãîä 

1,5 
(540 ìë/ë) 

Doebbe 
et al., 
2007 

C. r Îòðèìàíèé: MOC1 
Âèõ³äíèé: CC1618 

100 ìê E/(ì2  ñ)  
26 ìêã Õë/ìë 
300 ãîä 

8,9 
(60 ìë/ë) 

Kruse 
et al., 
2005  

C. r Áåç ìîäèô³êàö³¿ 
Âèõ³äíèé: CC125 

200 ìê E/(ì2  ñ)  
6  106 êë/ìë 
150 ãîä 

140 ìë/ë Melis 
et al., 
2000 

C. r Áåç ìîäèô³êàö³¿ 
Âèõ³äíèé: CC124 

300 ìê E/(ì2  ñ)  
9–12 ìêã Õë/ìë 
140 ãîä 

Äî 200 ìë/ë Kosourov 
et al., 
2002 

C. r Áåç ìîäèô³êàö³¿ 
Âèõ³äíèé: CC125 

70 ìê E/(ì2  ñ)  
25–
28 ìêã Õë/ìë 
190 ãîä 

565 ìë/ë Kosourov 
et al., 
2012 

Ïðèì³òêà. C. r – Ñhlamydomonas reinhardtii; C. DT – Chlorella sp.; Õë – çà- 
ãàëüíèé õëîðîô³ë; Å – åéíøòåéí. 
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ñó ðàçîì ³ç ÑÇÊ ³ ÔÑ I, ôåðèäîêñèíïëàñòîõ³íîíðåäóêòàçîþ ³ öè-
òîõðîìíèì êîìïëåêñîì b6 f. Çà ó÷àñòþ òàêîãî ñóïåðêîìïëåêñó 
öèêë³÷íî òðàíñïîðòóþòüñÿ åëåêòðîíè ÷åðåç ÔÑ I, ùî çàáåçïå÷óº 
ðåãóëÿö³þ ñï³ââ³äíîøåííÿ ÍÀÄÔÍ :

 ÀÒÔ ó êë³òèí³ (Johnson 
et al., 2014). Ôåíîòèïè ó ìóòàíò³â pgrl1 ³ pgr5 çàãàëîì ïîä³áí³. Ó 
ðåçóëüòàò³ ³íã³áóâàííÿ öèêë³÷íîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó â òà-
êèõ ìóòàíò³â çíèæóºòüñÿ NPQ, à ñàìå ñêëàäîâà qE. Ôîòîñèíòå-
òè÷íèé àïàðàò âòðà÷àº çäàòí³ñòü äî øâèäêî¿ àäàïòàö³¿ ï³ä ÷àñ 
çì³íè îñâ³òëåííÿ. Â³äì³íí³ñòü ì³æ pgrl1 òà pgr5 ïîëÿãàº â òîìó, 
ùî çà âèñîêî¿ ãóñòèíè ïîòîêó êâàíò³â (200 ìêìîëü ôîòîí³â/ 

(ì2  ñ) ó ìóòàíòà pgrl1 â³äáóâàºòüñÿ ôîòî³íã³áóâàííÿ ÔÑ I â ðå-
çóëüòàò³ ïåðåâ³äíîâëåííÿ ¿¿ àêöåïòîðíî¿ ÷àñòèíè. Ùîäî çäàòíîñò³ 
ïðîäóêóâàòè Í2, òî ìóòàíò pgr5 º êðàùèì ïðîäóöåíòîì, í³æ pgrl1 
³ ïîäâ³éíèé ìóòàíò pgr5/pgrl1 (Steinbeck et al., 2015). Öå çàñâ³ä-
÷óº, ùî íàäì³ðíå ³íã³áóâàííÿ öèêë³÷íîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîð- 
òó, ÿê ó ðàç³ pgr5/pgrl1, íåãàòèâíî âïëèâàº íà ïðîäóêóâàííÿ Í2 
çà óìîâ àíàåðîá³îçó òà íåñòà÷³ ñ³ðêè. Òàêîæ ìóòàíò pgr5 õàðàêòå-
ðèçóºòüñÿ ³íòåíñèâíèì ì³òîõîíäð³àëüíèì äèõàííÿì (Johnson 
et al., 2014). Ó çâ’ÿçêó ç öèì â óìîâàõ óòâîðåííÿ Í2 ìóòàíò pgr5 
øâèäøå ñòâîðþº àíàåðîáí³ óìîâè, íåîáõ³äí³ äëÿ ³íäóêóâàííÿ ñèí- 
òåçó ã³äðîãåíàçè. Àâòîðè ïîÿñíþþòü âèñîêó åôåêòèâí³ñòü ïðîäó-
êóâàííÿ Í2 ìóòàíòîì pgr5 âèùîþ àêòèâí³ñòþ ÔÑ II, îñê³ëüêè 
÷èì øâèäøå êóëüòóðà äîñÿãàº àíàåðîá³îçó, òèì á³ëüøå â íå¿ çà-
ëèøàºòüñÿ ôóíêö³îíàëüíî àêòèâíèõ êîìïëåêñ³â ÔÑ II. 

Êð³ì îòðèìàííÿ íîâèõ ìóòàíò³â ³ç ïîêðàùåíîþ çäàòí³ñòþ 
ïðîäóêóâàòè Í2 ðîçðîáëåíî ìåòîäè ñêðèí³íãó êîëîí³é ìóòàíò³â 
Ñhlamydomonas reinhardtii, ÿê³ äàþòü çìîãó øâèäêî ³ ê³ëüê³ñíî âè-
çíà÷àòè óòâîðåííÿ Í2 ì³êðîâîäîðîñòÿìè (Katsuda et al., 2006). Òàê, 
ðåçóëüòàòè äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî ÍÀÄ(Ô)Í-ôëóîðåñöåíö³ÿ 
êîðåëþº ç ïîòåíö³àëüíîþ àêòèâí³ñòþ ã³äðîãåíàçè ³ çðîñòàº çà óìîâ 
àíàåðîá³îçó íà áåçñ³ðêîâîìó ñåðåäîâèù³. Ê³ëüê³ñíî çäàòí³ñòü äî 
óòâîðåííÿ Í2 ìîæíà îö³íèòè ðåºñòðàö³ºþ ÍÀÄ(Ô)Í-ôëóîðåñ-
öåíö³¿ in vivo (White et al., 2013). Òàêîæ Í2-ïðîäóêóâàëüí³ êîëîí³¿ 
ìóòàíò³â ìîæíà ³äåíòèô³êóâàòè ç âèêîðèñòàííÿì Rhodobacter cap-
sulatus. Ö³ áàêòåð³¿ ì³ñòÿòü ïðîòå¿í, ÿêèé çà âçàºìîä³¿ ç Í2 ôëóî-
ðåñö³þº çåëåíèì êîëüîðîì, òîìó çà ñóì³ñíîãî êóëüòèâóâàííÿ íà 
àãàð³ òàê³ êîëîí³¿ ì³êðîâîäîðîñòåé ìîæíà ëåãêî ³äåíòèô³êóâàòè 
â³çóàëüíî. 

Ñàéò-ñïåöèô³÷íèé ìóòàãåíåç ó Ñhlamydomonas reinhardtii îá-
ìåæåíèé ëèøå ê³ëüêîìà ìåòîäàìè ³ ìîëåêóëÿðíèìè ³íñòðóìåí-
òàìè, íèí³ éîãî âèêîðèñòîâóþòü ïåðåâàæíî äëÿ ãåíîìó õëîðî-
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ïëàñòà (Oh et al., 2011; Noone et al., 2017). Òàê, G. Torzillo òà ñï³â- 
àâò. (2009) îòðèìàëè ìóòàíò ç ³íàêòèâîâàíèì á³ëêîì D1 (Faraloni 
et al., 2010). Ïîð³âíÿíî ç âèõ³äíèì øòàìîì öåé ìóòàíòíèé øòàì 
ïðîäóêóâàâ ó 17 ðàç³â á³ëüøå Í2 ³ íàêîïè÷óâàâ íàïðèê³íö³ ïðî-
äóêòèâíî¿ ôàçè áëèçüêî 500 ìë/ë êóëüòóðè (Scoma et al., 2012b). 
Äåòàëüíèé á³îõ³ì³÷íèé àíàë³ç äàâ çìîãó âñòàíîâèòè, ùî òàêèé 
ìóòàíòíèé øòàì ìàº ïîêðàùåíó çäàòí³ñòü äî òðàíñïîðòóâàííÿ 
åëåêòðîí³â íà ã³äðîãåíàçó, ùî âèðàæàºòüñÿ ó çá³ëüøåíí³ åôåê- 
òèâíîñò³ êîíâåðñ³¿ ñîíÿ÷íî¿ åíåðã³¿ äî 3 % (Torzillo et al., 2009). 

²íøèé êîëåêòèâ àâòîð³â îòðèìàâ ìóòàíò Y67A ìåòîäîì òî÷êî-

âî¿ ìóòàö³¿ õëîðîïëàñòíîãî ãåíà, ÿêèé êîäóº ìàëó ñóáîäèíèöþ 

RUBISCO. Òàêèé ìóòàíò õàðàêòåðèçóºòüñÿ íèçüêîþ àêòèâí³ñòþ 

ôîòîñèíòåçó ³ â³äïîâ³äíî íèçüêèì âèä³ëåííÿì Î2 íà ñâ³òë³, ïðèã-

í³÷åíèì ðîñòîì ³ ðàííüîþ àêòèâàö³ºþ ã³äðîãåíàçè ÿê íà ñåðåäî-

âèù³ áåç ñ³ðêè, òàê ³ íà çáàãà÷åíîìó ñóëüôàòàìè ñåðåäîâèù³. 

Ìóòàíò Y67A ïðîäóêóâàâ ó 10–15 ðàç³â á³ëüøå Í2 íà ñåðåäîâèù³ 

áåç ñ³ðêè ó 9 ðàç³â á³ëüøå íà ïîâíîìó ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ 

(Pinto et al., 2013). 

Ïðèøâèäøåííÿ âèä³ëåííÿ Í2 ó Ñhlamydomonas reinhardtii 

âäàëîñÿ äîñÿãòè òàêîæ ñïîñîáîì íàäåêñïðåñ³¿ õëîðîïëàñòíî¿ 

ÍÀÄ(Ô)H-äåã³äðîãåíàçè (Nda2) (Desplats, 2009), ÿêà áåðå ó÷àñòü 

ó â³äíîâëåíí³ ïóëó Ïõ ó òåìðÿâ³ é çàáåçïå÷óº òàêèì ÷èíîì íå-

ïðÿìèé øëÿõ óòâîðåííÿ Í2. Âñòàíîâëåíî çâ’ÿçîê ì³æ ð³âíåì 

åêñïðåñ³¿ ãåíà Nda2 ³ çäàòí³ñòþ äî óòâîðåííÿ Í2: çà ï³äâèùåííÿ 

åêñïðåñ³¿ Nda2 â³äáóâàºòüñÿ îêèñíåííÿ â³äíîâíèõ åêâ³âàëåíò³â, 

óòâîðåíèõ ó ðåçóëüòàò³ ðîçùåïëåííÿ êðîõìàëþ ³ â³äïîâ³äíî çá³ëü- 

øåííÿ øâèäêîñò³ óòâîðåííÿ Í2 (Mignolet et al., 2012). 

Ìåòîäîì íåãîìîëîã³÷íî¿ ðåêîìá³íàö³¿ ³ ðàíäîìíî¿ âñòàâêè â³ä- 

ïîâ³äíèõ ãåí³â îòðèìàíî ïîäâ³éí³ òà ïîòð³éí³ ìóòàíòè Ñhlamydo-

monas reinhardtii íà îñíîâ³ âèõ³äíîãî øòàìó stm6: stm6glc4, 

stm6glc4T7 i stm6glc4LO1, ÿê³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ ïðèñêîðåíèì íà-

êîïè÷åííÿì á³îìàñè ³ øâèäêèì óòâîðåííÿì Í2 ïîð³âíÿíî ç âèõ³ä- 

íèì øòàìîì stm6 (Grewe et al., 2014). Ñïî÷àòêó îòðèìàëè øòàì 

stm6glc4 ç âáóäîâàíèì ñèìïîðòåðåîì ãåêñîç â³ä Chlorella kessleri, 

ùî äàëî çìîãó êóëüòèâóâàòè Ñ. reinhardtii ãåòåðîòðîôíî íà ñå- 

ðåäîâèù³ ç ãëþêîçîþ (Doebbe et al., 2007). Çà ì³êñîòðîôíîãî 

êóëüòèâóâàííÿ íà ñåðåäîâèù³ áåç ñ³ðêè ç 1 ìÌ ãëþêîçè øòàì 

stm6glc4 ïðîäóêóâàâ íà 150 % á³ëüøå Í2, í³æ øòàì stm6, ïðè 

öüîìó 33 % åíåðã³¿ äëÿ óòâîðåííÿ Í2 íàäõîäèëî â ðåçóëüòàò³ îêèñ- 

íåííÿ ãëþêîçè (Doebbe et al., 2007). Øòàì stm6glc4T7 õàðàêòåðè-
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çóºòüñÿ çìåíøåíèì ðîçì³ðîì ÑÇÊ ÔÑ II íà 17 %. Â³í êðàùå 

ðîñòå çà ³íòåíñèâíîãî îñâ³òëåííÿ – 800 ìêìîëü ôîòîí³â/(ì2  ñ), 
à òàêîæ íàêîïè÷óº íà 50 % á³ëüøå Í2 ïîð³âíÿíî ç³ øòàìîì 

stm6glc4 (Beckmann et al., 2009). Ìóòàíò stm6glc4LO1 õàðàêòåðè-

çóºòüñÿ çíèæåíîþ åêñïðåñ³ºþ ãåí³â â³äðàçó òðüîõ ïðîòå¿í³â ÑÇÊ 

ÔÑ II. Ó ðåçóëüòàò³ êóëüòóðà öüîãî ìóòàíòó ìàº õàðàêòåðíèé áë³-

äî-çåëåíèé êîë³ð, ùî çàáåçïå÷óº êðàùå ïðîíèêíåííÿ ñâ³òëà â ¿¿ 

òîâùó. Òàêà çì³íà ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó çàáåçïå÷óº ³íòåíñèâ- 

í³øèé ð³ñò êóëüòóðè ³ ïðîäóêóâàííÿ Í2 (äî 400 ìë/ë) ïîð³âíÿíî 

³ç stm6glc4 (Oey et al., 2013). 
Êð³ì Ñhlamydomonas reinhardtii ³íø³ çåëåí³ ì³êðîâîäîðîñò³ ð³ä- 

êî âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ãåíåòè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿ ç ìåòîþ ï³ä-
âèùåííÿ åôåêòèâíîñò³ óòâîðåííÿ Í2 (Lin et al., 2013). 
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Òåðì³íîì «ë³ï³ä» òðàäèö³éíî ïîçíà÷àþòü ð³çíîìàí³òí³ ãðóïè 
ã³äðîôîáíèõ àáî àìô³ô³ëüíèõ ñïîëóê, ÿê³ ìîæóòü áóòè ñòðóêòóð-
íî ³ ôóíêö³îíàëüíî íå ïîâ’ÿçàí³ ì³æ ñîáîþ, àëå ìàþòü ñï³ëüíó 
âëàñòèâ³ñòü äîáðå ðîç÷èíÿòèñü â îðãàí³÷íèõ ðîç÷èííèêàõ ³ çà-
çâè÷àé ïîãàíî – ó âîä³. Ö³ ñïîëóêè âèêîíóþòü íèçêó âàæëèâèõ 
á³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é ó êë³òèíàõ, ó òîìó ÷èñë³ ÿê ñòðóêòóðí³ êîì-
ïîíåíòè á³îëîã³÷íèõ ìåìáðàí (ôîñôîãë³öåðîë³ï³äè, ãàëàêòîãë³-
öåðîë³ï³äè, ñòåðîëè, ñô³íãîë³ï³äè), çàïàñí³ ðå÷îâèíè (òðèãë³öå-
ðèäè) ³ ñèãíàëüí³ ìîëåêóëè (ôîñôî³íîçèòîëè, îêñèë³ï³äè) (Ñîëîâ- 
÷åíêî, 2012). Ë³ï³äè êëàñèô³êóþòü íà îñíîâ³ ¿õ õ³ì³÷íîãî ñêëàäó ³ 
ñòðóêòóðè (Harwood, Jones, 1989; Harwood, Scrimgeour, 2007), 
âëàñòèâîñòåé ñàìîîðãàí³çàö³¿ ó âîäíèõ ñèñòåìàõ (Small, 1968) àáî 
çà á³îñèíòåòè÷íèì ïîõîäæåííÿì (Fahy et al., 2005). Ç ïîãëÿäó 
ìåòàáîë³çìó ðîçð³çíÿþòü ë³ï³äè, äî ¿õ ñêëàäó âõîäÿòü æèðí³ êèñ-
ëîòè, ÿê³ íàçèâàþòü òàêîæ àöèëîë³ï³äàìè, – öå ïåðåâàæíà á³ëü-
ø³ñòü ë³ï³ä³â, âèÿâëåíèõ ó êë³òèíàõ (çäåá³ëüøîãî ãë³öåðîë³ï³äè ³ 
ñô³íãîë³ï³äè), à òàêîæ ë³ï³äè, ùî ìàþòü ³íøå á³îñèíòåòè÷íå ïî-
õîäæåííÿ: ñòåðèíè, ïðåíîëè, ïîë³êåòèäè (Li-Beisson et al., 2015). 
Á³ëüø³ñòü àöèëîë³ï³ä³â ó êë³òèíàõ ïðåäñòàâëåíà ãë³öåðîë³ï³äàìè, 
â ÿêèõ ãë³öåðèí åòåðèô³êîâàíèé ç òðüîìà çàëèøêàìè æèðíèõ 
êèñëîò ó ðàç³ òðèàöèëãë³öåðîë³â (ÒÀÃ) – íåéòðàëüíèõ ãë³öåðîë³-
ï³ä³â, àáî ç äâîìà çàëèøêàìè æèðíèõ êèñëîò ³ ïîëÿðíîþ ãðó- 
ïîþ – ïîëÿðíèõ ãë³öåðîë³ï³ä³â, îñòàíí³ º âàæëèâèìè ñòðóêòóð-
íèìè êîìïîíåíòàìè ìåìáðàí êë³òèíè. Ïîëÿðí³ ë³ï³äè ì³êðîâî-
äîðîñòåé º ïðåäìåòîì ÷èñëåííèõ äåòàëüíèõ äîñë³äæåíü, îñê³ëüêè 
çì³íè ÿê³ñíîãî ³ ê³ëüê³ñíîãî ñêëàäó öèõ ñïîëóê ò³ñíî ïîâ’ÿçàí³ ç³ 
ñòàíîì ìåìáðàí õëîðîïëàñò³â. Íàâïàêè íåéòðàëüíèì ë³ï³äàì, ó 
òîìó ÷èñë³ ÒÀÃ ì³êðîâîäîðîñòåé, ïðèä³ëåíî çíà÷íî ìåíøó óâàãó. 
Ðàí³øå ââàæàëè, ùî öåé êëàñ ë³ï³ä³â ïåðåâàæíî âèêîíóº ôóíê-
ö³þ çàïàñàííÿ ðå÷îâèí òà åíåðã³¿ ³, ÿê íàñë³äîê, õàðàêòåðèçóºòüñÿ 
â³äíîñíî íèçüêîþ ìåòàáîë³÷íîþ àêòèâí³ñòþ. Îñòàíí³ì ÷àñîì íà-
ïðÿì äîñë³äæåíü çì³íþºòüñÿ. Òàê, çíà÷íî çá³ëüøèëàñü ê³ëüê³ñòü 
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ïðàöü, ïðèñâÿ÷åíèõ ÒÀÃ òà ¿õ ðîë³ ó ô³ç³îëîã³¿ êë³òèí ì³êðîâîäî-
ðîñòåé. Îòðèìàíî ö³ëó íèçêó ñâ³ä÷åíü ùîäî ð³çíîìàí³òíîñò³ 
ôóíêö³é ÒÀÃ ó ïðîöåñàõ àäàïòàö³¿ ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³ç-
ì³â äî ð³çíèõ ÷èííèê³â ñåðåäîâèùà: òåìïåðàòóðè, ³íòåíñèâíîñò³ 
îñâ³òëåííÿ, ñîëîíîñò³. 

5.1. Çíà÷åííÿ çàïàñíèõ ë³ï³ä³â ì³êðîâîäîðîñòåé 
äëÿ á³îòåõíîëîã³¿ 

Çàö³êàâëåí³ñòü ë³ï³äàìè ì³êðîâîäîðîñòåé çóìîâëåíà ¿õ âèñîêèì 

ïîòåíö³àëîì ÿê ñèðîâèíè äëÿ ôàðìàöåâòè÷íî¿, õ³ì³÷íî¿ òà õàð÷î-

âî¿ ïðîìèñëîâîñò³ (Hu et al., 2008). Ë³ï³äè íèçêè âèä³â ì³êðîâîäî-

ðîñòåé áàãàò³ íà ö³íí³ ÏÍÆÊ, ó òîìó ÷èñë³ íåçàì³íí³ äëÿ ëþäèíè: 

ë³íîëåâó (Ñ18 : 2), -ë³íîëåíîâó (Ñ18 : 3), àðàõ³äîíîâó (Ñ20 : 4), åé-

êîçàïåíòàºíîâó (Ñ20 : 5), äîêîçàãåêñàºíîâó (Ñ22 : 6) ³ äåÿê³ ³íø³ 

(Cardozo et al., 2007). Ë³ï³äè ì³êðîâîäîðîñòåé º âàæëèâèì êîì-

ïîíåíòîì ðàö³îíó ÿê âîäíèõ îðãàí³çì³â (Brett, Muller, 1997), òàê ³ 

ëþäèíè, ñëóãóþòü äæåðåëîì íå ëèøå áóä³âåëüíîãî ìàòåð³àëó äëÿ 

êë³òèííèõ ìåìáðàí, à é ïîïåðåäíèê³â ñèãíàëüíèõ ³ ðåãóëÿòîðíèõ 

ìîëåêóë, òàêîæ ðå÷îâèí ³ç ïðîòèçàïàëüíîþ ³ òåðàïåâòè÷íîþ àê-

òèâíîñòÿìè (Hansen et al., 1997; Fan, Chapkin, 1998). 

Ì³êðîâîäîðîñò³ – äóæå âåëèêà é ð³çíîìàí³òíà ãðóïà ôîòîñèí- 

òåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â, ÿê³ ìîæíà çàñòîñîâóâàòè ÿê ñèðîâèíó 

äëÿ ïîíîâëþâàíèõ äæåðåë åíåðã³¿. Ìîæëèâîñò³ ¿õ âèêîðèñòàííÿ â 

á³îåíåðãåòèö³ ïî÷àëè äîñë³äæóâàòè íàïðèê³íö³ 1950-õ ðîê³â ï³ñëÿ 

âèñëîâëåííÿ ïðèïóùåííÿ ïðî òå, ùî âóãëåâîäí³ ôðàêö³¿ êë³òèí 

âîäîðîñòåé ïðèäàòí³ äëÿ âèäîáóòêó ãàçó ìåòàíó ìåòîäîì àíàå- 

ðîáíîãî áðîä³ííÿ (Oswald, Golueke, 1960). Çà ðåçóëüòàòàìè äîñë³-

äæåíü, ïðîâåäåíèõ ó 1950-õ ³ 1960-õ ðîêàõ, âñòàíîâëåíî, ùî äå-

ô³öèò êëþ÷îâèõ ïîæèâíèõ ðå÷îâèí, òàêèõ ÿê àçîò àáî ñ³ðêà, ó 

ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ º ïðè÷èíîþ íàêîïè÷åííÿ ë³ï³äíèõ 

âêëþ÷åíü, ç ÿêèõ ìîæíà âèðîáëÿòè á³îïàëèâî. Öÿ êîíöåïö³ÿ áó-

ëà ï³äòðèìàíà ï³ä ÷àñ íàôòîâîãî åìáàðãî ó 1970-ò³ ðîêè, ùî ðåà-

ë³çóâàëîñü ó ïðèéíÿòò³ äåïàðòàìåíòîì åíåðãåòèêè ÑØÀ ïðîãðà-

ìè äîñë³äæåííÿ âîäíèõ âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé (ASP). Ï³ä åã³äîþ 

ASP äîñë³äíèêè ç³áðàëè á³ëüø ÿê 3000 øòàì³â ì³êðîâîäîðîñòåé ³ç 

ð³çíèõ ñåðåäîâèù ³ñíóâàííÿ. Ï³ñëÿ ñêðèí³íãó íà ïðîäóêóâàííÿ 

ë³ï³ä³â ¿õ ä³àïàçîí çâóçèëè äî 300 íàéïåðñïåêòèâí³øèõ, ïåðåâàæ-

íî ïðåäñòàâíèê³â Chlorophyceae (çåëåí³ âîäîðîñò³) i Bacillariophy-

ceae (ä³àòîìîâ³) (Wasw et al., 2014). 
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Îäíîêë³òèííà çåëåíà âîäîð³ñòü Chlamydomonas reinhardtii, ÿêó 
³íîä³ íàçèâàþòü «ôîòîñèíòåçóâàëüí³ äð³æäæ³», çà 100 ðîê³â âè-
â÷åííÿ ñòàëà ìîäåëüíèì îá’ºêòîì äëÿ ãåíåòè÷íèõ, á³îõ³ì³÷íèõ ³ 
á³îòåõíîëîã³÷íèõ äîñë³äæåíü. Âîíà øâèäêî ðîñòå íà ïðîñòèõ ì³-
íåðàëüíèõ ñåðåäîâèùàõ óíàñë³äîê ôîòîñèíòåçó, ìàº ïðîñòèé æèò-
òºâèé öèêë, ãàïëî¿äíèé ãåíîì ó âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ, òîìó åôåê-
òè ìóòàö³é âèÿâëÿþòüñÿ áåç ïîòðåáè ó íàñòóïíèõ ñõðåùóâàííÿõ. 

Ó íèçö³ äîñë³äæåíü ï³äòâåðäæåíî, ùî àçîòíå ãîëîäóâàííÿ ³í-
äóêóº çíà÷íå íàêîïè÷åííÿ íåéòðàëüíèõ ë³ï³ä³â ó êë³òèíàõ Ñhla-
mydomonas reinhardtii òà ³íøèõ ì³êðîâîäîðîñòåé (Chisti, 2007; Deng 
et al., 2009; Deng et al., 2011; Liu, Benning, 2013). Õî÷à Ñ. rein- 
hardtii íå âõîäèòü äî âèä³â ç âåëèêèì âì³ñòîì ë³ï³ä³â, àíàë³ç ¿¿ 

ìåòàáîë³çìó íà ìîëåêóëÿðíîìó ð³âí³ ìîæå äàòè âàæëèâó ³íôîð-
ìàö³þ ïðî ìåõàí³çìè íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â ³ êðîõìàëþ ó â³äïîâ³äü 
íà ñòðåñ äëÿ ³íøèõ âèä³â âîäîðîñòåé, ïåðñïåêòèâí³øèõ ó çàñòî-

ñóâàíí³ ÿê ñèðîâèíè, àëå äëÿ ÿêèõ ìîëåêóëÿðí³ òà ãåíåòè÷í³ ³í-
ñòðóìåíòè á³ëüø îáìåæåí³ (Grossman, 2000; Guschina, Harwood, 
2006; Guschina, Harwood, 2009). Ñ. reinhardtii – ïîøèðåíèé ìî-

äåëüíèé îá’ºêò äëÿ äîñë³äæåííÿ øèðîêîãî ä³àïàçîíó á³îëîã³÷íèõ 
ôóíêö³é, ó òîìó ÷èñë³ ìåòàáîë³çìó êðîõìàëþ ³ ë³ï³ä³â (Ball et al., 
1991), óòâîðåííÿ äæãóòèê³â (Marshall, 2008), ôîòîñèíòåçó (Rocha-

ix, 2002), ñèíòåçó ñïîëóê ³ç á³îåíåðãåòè÷íèì ïîòåíö³àëîì (Kruse 
et al., 2005; Zolotareva et al., 2010) àáî ñòðåñó çà ì³íåðàëüíèì æèâ- 
ëåííÿì (Moellering, Benning, 2010). Íàÿâí³ñòü ñåêâåíîâàíîãî ãå-

íîìó ç êîðåêòíèì ðîçøèôðóâàííÿì òà ³íôîðìàö³ºþ ïðî ìåòàáî-
ë³÷í³ øëÿõè çá³ëüøóº ïðîïóñêíó çäàòí³ñòü àíàë³çó òðàíñêðèïö³é-
íîãî, ïðîòåîìíîãî ³ ìåòàáîë³÷íîãî ïðîô³ë³â äëÿ ç’ÿñóâàííÿ çì³í 

âóãëåöåâîãî, àçîòíîãî òà ë³ï³äíîãî ìåòàáîë³çìó (Merchant et al., 
2007). Íà ñüîãîäí³ äîñë³äæåííÿ òðàíñêðèïö³éíîãî ïðîô³ëþ ó â³ä- 
ïîâ³äü íà çì³íè óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà çàñòîñîâóþòü 

íàé÷àñò³øå, òîä³ ÿê àíàë³ç ïðîòåîìó é ìåòàáîëîìó äëÿ ì³êðîâî-
äîðîñòåé íå òàêèé ïîøèðåíèé. Êð³ì òîãî, òðàíñêðèïòîì³êà, ùî 
áàçóºòüñÿ íà àíàë³ç³ ì³êðî÷³ï³â, çâîðîòí³é òðàíñêðèïö³¿ ³ ëàíöþ-

ãîâ³é ïîë³ìåðàçí³é ðåàêö³¿, íå çàâæäè ñóïðîâîäæóºòüñÿ çì³íàìè 
íà ð³âí³ òðàíñëÿö³¿ òà àêòèâíîñò³ åíçèì³â. Ùîá îòðèìàòè ïîâí³-
øå óÿâëåííÿ ïðî çì³íè ìåòàáîë³çìó ì³êðîâîäîðîñòåé ó â³äïîâ³äü 

íà ñòðåñ, ïîòð³áíî ïàðàëåëüíî äîñë³äæóâàòè çì³íè òðàíñêðèïòî-
ìó, ìåòàáîëîìó ³ àêòèâíîñò³ åíçèì³â ó òàêèõ êë³òèíàõ. 

Âèáóõîâå çðîñòàííÿ çàö³êàâëåíîñò³ äî ÒÀÃ ì³êðîâîäîðîñòåé â 
îñòàííº äåñÿòèë³òòÿ çóìîâëåíî âèçíàííÿì ¿õ ïåðñïåêòèâíîþ ñè-
ðîâèíîþ äëÿ âèðîáíèöòâà á³îïàëèâà òðåòüîãî ³ ÷åòâåðòîãî ïîêî-
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ë³íü (Çîëîòàðüîâà òà ³í., 2008; Çîëîòàðüîâà, Øíþêîâà, 2010; Mu-
tanda et al., 2011; Sharma et al., 2012). Íàéâàæëèâ³øîþ ïåðåâàãîþ 
íîâèõ âèä³â ïàëèâà, ùî âèðîáëÿþòüñÿ ç ÒÀÃ ì³êðîâîäîðîñòåé, º 
«CO2-íåéòðàëüí³ñòü»: ñïàëþâàííÿ òàêîãî ïàëèâà íå ï³äâèùóº çà-
ãàëüíó êîíöåíòðàö³þ öüîãî ïàðíèêîâîãî ãàçó â àòìîñôåð³. Çàãàëîì 
ó ðàç³ ñïàëþâàííÿ á³îïàëèâà ç ì³êðîâîäîðîñòåé â àòìîñôåðó âèä³-
ëÿºòüñÿ íà 78 % ìåíøå ÑÎ2, íà 98 % ìåíøå ñ³ðêîâì³ñíèõ ñïîëóê ³ 
íà 50 % ìåíøå òâåðäèõ ÷àñòî÷îê, í³æ çà ñïàëþâàííÿ ïàëèâà íà 
îñíîâ³ íàôòè ³ ãàçó (Brown, Zeiler, 1993). Á³ëüø òîãî, ó ðàç³ ïðî-
ìèñëîâîãî êóëüòèâóâàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé â³äêðèâàþòüñÿ øèðîê³ 
ìîæëèâîñò³ äëÿ óòèë³çàö³¿ ÑÎ2 ³ ñò³÷íèõ âîä, ùî ì³ñòÿòü îðãàí³÷í³ 
òà ì³íåðàëüí³ çàáðóäíþâàëüí³ ðå÷îâèíè (Park et al., 2011; Pittman 
et al., 2011). Âàæëèâî, ùî îòðèìàííÿ á³îïàëèâà ç ÒÀÃ ì³êðîâîäî-
ðîñòåé íå çàãðîæóº ïðîäîâîëü÷³é áåçïåö³, îñê³ëüêè óñòàíîâêè äëÿ 
¿õ êóëüòèâóâàííÿ íå çàéìàþòü îðíèõ çåìåëü äëÿ âèðîùóâàííÿ 
ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð (Poxleitner et al., 2006). 

Íàêîïè÷åííÿ çàïàñíèõ ë³ï³ä³â ó ì³êðîâîäîðîñòÿõ ðåãóëþºòüñÿ 
ö³ëîþ íèçêîþ ÷èííèê³â íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà. Çàçâè÷àé 
ë³ï³äè íàé³íòåíñèâí³øå ñèíòåçóþòüñÿ çà ³íòåíñèâíîãî ñâ³òëà, 
îñîáëèâî â óìîâàõ äåô³öèòó åëåìåíò³â ì³íåðàëüíîãî æèâëåííÿ, 
çàïàñàþòüñÿ â öèòîïëàçìàòè÷íèõ îëåîñîìàõ ³ ðåóòèë³çóþòüñÿ ó 
ïðîöåñ³ ñèíòåçó ïîëÿðíèõ ë³ï³ä³â ìåìáðàí ³ (àáî) êàòàáîë³çìó â 
òåìðÿâ³ (Thompson, 1996). Âàðòî çàçíà÷èòè, ùî óìîâè, ñïðèÿò-
ëèâ³ äëÿ íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â, º ñòðåñîâèìè äëÿ ì³êðîâîäîðîñòåé: 
âîíè çàâàæàþòü ïîä³ëó êë³òèí ³ óïîâ³ëüíþþòü ð³ñò êóëüòóðè (íà-
êîïè÷åííÿ á³îìàñè), ùî ñóïåðå÷èòü çàâäàííÿì á³îòåõíîëîã³¿ – 
îòðèìàííþ ìàêñèìàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé, 
çáàãà÷åíî¿ ö³ííèìè äëÿ ëþäèíè ñïîëóêàìè (Singh et al., 2011). 
Âèð³øåííÿ ö³º¿ íåòðèâ³àëüíî¿ ïðîáëåìè âêðàé âàæëèâå äëÿ ôî-
òîá³îòåõíîëîã³¿, çàñíîâàíî¿ íà êóëüòèâóâàíí³ ì³êðîâîäîðîñòåé, 
ùî çóìîâëþº àêòóàëüí³ñòü äîñë³äæåííÿ ô³ç³îëîã³¿ ³íäóêö³¿ ñèíòå-
çó ³ äèíàì³êè âì³ñòó çàïàñíèõ ë³ï³ä³â ó öèõ ì³êðîîðãàí³çì³â çà 
ñòðåñ³â ð³çíî¿ ïðèðîäè. Ð³çíîá³÷íå äîñë³äæåííÿ ìåòàáîë³÷íèõ 
çì³í íà ìîëåêóëÿðíîìó ³ ô³ç³îëîã³÷íîìó ð³âíÿõ ïðîâîäèëîñü äëÿ 
ìîäåëüíîãî ðîñëèííîãî îðãàí³çìó Ñhlamydomonas reinhardtii. 
Ñàéò-ñïåöèô³÷íèé ìóòàãåíåç ãåíîìó óìîæëèâëþº îòðèìàííÿ 
øòàì³â Chlamydomonas ç³ çì³íåíèìè á³îõ³ì³÷íèìè øëÿõàìè, ùî äàº 
çìîãó êðàùå çðîçóì³òè ïåðåáóäîâè ìåòàáîë³çìó, ÿê³ ïðèâîäÿòü äî 
íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â ó â³äïîâ³äü íà ñòðåñîâ³ âïëèâè. Âåäåòüñÿ ïî-
øóê êëþ÷îâèõ ðåãóëÿòîð³â, â³äïîâ³äàëüíèõ çà çàïóñê êë³òèííî¿ 
ïðîãðàìè íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â, â³äîêðåìëåííÿ ¿¿ â³ä ïðîãðàì, â³ä- 
ïîâ³äàëüíèõ çà ïðèïèíåííÿ ðîñòó ³ àïîïòîç. 
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5.2. Ñòðóêòóðíà õàðàêòåðèñòèêà ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü 

Òðèàöèëãë³öåðîëè º îñíîâîþ ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü, àáî îëåîñîì 
(â àíãëîìîâí³é ë³òåðàòóð³ – lipid bodies). Çà îïòèìàëüíèõ óìîâ 
ðîñòó êë³òèíè ì³êðîâîäîðîñòåé ì³ñòÿòü íåçíà÷íó ê³ëüê³ñòü ÒÀÃ, 
òàê ñàìî, ÿê ³ îëåîñîì (Merchant et al., 2007; Siaut et al., 2011). 

¯õ ìîæíà â³çóàë³çóâàòè ç âèêîðèñòàííÿì êîíôîêàëüíî¿ ì³êðî-
ñêîï³¿ ìåòîäîì ôàðáóâàííÿ í³ëüñüêèì ÷åðâîíèì (Wang et al., 2009; 
Work et al., 2010). Çà äàíèìè åëåêòðîííî-ì³êðîñêîï³÷íîãî äîñë³-
äæåííÿ, ðîçð³çíÿþòü òðè ìîðôîëîã³÷í³ òèïè êîíñòèòóòèâíèõ âì³ñ-
òèù ë³ï³ä³â Ñhlamydomonas  reinhardtii: ãðàíóëè ñâ³òëî÷óòëèâîãî 
â³÷êà (ñòèãìè); ïëàñòîãëîáóëè, ëîêàë³çîâàí³ ó õëîðîïëàñòàõ, ³ â 

öèòîïëàçì³ – -öèòîîëåîñîìè (Goodson et al., 2011). 

 

Ðèñ. 5.1. Êîíñòèòóòèâí³ òðèàöèëãë³öåðîëîâì³ñí³ âíóòð³øíüîêë³òèíí³ âêëþ-
÷åííÿ Ñhlamydomonas reinhardtii øòàìó sta6: 
à – äâà øàðè ãðàíóë ñâ³òëî÷óòëèâîãî â³÷êà, ùî êîíòàêòóþòü ³ç òèëàêî¿äíîþ ìåìáðà-
íîþ; á – ïëàñòîãëîáóëà (ï), ÿêà êîíòàêòóº ç òèëàêî¿äíîþ ìåìáðàíîþ; ê – êðîõìàëüíà 

ãðàíóëà; â – -öèòîîëåîñîìè, ùî êîíòàêòóþòü ç åíäîïëàçìàòè÷íèì ðåòèêóëóìîì (åð) 

³ ÿäåðíîþ îáîëîíêîþ (ÿ); ã – -öèòîîëåîñîìà (), ÿêà êîíòàêòóº ç ì³òîõîíäð³ºþ (ì); 
õ – õëîðîïëàñò (Goodson et al., 2011) 
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Ãðàíóëè ñâ³òëî÷óòëèâîãî â³÷êà ä³àìåòðîì 75–100 íì óòâîðþ-
þòü ñâ³òëîíåïðîíèêíèé åêðàí ïîçàäó îêðóãëîãî ñâ³òëî÷óòëèâîãî 
ïîòîâùåííÿ ïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè (ðèñ. 5.1, à) (Kreimer, 2009). 
Òàê³ ãðàíóëè ì³ñòÿòü êàðîòèíî¿äè ³ ïåâíèé ñêëàä ÒÀÃ ç ¿õ î÷è-
ùåíî¿ ôðàêö³¿ (Moellering, Benning, 2010). Íà ì³êðîôîòîãðàô³ÿõ 
ãðàíóëè ìàþòü ãåêñàãîíàëüíó ôîðìó, òîìó ëîã³÷íî ïðèïóñòèòè 
íàÿâí³ñòü ô³áðèíîâèõ âîëîêîí ó ñòðóêòóð³ ¿õ îáîëîíêè (Schmidt 
et al., 2006). 

Ïëàñòîãëîáóëè – îêðóãë³, îáìåæåí³ ë³ïîïðîòå¿íîâîþ ìåìáðà-
íîþ âêëþ÷åííÿ ä³àìåòðîì 50–150 íì, õàðàêòåðí³ äëÿ ñòðîìè 
õëîðîïëàñò³â íàçåìíèõ ðîñëèí (Brehelin et al., 2007; Kessler, Vidi, 
2007). Ïîä³áí³ âêëþ÷åííÿ âèÿâëåíî òàêîæ ó ðåçóëüòàò³ åëåêòðîí-
íî-ì³êðîñêîï³÷íîãî äîñë³äæåííÿ Ñhlamydomonas reingardtii (Sager, 
Palade, 1957; Ohad et al., 1967). Äëÿ íèõ òèïîâ³ òî÷êîâ³ êîíòàêòè 
ç ìåìáðàíîþ òèëàêî¿ä³â (äèâ. ðèñ. 5.1, á). 

-Öèòîîëåîñîìè – âêëþ÷åííÿ, ëîêàë³çîâàí³ â öèòîïëàçì³, 
ðîçì³ðîì 250–1000 íì. Ôàðáóþòüñÿ ôëóîðîõðîìàìè (í³ëüñüêèì 
÷åðâîíèì, Bodipy òà ³í.) ó êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñòåé, êóëüòèâî-
âàíèõ çà îïòèìàëüíèõ óìîâ ðîñòó (Walther, Farese, 2009). Á³ëü-
ø³ñòü ³ç íèõ êîíòàêòóº ç åíäîïëàçìàòè÷íèì ðåòèêóëóìîì ³ 
(àáî) ÿäåðíîþ îáîëîíêîþ (äèâ. ðèñ. 5.1, â), ì³òîõîíäð³ÿìè (äèâ. 
ðèñ. 5.1, ã), àöèäîêàëüö³îñîìàìè (â àíãëîìîâí³é ë³òåðàòóð³ – 

acidocalciosomes). -Öèòîîëåîñîìè Ñhlamydomonas reinhardtii ÷àñ-
òî ëîêàë³çîâàí³ ì³æ õëîðîïëàñòîì ³ ïëàçìàòè÷íîþ ìåìáðàíîþ 
(Goodson et al., 2011). 

Çà íåñïðèÿòëèâèõ (ñòðåñîâèõ) óìîâ ðîñòó êîíñòèòóòèâí³ ÒÀÃ-
âì³ñí³ âíóòð³øíüîêë³òèíí³ âêëþ÷åííÿ çì³íþþòüñÿ íà ñòðåñîâ³ 

ôîðìè âì³ñòèëèù ÒÀÃ – -öèòîîëåîñîìè ³ õëîðîïëàñòí³ îëåî-
ñîìè ó êë³òèíàõ Ñhlamydomonas reinhardtii (Goodson et al., 2011). 

-Öèòîîëåîñîìè ïî÷èíàþòü âèÿâëÿòèñü ï³ñëÿ 15 ãîä êóëüòè-
âóâàííÿ íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó, ê³ëüê³ñòü ³ ðîçì³ð òàêèõ âêëþ-
÷åíü çá³ëüøóºòüñÿ ç ÷àñîì â óñ³õ äîñë³äæóâàíèõ øòàìàõ Ñhla-

mydomonas reinhardtii, òîä³ ÿê -öèòîîëåîñîìè ñïîñòåð³ãàþòü äå-
äàë³ ð³äøå ³ çíèêàþòü ï³ñëÿ 24 ãîä êóëüòèâóâàííÿ çà ñòðåñîâèõ 

óìîâ. Öå äàº ï³äñòàâó ïðèïóñòèòè, ùî -öèòîîëåîñîìè º ïîïå- 

ðåäíèêàìè -öèòîîëåîñîì (Goodson et al., 2011), ùî òàêîæ âèÿâ-
ëÿþòü â ìîëîäèõ ³ çð³ëèõ çèãîòàõ. Â÷åí³ äîñë³äèëè á³îõ³ì³÷íèé 
ñêëàä ³ ïðîô³ëü ÒÀÃ î÷èùåíèõ ôðàêö³é òàêèõ âêëþ÷åíü (Moel- 

lering, Benning, 2010). -Öèòîîëåîñîìè Ñ. reinhardtii çàâæäè ëî- 
êàë³çóþòüñÿ ì³æ âíóòð³øíüîþ ïîâåðõíåþ ÷àøîïîä³áíîãî õëîðî-
ïëàñòà ³ ÿäðîì òà àñîö³éîâàí³ ç äâîìà ìåìáðàííèìè ñèñòåìàìè – 
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Ðèñ. 5.2. Ñòðåñîâ³ ôîðìè ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü Ñhlamydomonas reinhardtii øòàìó 
sta6 ï³ñëÿ 15 ãîä ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó: 

à – -öèòîîëåîñîìà (), ùî êîíòàêòóº ç åíäîïëàçìàòè÷íèì ðåòèêóëóìîì (åð) ³ õëîðî-
ïëàñòîì (õ); àê – àöèäîêàëüö³îñîìà; ì – ì³òîõîíäð³ÿ; ÿ – ÿäðî; á – õëîðîïëàñòíà 
îëåîñîìà (õî); ç³ðî÷êîþ ïîçíà÷åíî ïîâåðõíþ ìîíîøàðó, ñòð³ëêîþ – òèëàêî¿äíó îá- 
ãîðòêó (Docampo, 2010) 

 
åíäîïëàçìàòè÷íèì ðåòèêóëóìîì ³ çîâí³øíüîþ ìåìáðàíîþ îáîëîí-
êè õëîðîïëàñòà. Îñîáëèâîñò³ òàêèõ àñîö³àö³é ³ëþñòðóº ðèñ. 5.2, à. 

Õëîðîïëàñòí³ îëåîñîìè õàðàêòåðí³ ëèøå äëÿ ìóòàíòíîãî øòàìó 
Ñhlamydomonas reinhardtii sta6, îñîáëèâ³ñòü ÿêîãî ïîëÿãàº â íåçäàò- 
íîñò³ ñèíòåçóâàòè êðîõìàëü. Òàê³ âêëþ÷åííÿ ç’ÿâëÿþòüñÿ ó õëî-
ðîïëàñòàõ sta6 ï³ñëÿ 12 ãîä ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó ³ çãî-
äîì çàïîâíþþòü óñþ ñòðîìó õëîðîïëàñòà (Goodson et al., 2011). 
Âîíè âêðèò³ ë³ï³äíîþ îáîëîíêîþ, õàðàêòåðíîþ îçíàêîþ òàêèõ 
âêëþ÷åíü òàêîæ º îáãîðòêà ç òèëàêî¿ä³â (äèâ. ðèñ. 5.2, á). Ïðèïóñ-
êàþòü, ùî õëîðîïëàñòí³ îëåîñîìè ìîæóòü ðîçâèâàòèñÿ ³ç ïëàñòî- 
ãëîáóë, îäíî÷àñíî â ì³ñöÿõ òî÷êîâèõ êîíòàêò³â ïëàñòîãëîáóë ³ òè-
ëàêî¿ä³â ôîðìóºòüñÿ òèëàêî¿äíà îáãîðòêà õëîðîïëàñòíèõ îëåîñîì. 

5.3. Á³îõ³ì³÷íèé ñêëàä ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü Ñhlamydomonas 
reinhardtii 

Äîñë³äæåííþ á³îõ³ì³÷íèõ õàðàêòåðèñòèê ñòðåñîâèõ ë³ï³äíèõ 
ò³ëåöü ïðèñâÿ÷åíî íèçêó îãëÿä³â (Murphy, 2001; Fujimoto, Ohsaki, 
2006; Thiele, Spandi, 2008 òà ³í.), â ÿêèõ îïèñàíî çíà÷íó ð³çíîìà-
í³òí³ñòü ñêëàäó ¿õ ÒÀÃ, ãàëàêòîë³ï³ä³â ³ ïðîòå¿í³â çàëåæíî â³ä âè-
äó îðãàí³çì³â, òèï³â êë³òèí ³ ô³ç³îëîã³÷íîãî ñòàíó. Ä³àìåòðè âêëþ-
÷åíü Ñhlamydomonas reinhardtii, âèÿâëåí³ ó ðåçóëüòàò³ ôëóîðåñöåí-
ö³¿ í³ëüñüêîãî ÷åðâîíîãî, âàð³þâàëè â³ä íàéìåíøèõ 0,2 ìêì äî 
 



Ð î ç ä ³ ë  5.  Íàêîïè÷åííÿ íåéòðàëüíèõ ë³ï³ä³â Chlamydomonas reinhardtii 
 

 

 90 

íàéá³ëüøèõ 3 ìêì (Wang et al., 2009). Âîíè çá³ëüøóþòüñÿ óíàñë³-
äîê ÿê ïîñò³éíîãî íàêîïè÷åííÿ ÒÀÃ, òàê ³ çëèòòÿ ì³æ ñîáîþ 
îêðåìèõ ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü (Wang et al., 2009). Õî÷à çà ä³¿ öèòî-
ïëàçìàòè÷íèõ ÷èííèê³â âêëþ÷åííÿ âñåðåäèí³ ³íòàêòíî¿ êë³òèíè 
çäàòí³ çëèâàòèñü ì³æ ñîáîþ, íàòîì³ñòü in vitro íà ñêëÿí³é ïîâåðõ- 
í³ ò³ñíèé êîíòàêò íå ïðèçâîäèòü äî çëèòòÿ. 

Òàêà ñòàá³ëüí³ñòü çóìîâëåíà ìîíîøàðîì ãàëàêòîë³ï³ä³â íà ïî-

âåðõí³ îëåîñîì, ÿêèé âèÿâèëè íà åëåêòðîííèõ ì³êðîôîòîãðàô³ÿõ 

Ñhlamydomonas reinhardtii (Tauchi-Sato et al., 2002). Âèù³ ðîñëèíè 

ì³ñòÿòü àñîö³éîâàí³ ç îëåîñîìàìè òðàíñìåìáðàíí³ ïðîòå¿íè (îëåî- 

çèíè, êàëåîçèíè), ùî áåðóòü ó÷àñòü â óòâîðåíí³ îëåîñîì (Froissard 

et al., 2009), âèçíà÷åíí³ ¿õ ðîçì³ðó (Siloto et al., 1961) ³ äåãðàäàö³¿ 

íàÿâíèõ ó íèõ ë³ï³ä³â (Poxleitner et al., 2006). Âîäîðîñòåâ³ ãåíî-

ìè, ó òîìó ÷èñë³ Ñ. reinhardtii, íå ì³ñòÿòü ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü ãî-

ìîëîãè îëåîçèíó, àëå ì³ñòÿòü ãîìîëîãè ãåí³â êàëåîçèíó (Wang 

et al., 2009). 

Âèñîêîî÷èùåí³ îëåîñîìè ì³ñòÿòü 90 % ÒÀÃ ³ 10 % â³ëüíèõ 

æèðíèõ êèñëîò (ÂÆÊ). Çàëèøêè åòåðèô³êîâàíèõ æèðíèõ êèñëîò 

ó ÒÀÃ ïðåäñòàâëåíî íà 50 % íàñè÷åíèìè æèðíèìè êèñëîòàìè 

(Ñ16, Ñ18) ³ íà 50 % – íåíàñè÷åíèìè æèðíèìè êèñëîòàìè, ïî-

ëîâèíà ç ÿêèõ ó ôîðì³ îëå¿íîâî¿ êèñëîòè (Ñ18 : 1). ÂÆÊ – íà 

50 % Ñ16 ³ íà 50 % Ñ18 (Wang et al., 2009). Ó ïðîöåñ³ ðîñòó â 

ñòðåñîâèõ óìîâàõ ïðîô³ëü æèðíèõ êèñëîò ó ñêëàä³ ÒÀÃ çì³íþ-

ºòüñÿ. 
Òàê, ð³ñò íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó ñóïðîâîäæóºòüñÿ çá³ëüøåí-

íÿì ÷àñòêè íàñè÷åíî¿ æèðíî¿ êèñëîòè ïàëüì³òàòó (Ñ16 : 0) ³ ìîíî-

íåíàñè÷åíî¿ æèðíî¿ êèñëîòè îëåàòó (Ñ18 :
 1  9) ïîð³âíÿíî ç ÏÍÆÊ 

Ñ16 :
 4, Ñ18 :

 3 ( 5, 9, 12) ³ Ñ18 : 3 ( 9, 12, 15), ÷àñòêà ÿêèõ çìåí-
øóºòüñÿ (Siaut et al., 2011; Msanne et al., 2012). Òàêà çì³íà æèð-
íîêèñëîòíîãî ñêëàäó ÒÀÃ ñïðèÿòëèâà äëÿ âèðîáíèöòâà á³îïàëèâà, 
îñê³ëüêè ê³ëüê³ñòü ïîäâ³éíèõ çâ’ÿçê³â ó ìîëåêóë³ çìåíøóºòüñÿ, ùî 
ñòâîðþº á³ëüø â³äíîâëåíèé ïðîô³ëü âóãëåâîäíåâî¿ ñèðîâèíè. 

5.4. Ñïîñîáè ³íäóêö³¿ àêóìóëÿö³¿ ë³ï³ä³â êë³òèíàìè 
Ñhlamydomonas reinhardtii 

Çà îïòèìàëüíèõ óìîâ ðîñòó íàêîïè÷óºòüñÿ á³îìàñà ì³êðîâî-
äîðîñòåé ç â³äíîñíî íèçüêèì âì³ñòîì ë³ï³ä³â, ÿêèé ñòàíîâèòü 
áëèçüêî 5–20 % ìàñè ¿õ ñóõî¿ ðå÷îâèíè. Ïðîöåñè àêóìóëÿö³¿ 
ÒÀÃ ³ ðîñòó ì³êðîâîäîðîñòåé êîíêóðóþòü çà ôîòîñèíòåòè÷í³ 
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àñèì³ëÿòè, òîìó äëÿ ñòèìóëþâàííÿ á³îñèíòåçó ë³ï³ä³â íåîáõ³äíå 
ïåðåïðîãðàìóâàííÿ ô³ç³îëîã³÷íèõ øëÿõ³â îáì³íó âóãëåöþ ³ àçîòó. 
Çà íåñïðèÿòëèâèõ åêîëîã³÷íèõ àáî ñòðåñîâèõ óìîâ áàãàòî ì³êðî-
âîäîðîñòåé çì³íþº øëÿõè á³îñèíòåçó â íàïðÿì³ óòâîðåííÿ ³ íà-
êîïè÷åííÿ íåéòðàëüíèõ ë³ï³ä³â (20–50 % ìàñè ¿õ ñóõî¿ ðå÷îâè-
íè) ïåðåâàæíî ó âèãëÿä³ ÒÀÃ, ùî äàº ¿ì çìîãó âèòðèìàòè íå-
ñïðèÿòëèâ³ óìîâè. Ùîá îòðèìàòè á³îìàñó ì³êðîâîäîðîñòåé ç âå-
ëèêèì âì³ñòîì ë³ï³ä³â, ïîòð³áíî çàñòîñîâóâàòè ñòðåñîâ³ âïëèâè 
àáî ñïåö³àëüí³ ìåòîäè ³íäóêö³¿ á³îñèíòåçó ë³ï³ä³â. Íèæ÷å íàâåäå-
íî îñíîâí³ ìåòîäè ³íäóêö³¿ íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â êë³òèíàìè Ñhla-
mydomonas reinhardtii òà ïîð³âíÿíî ¿õ åôåêòèâí³ñòü. 

Äåô³öèò ì³íåðàëüíîãî æèâëåííÿ ñòâîðþþòü âèêëþ÷åííÿì ìà-
êðîåëåìåíò³â (àçîò, ôîñôîð, ñ³ðêà) ÷è ì³êðîåëåìåíò³â ³ç ñåðåäî-
âèùà êóëüòèâóâàííÿ Ñhlamydomonas reinhardtii. Çà îïòèìàëüíèõ 
óìîâ ðîñòó ÀÒÔ ³ ÍÀÄÔÍ2, îòðèìàí³ ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó, ñïî-
æèâàþòüñÿ â àíàáîë³÷íèõ ðåàêö³ÿõ ãåíåðóâàííÿ á³îìàñè ³ â³äáó-
âàºòüñÿ ðåöèêë³çàö³ÿ ÀÄÔ ³ ÍÀÄÔ+. Êîëè ð³ñò ³ ïîä³ë êë³òèí ïî-
ã³ðøóþòüñÿ ÷åðåç â³äñóòí³ñòü ì³íåðàëüíèõ åëåìåíò³â, çìåíøóºòü-
ñÿ ïóë îñíîâíîãî àêöåïòîðà åëåêòðîí³â ç åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî 
ëàíöþãà ÍÀÄÔ+. Îñê³ëüêè ôîòîñèíòåç êîíòðîëþºòüñÿ ïåðåâàæ-
íî ³íòåíñèâí³ñòþ ñâ³òëà, â³äáóâàºòüñÿ ïåðåâ³äíîâëåííÿ êîìïîíåí-
ò³â öüîãî ëàíöþãà, ùî ìîæå ïðèçâåñòè äî ïîòåíö³éíî íåáåçïå÷-
íî¿ äëÿ êë³òèí ñèòóàö³¿ âíàñë³äîê ãåíåðóâàííÿ â³ëüíèõ ðàäèêàë³â. 
ÍÀÄÔÍ2 ñïîæèâàºòüñÿ ó ïðîöåñ³ á³îñèíòåçó æèðíèõ êèñëîò, òî-
ìó ³íòåíñèô³êàö³ÿ ¿õ ñèíòåçó (ÿê³, ó ñâîþ ÷åðãó, çàïàñàþòüñÿ ó 
ôîðì³ ÒÀÃ) ïîïîâíþº ïóë ÍÀÄÔ+ â óìîâàõ ë³ì³òîâàíîãî ðîñòó. 

Çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ÒÀÃ ó ðåçóëüòàò³ ì³íåðàëüíîãî äåô³öèòó 
çàëåæèòü ÿê â³ä äåô³öèòíîãî åëåìåíòà, òàê ³ â³ä íèçêè ³íøèõ ÷èí-
íèê³â: ñòàí êóëüòóðè, íàÿâí³ñòü äîäàòêîâèõ äæåðåë îðãàí³÷íîãî 
âóãëåöþ, îñîáëèâîñò³ øòàì³â C. reinhardtii. 

Âì³ñò íåéòðàëüíèõ ë³ï³ä³â ï³ä ÷àñ ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ ÒÀÐ 
ï³ñëÿ 4 ä³á êóëüòèâóâàííÿ çà N- i S-äåô³öèòó äëÿ øòàìó Chla-
mydomonas reinhardtii ññ124 çá³ëüøóâàâñÿ íà 136 ³ 123 % â³äïîâ³ä-
íî ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì, äëÿ øòàìó C. reinhardtii ññ125 – íà 
190 ³ 172 % â³äïîâ³äíî (Cakmak et al., 2012). ²íø³ äîñë³äíèêè â³ä- 
áèðàëè êë³òèíè ó ñòàö³îíàðíó ôàçó ðîñòó (Wang et al., 2009). Ï³ñ-
ëÿ 18 ãîä êóëüòèâóâàííÿ íà æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ ç àöåòàòîì 
áåç àçîòó øòàì cw15 ïðîäóêóâàâ 10 íã ÒÀÃ/103 êë., à ìóòàíòíèé 
øòàì (³ç ïîðóøåíèì ñèíòåçîì êðîõìàëþ) cw15sta6 – 17 íã ÒÀÃ/ 
103 êë. (Wang et al., 2009). Ïîð³âíÿííÿì âì³ñòó ë³ï³ä³â ó ï’ÿòè 
ëàáîðàòîðíèõ øòàìàõ C. reinhardtii (ññ124, ññ125, cw15, cc1690, 
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11-32À) òàêîæ âèÿâëåíî âèñîêó âàð³àáåëüí³ñòü ÒÀÃ – â³ä 2 ìêã 
ÒÀÃ/106 äëÿ øòàìó ññ124 äî 11 ìêã ÒÀÃ/106 êë. äëÿ 11-32À. Âè-
çíà÷åííÿ âì³ñòó ÒÀÃ ó òðüîõ ìóòàíòíèõ øòàìàõ ³ç ïîðóøåíèì 
á³îñèíòåçîì êðîõìàëþ (cw15sta1-2, cw15sta6, cw15sta7-1) ïîêàçà-
ëî, ùî áëîêóâàííÿ ñèíòåçó êðîõìàëþ íå ïðèâîäèòü äî ñóïåðàêó-
ìóëÿö³¿ ÒÀÃ ïîð³âíÿíî ç ¿õ ïðÿìèì ïðåäêîì – àðã³í³íîâèì àóê-
ñîòðîôíèì øòàìîì 330. Àâòîðè (Siaut et al., 2011) ä³éøëè âè-
ñíîâêó, ùî âì³ñò ë³ï³ä³â á³ëüø ïðàâèëüíî ïåðåðàõîâóâàòè íà êë³-
òèíó, à íå íà ñóõó ðå÷îâèíó. Òàêîæ âñòàíîâëåíî ïðÿìèé çâ’ÿçîê 
ì³æ çäàòí³ñòþ äî íàêîïè÷åííÿ ÒÀÃ çà ñòðåñîâèõ óìîâ ³ íàÿâí³ñ-
òþ êë³òèííî¿ îáîëîíêè äëÿ ð³çíèõ øòàì³â C. reinhardtii. J. Ìsànnå 
³ ñï³âàâò. (2012) âèâ÷àëè C. reinhardtii ññ125, ùî çðîñòàâ ó ôîòî- 
àâòîòðîôíèõ óìîâàõ (áåç àöåòàòó). Äëÿ äîñë³äæåííÿ êë³òèíè â³ä-
áèðàëè â ñåðåäèí³ åêñïîíåíö³éíî¿ ôàçè ðîñòó. Çàãàëüíèé âì³ñò 
æèðíèõ êèñëîò çà ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó çàëèøàâñÿ â³ä-
íîñíî ñòàëèì ïðîòÿãîì ïåðøèõ 4 ä³á, àëå ïîò³ì ³ñòîòíî ï³äâèùó-
âàâñÿ äî 80 % íà 6-òó äîáó êóëüòèâóâàííÿ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì 
³ ñòàíîâèâ 20 íã/103 êë. 

Õ. Deng òà ñï³âàâò. (2011) äîñë³äæóâàëè âïëèâ äåô³öèòó àçîòó, 
ôîñôîðó, ñ³ðêè, êàë³þ, ìàãí³þ, êàëüö³þ, çàë³çà íà âíóòð³øíüî- 
êë³òèííèé âì³ñò ë³ï³ä³â ó Chlamydomonas reinhardtii øòàìó ññ124 
íà ñåðåäîâèùàõ êóëüòèâóâàííÿ ç îðãàí³÷íèì âóãëåöåì (ÒÀÐ, 
ÍSM) ³ áåç íüîãî (SE, BG-11). Âîíè âñòàíîâèëè, ùî âì³ñò ë³ï³-
ä³â çá³ëüøóâàâñÿ â ðàçè çà äåô³öèòó àçîòó i ñ³ðêè, ïðîòå ëèøå çà 
ðîñòó íà ñåðåäîâèùàõ, çáàãà÷åíèõ îðãàí³÷íèì âóãëåöåì. Íåñòà÷à 
ôîñôîðó, êàë³þ ³ êàëüö³þ íåçíà÷íî ñòèìóëþâàëà íàêîïè÷åííÿ 
ë³ï³ä³â íà òàêèõ ñåðåäîâèùàõ. Äåô³öèò ìàãí³þ i çàë³çà íå âïëèâàâ 
íà âì³ñò ë³ï³ä³â ïðîòÿãîì äîñë³äó. Çàçíà÷èìî, ùî íà ñåðåäîâèùàõ 
áåç îðãàí³÷íîãî âóãëåöþ äåô³öèò äîñë³äæóâàíèõ åëåìåíò³â ìàëî 
ïîçíà÷àâñÿ ÿê íà øâèäêîñò³ ðîñòó, òàê ³ íà âíóòð³øíüîêë³òèííî-
ìó âì³ñò³ ë³ï³ä³â ó òàêèõ êóëüòóðàõ (Deng et al., 2011). 

Âàðòî ï³äêðåñëèòè, ùî â³äì³íí³ñòü äàíèõ, îòðèìàíèõ ð³çíèìè 
äîñë³äíèêàìè äëÿ îäíàêîâèõ øòàì³â Chlamydomonas reinhardtii, 
ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíà ç íåîäíàêîâèì ô³ç³îëîã³÷íèì ñòàíîì êóëü-
òóðè ó ñòàö³îíàðí³é òà åêñïîíåíö³éí³é ôàçàõ ðîñòó. Íà íàøó äóì- 
êó, äîö³ëüí³øå äîñë³äæóâàòè íàêîïè÷åííÿ ÒÀÃ äëÿ êóëüòóð ó 
ñòàö³îíàðí³é ôàç³ ðîñòó. Âèÿâëåíî òàêîæ ïîì³òíèé ïðÿìèé çâ’ÿ-
çîê ì³æ øâèäê³ñòþ íàêîïè÷åííÿ çàïàñíèõ ë³ï³ä³â ³ ð³âíåì ìåòà-
áîë³÷íî¿ àêòèâíîñò³ êë³òèí C. reinhardtii. 

²íø³ ìåòîäè ³íäóêö³¿ àêóìóëÿö³¿ ë³ï³ä³â êë³òèíàìè Chlamydo-
monas reinhardtii. S. Ê³m òà ñï³âàâò. (2013) äîñë³äèëè âïëèâ áðå-
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ôåëüäèíó À íà íàêîïè÷åííÿ îëåîñîì ó êë³òèíàõ Chlamydomonas 
reinhardtii øòàì³â ññ503 ³ ññ125. Â³í ³íäóêóâàâ ñòðåñ åíäîïëàçìà-
òè÷íîãî ðåòèêóëóìà â ð³çíèõ îðãàí³çì³â ïðèãí³÷åííÿì òðàíñïîð-
òó âåçèêóë â³ä åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà äî êîìïëåêñó 
Ãîëüäæ³. Ðàí³øå áóëî âñòàíîâëåíî, ùî òàêèé ñòðåñ àêòèâóº áàãàòî 
ôåðìåíò³â ìåòàáîë³çìó ë³ï³ä³â ó êë³òèíàõ êóêóðóäçè ³ ñî¿, îäíî÷àñ- 
íî òàêîæ çá³ëüøóºòüñÿ íàêîïè÷åííÿ ÒÀÃ ó êë³òèíàõ åíäîñïåðìó 
êóêóðóäçè (Shank et al., 2001). Äîáàâëÿííÿ 75 ìêã/ìë áðåôåëüäè-
íó À ñóïðîâîäæóâàëîñü øâèäêèì (÷åðåç 2 ãîä) íàêîïè÷åííÿì 
îëåîñîì – ôëóîðåñöåíö³ÿ í³ëüñüêîãî ÷åðâîíîãî áóëà ó 2 ðàçè 
âèùà â îáðîáëåíèõ êë³òèíàõ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ïðîòå ÷åðåç 
24 ãîä ôëóîðåñöåíö³ÿ çìåíøóâàëàñü ³ ïåðåâèùóâàëà êîíòðîëüíó 
ëèøå íà 30 %, î÷åâèäíî, ó ðåçóëüòàò³ ðîçâèòêó òîêñè÷íî¿ ä³¿ 
áðåôåëüäèíó À ³ çàãèáåë³ êë³òèí. Àíàë³çîì çì³íè ë³ï³äíîãî ñêëà-
äó åêñòðàêò³â êë³òèí âèÿâëåíî çìåíøåííÿ â³äñîòêîâîãî âì³ñòó 
ä³àöèëãë³öåðîëòðèìåòèëãîìîñåðèíó ³ äèãàëàêòîçèëä³àöèëãë³öåðî-
ëó, òîä³ ÿê âì³ñò ôîñôàòèäèëåòàíîëàì³íó ³ ÒÀÃ çá³ëüøóâàâñÿ â 
îáðîáëåíèõ êë³òèíàõ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ïîä³áíà çì³íà ë³ï³ä- 
íîãî ñêëàäó êë³òèí õàðàêòåðíà ³ äëÿ ³íøèõ ìåòîä³â ñòðåñ-³íäóê-
ö³¿, ùî äàº ï³äñòàâó ïðèïóñêàòè ä³þ çàãàëüíîãî ìåõàí³çìó ¿õ â³ä-
ïîâ³ä³ íà ñòðåñ ð³çíî¿ ïðèðîäè. Äîáàâëÿííÿ àöåòàòó ³ êóëüòèâó-
âàííÿ íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó äîäàòêîâî ñòèìóëþâàëè íàêîïè-
÷åííÿ ÒÀÃ â îáðîáëåíèõ êë³òèíàõ. Îáðîáêà áðåôåëüäèíîì À 
ïðèãí³÷óâàëà ð³ñò ³ ïîä³ë êë³òèí ó çâ’ÿçêó ç äèñáàëàíñîì ë³ï³ä³â ³ 
ë³ïîïðîòå¿í³â ó êë³òèííèõ ìåìáðàíàõ. ²íäóêö³ÿ îëåîñîì çàõèùàº 
êë³òèíè â³ä óøêîäæåííÿ äåíàòóðîâàíèìè ã³äðîôîáíèìè ä³ëÿí-
êàìè ïðîòå¿í³â åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà (Kim et al., 2013). 

Äîñë³äæåíî ñîëüîâó (NaCl) ñòðåñ-³íäóêö³þ íàêîïè÷åííÿ ÒÀÃ 
êë³òèíàìè Chlamydomonas reinhardtii øòàìó ññ124 (Siaut et al., 
2011). Çà êîíöåíòðàö³¿ NaCl 100 ìÌ ó ñåðåäîâèù³ ÒÀÐ âì³ñò ÒÀÃ 
ï³äâèùóâàâñÿ äî 5 ìêã/106 êë., ùî â³äïîâ³äàº éîãî çá³ëüøåííþ çà 
ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó (Siaut et al., 2011). 

Äîáàâëÿííÿ òðèêàðáîíîâèõ êèñëîò, çîêðåìà öèòðàòó, òàêîæ 
ñòèìóëþâàëî óòâîðåííÿ îëåîñîì êë³òèíàìè Chlamydomonas rein-
hardtii øòàìó ññ125 (Wasw et al., 2014). Òàê, äîáàâëÿííÿ 6 ìÌ 
öèòðàòó äî ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ ÒÀÐ ñóïðîâîäæóâàëîñü 
çá³ëüøåííÿì ôëóîðåñöåíö³¿ í³ëüñüêîãî ÷åðâîíîãî â êóëüòóð³ äî 
â³äïîâ³äíîãî ð³âíÿ çà ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó. Ïðîòå òàêèé 
âïëèâ òàêîæ âèÿâèâñÿ ñòðåñîâèì äëÿ êë³òèí, îñê³ëüêè êóëüòóðà 
âòðà÷àëà çåëåíèé êîë³ð (Wasw et al., 2014). 

Óïåðøå ïîâ³äîìëåíî (Min et al., 2014) ïðî ³íäóêö³þ ñèíòåçó 
îëåîñîì äëÿ øòàìó Chlamydomonas reinhardtii øòàìó ññ125 âíàñë³- 
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äîê ïðÿìî¿ äåôîðìàö³¿ ïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè. Åôåêò ðîçâèâàâ-
ñÿ ï³ñëÿ 4 ãîä â³ä ìîìåíòó äåôîðìàö³¿ ³ çáåð³ãàâñÿ ïðîòÿãîì 3 ä³á, 
âîäíî÷àñ ôëóîðåñöåíö³ÿ í³ëüñüêîãî ÷åðâîíîãî ó 3 ðàçè ïåðåâè-
ùóâàëà êîíòðîëüíå çíà÷åííÿ. 

Îòæå, êð³ì äåô³öèòó ì³íåðàëüíîãî æèâëåííÿ ³íø³ ñòðåñîâ³ 
âïëèâè âèÿâèëèñü íå ìåíø åôåêòèâíèìè ³íäóêòîðàìè íàêîïè÷åí-
íÿ ë³ï³ä³â êë³òèíàìè Chlamydomonas reinhardtii. Îäíàê êð³ì ìåòî-
äó ³íäóêö³¿ ³ñíóþòü äîäàòêîâ³ ÷èííèêè, ÿê³ ï³äâèùóþòü íàêîïè-
÷åííÿ ë³ï³ä³â. 

5.5. Øëÿõè ï³äâèùåííÿ åôåêòèâíîñò³ 
íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â Chlamydomonas reinhardtii 

Êð³ì çàçíà÷åíèõ ìåòîä³â ³íäóêö³¿ îëåîñîì ó êë³òèíàõ Chlamy-
domonas reinhardtii ïðîâîäÿòüñÿ ðîáîòè ùîäî âäîñêîíàëåííÿ ìå-
òîä³â âïëèâó ç ìåòîþ îòðèìàííÿ ìàêñèìàëüíîãî âèõîäó ë³ï³ä³â ³ç 
á³îìàñè âîäîðîñòåé. Âèä³ëÿþòü äâà îñíîâí³ íàïðÿìè äîñë³äæåíü: 

 ñòâîðåííÿ ìóòàíòíèõ øòàì³â; 

 ï³äâèùåííÿ âì³ñòó îðãàí³÷íîãî âóãëåöþ â ñåðåäîâèù³ êóëü-
òèâóâàííÿ. 

Âèêîðèñòàííÿ ìóòàíòíèõ øòàì³â Chlamydomonas reinhardtii. 
Íàïðÿìëåíèé ìóòàãåíåç º ïîòóæíèì ³íñòðóìåíòîì ìîëåêóëÿðíî-
á³îëîã³÷íèõ äîñë³äæåíü ôóíêö³îíóâàííÿ øëÿõ³â ìåòàáîë³çìó íå 
ëèøå C. reinhardtii, à é óñ³õ æèâèõ îðãàí³çì³â. Ï³ñëÿ ðîçøèôðó-
âàííÿ ãåíîìó ðîçøèðèëèñü ìîæëèâîñò³ äëÿ ³íñåðö³éíîãî ìóòàãå-
íåçó ç ìåòîþ âèêëþ÷åííÿ ÷è àêòèâóâàííÿ åêñïðåñ³¿ íåîáõ³äíèõ 
ãåí³â. Äëÿ ñòèìóëþâàííÿ ë³ïîãåíåçó ì³êðîâîäîðîñòåé ñòâîðåíî 
ìóòàíòè ç ïîðóøåíèì á³îñèíòåçîì êðîõìàëþ (Li et al., 2010), âè-
êîðèñòàííÿ ÿêèõ ´ðóíòóºòüñÿ íà ã³ïîòåç³ ùîäî êîíêóðåíòíîãî 
ðîçïîä³ëó àñèì³ëÿò³â ì³æ øëÿõàìè á³îñèíòåçó êðîõìàëþ ³ çàïàñ-
íèõ ôîðì ë³ï³ä³â, çîêðåìà ÒÀÃ. Ñòðåñîâèé âïëèâ íà ì³êðîâîäî-
ðîñò³ ñïî÷àòêó ñïðè÷èíþº íàêîïè÷åííÿ êðîõìàëþ ÿê âèñîêî- 
åíåðãåòè÷íîãî ðåçåðâó ³ ëèøå ïîò³ì – ë³ï³ä³â. Ó ðåçóëüòàò³ öèõ 
ñïîñòåðåæåíü çàïðîïîíîâàíî ã³ïîòåçó, çã³äíî ç ÿêîþ, çá³ëüøåííÿ 
âíóòð³øíüîêë³òèííîãî âì³ñòó ë³ï³ä³â ó â³äïîâ³äü íà ñòðåñ ìîæíà 
äîñÿãòè áëîêóâàííÿì á³îñèíòåçó êðîõìàëþ. 

Íàéäîñë³äæåí³ø³ ìóòàíòí³ øòàìè Chlamydomonas reinhardtii – 
sta1-1 (Fahy et al., 2005), sta1-2 (BafJ3), sta6 (BafJ5) i sta7-1 (BafJ6) 
(ðèñ. 5.3). Óñ³ âîíè àáî íå íàêîïè÷óþòü êðîõìàëü âçàãàë³, àáî 
íàêîïè÷óþòü éîãî íå á³ëüø ÿê 5 % â³äíîñíî øòàì³â äèêîãî òè- 
ïó (Zabawinska et al., 2001). Çà âèíÿòêîì øòàìó sta1-1, ùî ïîõî- 
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Ðèñ. 5.3. Âçàºìîçâ’ÿçîê øòàìó äèêîãî òèïó Ñhlamydomonas reinhardtii ññ124 ³ 
ìóòàíòíèõ øòàì³â ³ç ïîðóøåííÿì ñèíòåçó êðîõìàëþ sta1-2 (BafJ3), sta6 
(BafJ5) i sta7-1 (BafJ6) (Siaut et al., 2011) 

 
äèòü â³ä øòàìó äèêîãî òèïó ññ124 (137Ñ) âíàñë³äîê ä³¿ ðåíòãåí³â-

ñüêîãî ìóòàãåíåçó ³ ìàº êë³òèííó ñò³íêó, ³íø³ ìóòàíòè (sta1-2, 

sta6, sta7-1) îòðèìàíî â³ä àðã³í³íîâîãî àóêñîòðîôíîãî øòàìó 330 

(cw15arg7-7) â ðåçóëüòàò³ ³íñåðö³éíîãî ìóòàãåíåçó ³ õàðàêòåðèçó-

þòüñÿ â³äñóòí³ñòþ êë³òèííî¿ ñò³íêè (Siaut et al., 2011). 

Øòàì sta6 äåôåêòíèé çà ìàëîþ ñóáîäèíèöåþ ÀÄÔ-ãëþêîçî-

ï³ðîôîñôîðèëàçè, øòàì sta7-10 äåôåêòíèé çà ³çîàì³ëàçîþ (Work 

et al., 2010). Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü ùîäî ñòèìóëþâàííÿ íàêîïè-

÷åííÿ ë³ï³ä³â çà ñòðåñîâèõ óìîâ ³ç âèêîðèñòàííÿì ìóòàíòíèõ 

øòàì³â Chlamydomonas reinhardtii, â ÿêèõ ïîðóøåíèé ñèíòåç êðî-

õìàëþ, äîñèòü ñóïåðå÷ëèâ³. Â óìîâàõ ðîñòó íà ñåðåäîâèù³ ÒÀÐ 

áåç àçîòó øòàì sta6 ÷åðåç 3  äîáè íàêîïè÷óâàâ ó 2 ðàçè á³ëüøå ÒÀÃ, 

í³æ êîìïëåìåíòàðíèé øòàì sta6-C6 i ñïîð³äíåíèé øòàì cw15 

(Fan, Chapkin, 1998). Øòàì sta6 ìàº íèçêó îñîáëèâîñòåé, çîêðå-

ìà çäàòíèé äî íàêîïè÷åííÿ ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü ó õëîðîïëàñòàõ, 

õàðàêòåðèçóºòüñÿ ï³äâèùåíîþ àêòèâí³ñòþ åíçèì³â ãëþêîíåîãåíå-

çó ³ ãë³îêñèëàòíîãî öèêëó (Miller et al., 2010). Ïðîòå ó äîñë³- 

äæåíí³ M. Siaut òà ñï³âàâò. (2011) íàêîïè÷åííÿ ÒÀÃ áóëî îäíà-

êîâèì ï³ñëÿ 2 ä³á êóëüòèâóâàííÿ íà ñåðåäîâèù³ ÒÀÐ áåç àçîòó 

äëÿ øòàìó sta6 ³ éîãî ïðÿìîãî ïðåäêà øòàìó 330. 
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Ó äîñë³äæåíí³ V. Work òà ñï³âàâò. (2010) çàçíà÷åíî, ùî ðåâåð- 

òàíòè (ç â³äíîâëåíîþ çäàòí³ñòþ äî ñèíòåçó êðîõìàëþ) ìóòàíòíî-

ãî øòàìó sta7-10 íàêîïè÷óþòü á³ëüøå ë³ï³ä³â ï³ñëÿ 4 ä³á ðîñòó íà 

ñåðåäîâèù³ áåç àçîòó. Ó çâ’ÿçêó ç öèì âòðàòà çäàòíîñò³ ñèíòåçóâà-

òè êðîõìàëü ïðî çàïàñ çà ñòðåñîâèõ óìîâ íå çàâæäè ñóïðîâîäæó-

ºòüñÿ ïîñèëåííÿì çäàòíîñò³ íàêîïè÷óâàòè ë³ï³äè ó â³äïîâ³äü íà 

ñòðåñ. 

Çá³ëüøåííÿ âì³ñòó îðãàí³÷íîãî âóãëåöþ â ñåðåäîâèù³ êóëüòèâó-
âàííÿ Ñhlamydomonas reinhardtii. Ì³êðîâîäîðîñò³, ó òîìó ÷èñë³ C. re-
inhardtii, çäàòí³ åôåêòèâíî çàñâîþâàòè åêçîãåíí³ îðãàí³÷í³ ðå÷î-

âèíè, ÿê³ çàëåæíî â³ä ¿õ ïðèðîäè º íå ëèøå äæåðåëàìè âóãëåöþ, 

à é áåðóòü ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ ìåòàáîë³çìó (Ñèâàø òà ³í., 2001; 

Stepanov, Zolotareva, 2015). Çîêðåìà, åêçîãåíí³ îðãàí³÷í³ ñïîëóêè 

âïëèâàþòü íà ÿê³ñíèé ³ ê³ëüê³ñíèé ñêëàä æèðíèõ êèñëîò ó ë³ï³-

äàõ ì³êðîâîäîðîñòåé (Mykhaylenko et al., 2004). 

Ââàæàþòü, ùî äëÿ ì³êñîòðîôíîãî ðîñòó Chlamydomonas rein-
hardtii ÿê äæåðåëî âóãëåöþ òà åíåðã³¿ ìîæå âèêîðèñòîâóâàòèñü 

ëèøå àöåòàò (Ramanan et al., 2013). Çà éîãî íàÿâíîñò³ â ñåðåäîâè-

ù³ êóëüòèâóâàííÿ ïîë³ïøóþòüñÿ ïîêàçíèêè ðîñòó ³ çá³ëüøóºòüñÿ 

âì³ñò ë³ï³ä³â ïîð³âíÿíî ç ôîòîàâòîòðîôíèì ðîñòîì. Ìè âñòàíî-

âèëè, ùî ð³ñò C. reinhardtii ñòèìóëþºòüñÿ òàêîæ ìåòàíîëîì (Ñòå-

ïàíîâ, Çîëîòàðüîâà, 2011; Stepanov, Zolotareva, 2011, 2015). Ì³ê-

ñîòðîôíèé ð³ñò C. reinhardtii øòàìó sta6 ñóïðîâîäæóºòüñÿ çá³ëü-

øåííÿì âì³ñòó ë³ï³ä³â ó 6 ðàç³â, à øâèäê³ñòü ðîñòó ï³äâèùóºòüñÿ 

â 3 ðàçè ïîð³âíÿíî ç ôîòîàâòîòðîôíèì ðîñòîì çà íîðìàëüíèõ 

óìîâ. Äåô³öèò àçîòó äîäàòêîâî ñòèìóëþâàâ íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â 

ó ì³êñîòðîôí³é êóëüòóð³ íà 40 % ï³ñëÿ 3 ä³á, â àâòîòðîôí³é êóëü-

òóð³ ¿õ âì³ñò çá³ëüøóâàâñÿ ó 5 ðàç³â, àëå íå äîñÿãàâ â³äïîâ³äíîãî 

ð³âíÿ â ì³êñîòðîôí³é êóëüòóð³ (Ramanan et al., 2013). ²íøèé êî-

ëåêòèâ àâòîð³â òàêîæ äîñë³äæóâàâ âïëèâ àöåòàòó íà íàêîïè÷åííÿ 

ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü C. reinhardtii øòàìó sta6. Çà äîáàâëÿííÿ 20 ìÌ 

àöåòàòó ï³ñëÿ 2 ä³á äåô³öèòó àçîòó ïîñèëþâàëîñü óòâîðåííÿ ë³ï³-

ä³â ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì áåç àöåòàòó, ùî ñóïðîâîäæóâàëîñü ï³ä- 

íÿòòÿì êë³òèí íà ïîâåðõíþ ñåðåäîâèùà êóëüòèâóâàííÿ ç âèíèê-

íåííÿì ¿õ ïë³âêè (Goodson et al., 2011). 

Òàêèì ÷èíîì, íàÿâí³ñòü îðãàí³÷íîãî âóãëåöþ â ñåðåäîâèù³ 

êóëüòèâóâàííÿ ó ôîðì³ àöåòàòó ñòèìóëþº íå ëèøå ìåòàáîë³÷íó 

àêòèâí³ñòü ³ ð³ñò êóëüòóðè Chlamydomonas reinhardtii, à é íàêîïè-

÷åííÿ çàïàñíèõ ë³ï³ä³â ó ôîðì³ ÒÀÃ çà ðîñòó êóëüòóðè ó ñòðåñî-

âèõ óìîâàõ. 
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Рис. 2.2. Основні способи отримання біоводню (Hallenbeck, 2012)



Рис. 2.5. Моделі ензимів (А, Б, В), які продукують водень (Khetkornetal., 2017)



Рис.  3.1. Модель лігандного оточення Н-кластера в активному центрі HYDA1 
Chlamydomonas reinhardtii. Шляхи електронів, протонів і водню (Н2), що над-
ходять до або виходять з каталітично активного Fed, позначено помаранчевим, 
зеленим або фіолетовим кольорами відповідно. Амінокислотні залишки, які 
стабілізують ліганди CN–, позначено синім, ті, що беруть участь у транспортуванні 
протонів, — зеленим кольором (Chlamydomonas, Hippler, 2017)





←
Рис.  4.1.  Стадії продукування водню (I—V) Chlorophyceae reinhardtii (a) на 
безсірковому середовищі без доступу повітря і метаболічні процеси у хло-
ропластах (б) залежно від фаз і вмісту кисню у середовищі культивування
(аеробно, анаеробно, мікроаеробно) (Оеу et al., 2016)
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Îòæå, âèêîðèñòàííÿ Chlamydomonas reinhardtii ÿê ìîäåëüíîãî 
îá’ºêòà äëÿ äîñë³äæåííÿ çäàòíîñò³ ì³êðîâîäîðîñòåé äî íàêîïè-
÷åííÿ çàïàñíèõ ë³ï³ä³â ó ñòðåñîâèõ óìîâàõ ðîñòó äàº çìîãó ïîð³â-
íÿòè åôåêòèâíîñò³ ð³çíîìàí³òíèõ ñòðåñîâèõ âïëèâ³â íà ³íäóêö³þ 
ë³ïîãåíåçó. Íàéåôåêòèâí³øèì ïðèðîäíèì îáîðîòíèì ³ íàéìåíø 
çàòðàòíèì ñòðåñîâèì âïëèâîì ââàæàþòü ñòâîðåííÿ äåô³öèòó àçî-
òó â ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ. Çà óìîâ í³òðîãåíîâîãî ñòðåñó íà-
ÿâí³ñòü àöåòàòó äîäàòêîâî çá³ëüøóº íàêîïè÷åííÿ ë³ï³ä³â. Âèêî-
ðèñòàííÿ ìóòàíòíèõ øòàì³â C. reinhardtii òàêîæ äàº çìîãó çá³ëü-
øèòè âíóòð³øíüîêë³òèííèé âì³ñò ë³ï³ä³â çà ñòðåñîâèõ óìîâ. Íå-
çâàæàþ÷è íà ñó÷àñí³ äîñÿãíåííÿ â ãàëóç³ ìîëåêóëÿðíî¿ á³îëîã³¿ òà 
ãåííî¿ ³íæåíåð³¿, â³äîêðåìèòè ôàêòîð ³íäóêö³¿ íàêîïè÷åííÿ ë³ï³-
ä³â â³ä ñòðåñîâîãî ôàêòîðà íå âäàºòüñÿ, òîáòî ³íäóêö³ÿ ë³ïîãåíåçó 
çàâæäè ñóïðîâîäæóºòüñÿ ïðèãí³÷åííÿì ðîñòó. Ç ïîãëÿäó îòðè-
ìàííÿ ç ì³êðîâîäîðîñòåé ñèðîâèíè, çáàãà÷åíî¿ ë³ï³äàìè, âàæëè-
âî íå ëèøå ìàêñèìàëüíî çá³ëüøèòè âíóòð³øíüîêë³òèííèé âì³ñò 
ë³ï³ä³â, à é çàáåçïå÷èòè âèæèâàí³ñòü ³ øâèäêå â³äíîâëåííÿ ðîñòó 
êóëüòóðè. 
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Ð²ÇÍÎÌÀÍ²ÒÍ²ÑÒÜ  
ÏÎË²ÑÀÕÀÐÈÄ²Â ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ: 

ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ, ÑÈÍÒÅÇ ² ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÈ 
 
 
 
 
 

 
Âîäîðîñò³ – íàäçâè÷àéíî ð³çíîìàí³òíà ãðóïà îðãàí³çì³â, ÿê³ 

çàáåçïå÷óþòü ïðèáëèçíî 50 % ùîð³÷íîãî ãëîáàëüíîãî âèðîáíèö-
òâà îðãàí³÷íèõ ðå÷îâèí ³ ìàéæå 98 % ïðîäóêòèâíîñò³ îêåàí³â â 
ðåçóëüòàò³ ôîòîñèíòåòè÷íî¿ ô³êñàö³¿ àòìîñôåðíî¿ ³ ðîç÷èíåíî¿ ó 
âîä³ âóãëåêèñëîòè (Pal, Choudhury, 2014). Õî÷à âîäîðîñò³ ñèíòå-
çóþòü ñïîëóêè ç ð³çíîìàí³òíîþ á³îëîã³÷íîþ àêòèâí³ñòþ, òàê³ ÿê 
â³òàì³íè, àíòèêîàãóëÿíòè, àíòèîêñèäàíòè, àíòèá³îòèêè, ³ìóíî- 
ñòèìóëÿòîðè ³ àäàïòîãåíè, çäàòí³ íàêîïè÷óâàòèñÿ ó êë³òèíàõ ìàê- 
ðî- (Ueno, et al., 2012; Qi, Sun, 2015) ³ ì³êðîâîäîðîñòåé (Da Silva 
Vaz et al., 2016; Mokrosnop et al., 2016), ¿õ ôàðìàêîëîã³÷íèé ïî-
òåíö³àë ïðàêòè÷íî íå âèêîðèñòîâóºòüñÿ. Ùîð³÷íå ñâ³òîâå âèðîá-
íèöòâî ïîë³ñàõàðèä³â ³ç ìîðñüêî¿ á³îìàñè ñòàíîâèòü ïðèáëèçíî 

25–30 ìëí ò íà ð³ê (De Jesús Paniagua-Michel et al., 2014). 
Âîäîðîñò³ ïðîäóêóþòü øèðîêèé ñïåêòð ïîë³ñàõàðèä³â, áàãàòî 

ç ÿêèõ ñïåöèô³÷í³ äëÿ öèõ ðîñëèí ³ â³äñóòí³ â íàçåìí³é ôëîð³ òà 
ôàóí³. ¯õ çàçâè÷àé â³äíîñÿòü äî îäí³º¿ ³ç òðüîõ ãðóï: 1) öèòî- 
çîëüí³ ïîë³ñàõàðèäè, ùî çàïàñàþòü ô³êñîâàí³ â ïðîöåñ³ ôîòîñèí-
òåçó âóãëåöü ³ åíåðã³þ; 2) ïîë³ñàõàðèäè êë³òèííèõ ñò³íîê ç óðàõó-
âàííÿì ïåïòèäîãë³êàí³â ³ ë³ïîïîë³ñàõàðèä³â; 3) ïîë³ñàõàðèäè, ùî 
âèä³ëÿþòüñÿ â ïîçàêë³òèííå ñåðåäîâèùå ó âèãëÿä³ êàïñóë àáî á³î- 
ïë³âîê – åêçîïîë³ñàõàðèäè (ÅÏÑ). 

Ó öüîìó ðîçä³ë³ ðîçãëÿíóòî ñó÷àñí³ äàí³ ùîäî ñòðóêòóðè, ô³-
ç³îëîã³÷íî¿ ðîë³, âëàñòèâîñòåé ³ á³îòåõíîëîã³÷íîãî çíà÷åííÿ îñ-
íîâíèõ êëàñ³â ïîë³ñàõàðèä³â âîäîðîñòåé. 

6.1. Çàïàñí³ ïîë³ñàõàðèäè âîäîðîñòåé 

Âì³ñò çàïàñíèõ ïîë³ñàõàðèä³â ó êë³òèíàõ âîäîðîñòåé âàð³þº ó 
øèðîêèõ ìåæàõ. Âîíè íàêîïè÷óþòüñÿ íà ïåâíèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ 
ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó, çàçâè÷àé â ïåð³îäè ³íòåíñèâíî¿ ôîòîñèíòåòè÷-
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íî¿ àêòèâíîñò³, à ïîò³ì ã³äðîë³çóþòüñÿ ç âèâ³ëüíåííÿì âóãëåâîä-
íèõ ìîíîìåð³â äëÿ ï³äòðèìêè êë³òèííîãî ìåòàáîë³çìó. 

Ôîòîñèíòåòè÷íà ô³êñàö³ÿ ä³îêñèäó âóãëåöþ ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
óòâîðåííÿì çàïàñíèõ ïðîäóêò³â, òàêèõ ÿê ðîç÷èíí³ öóêðè (íà-
ïðèêëàä, ñàõàðîçà) àáî íåðîç÷èíí³ ïîë³ñàõàðèäè. Õî÷à ñàõàðîçà º 
îñíîâíîþ òðàíñïîðòíîþ ôîðìîþ âóãëåâîä³â íà ñâ³òë³, çàïàñí³ 
ïîë³ñàõàðèäè çàáåçïå÷óþòü òèì÷àñîâå äåïî âóãëåöþ ³ åíåðã³¿ äëÿ 
ïîòðåá í³÷íîãî ìåòàáîë³çìó âîäîðîñòåé. Óñ³ çàïàñí³ ïîë³ñàõàðèäè 
âîäîðîñòåé º ãîìîïîë³ìåðàìè ãëþêîçè, ¿õ ðîçð³çíÿþòü çà ãë³êî-
çèäíèì çâ’ÿçêîì ì³æ ¿¿ çàëèøêàìè. Ó ïîë³ñàõàðèäàõ êðîõìàëüíî-
ãî òèïó (êðîõìàëü, ôëîðèäíèé êðîõìàëü ³ ãë³êîãåí) ìîíîìåðè 

çâ’ÿçàí³ ì³æ ñîáîþ -(14)- ³ -(16)-ãë³êîçèäíèìè çâ’ÿçêàìè. 
Ïîë³ñàõàðèäè ëàì³íàðèíó (ëàì³íàðèí, õðèçîëàì³íàðèí ³ ïàðàì³-
ëîí) ñêëàäàþòüñÿ ³ç çàëèøê³â ãëþêîçè, ç’ºäíàíèõ ì³æ ñîáîþ 

-(13)- ³ -(16)-ãë³êîçèäíèìè çâ’ÿçêàìè. 
Êðîõìàëü º çàïàñíèì ïîë³ñàõàðèäîì çåëåíèõ âîäîðîñòåé. Â³í 

íàêîïè÷óºòüñÿ âñåðåäèí³ õëîðîïëàñòà ï³ä ÷àñ ñâ³òëîâî¿ ôàçè ³ 
âèòðà÷àºòüñÿ â òåìðÿâ³. Êðîõìàëüí³ çåðíà çåëåíèõ âîäîðîñòåé 
ì³ñòÿòü ÿê àì³ëîïåêòèí, òàê ³ àì³ëîçó, àëå ¿õ ñï³ââ³äíîøåííÿ âà-
ð³þº çàëåæíî â³ä óìîâ çðîñòàííÿ. Íàêîïè÷åííÿ êðîõìàëþ ó õëî-
ðîïëàñòàõ çàëåæèòü â³ä ÷àñó äîáè ÿê ïðè áåçïåðåðâíîìó îñâ³ò-
ëåíí³, òàê ³ â ö³ëîäîáîâ³é òåìðÿâ³, ùî âêàçóº íà öèðêàäíèé êîí-
òðîëü éîãî á³îñèíòåçó (Ral et al., 2006). Â îñâ³òëåíèõ êë³òèíàõ 
Chlamydomonas êðîõìàëüí³ ãðàíóëè íàêîïè÷óþòüñÿ íàâêîëî ï³-
ðåíî¿ä³â, à â òåìðÿâ³ ÷àñòî÷êè êðîõìàëþ ðîçñ³ÿí³ ïî âñüîìó ìàò-
ðèêñó õëîðîïëàñò³â (Harris, 1989). Á³îñèíòåç êðîõìàëþ ïî÷èíà-
ºòüñÿ ç ïåðåòâîðåííÿ ãëþêîçà-1-ôîñôàòó íà ÀÄÔ-ãëþêîçó, ÿêà 
º äîíîðîì âóãëåöþ äëÿ ïîäîâæåííÿ ëàíöþãà êðîõìàëþ ÷åðåç 

-1,4-ãë³êîçèäíèé çâ’ÿçîê (Zabawinski et al., 2001). Ïîë³ìåðèçàö³ÿ 
êàòàë³çóºòüñÿ äâîìà ³çîôîðìàìè êðîõìàëüñèíòàçè: ðîç÷èííî¿ 
êðîõìàëüñèíòàçè ³ çâ’ÿçàíî¿ ç ãðàíóëîþ êðîõìàëüñèíòàçè (Smith 
et al., 1997). 

×åðâîí³ âîäîðîñò³ (Rhodophyceae) íàêîïè÷óþòü ïîçàïëàñòèä-
í³ ãðàíóëè ôëîðèäíîãî êðîõìàëþ, ñòðóêòóðíî ïîä³áíîãî äî ãðà-
íóë êðîõìàëþ ó âèùèõ ðîñëèí, àëå íà â³äì³íó â³ä îñòàíí³õ âîíè 
íå ì³ñòÿòü àì³ëîçè. Åêñòðàïëàñòèäíèé ñèíòåç êðîõìàëþ ó ÷åðâî-

íèõ âîäîðîñòÿõ êàòàë³çóºòüñÿ ÓÄÔ-ãëþêîçàñåëåêòèâíîþ -ãëþ-
êàíñèíòàçîþ, àíàëîã³÷íî ñèíòåçó ãë³êîãåíó â öèòîïëàçì³ â ³íøèõ 
åóêàð³îò (Viola et al., 2001). 

Òàêèì ÷èíîì, ìåòàáîë³çì êðîõìàëþ ó ÷åðâîíèõ ³ çåëåíèõ âî-
äîðîñòåé ïîâí³ñòþ â³äð³çíÿºòüñÿ. Ó ÷åðâîíèõ âîäîðîñòåé ñèíòå-
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çóºòüñÿ ôëîðèäíèé êðîõìàëü, ÿêèé àêóìóëþºòüñÿ ïîçà ïëàñòè-
äàìè, â öèòîïëàçì³, à ñóáñòðàòîì êðîõìàëüñèíòàçè º íå ÀÄÔ-, à 
ÓÄÔ-ãëþêîçà (Zabawinski et al., 2001). 

Îñíîâíà çàïàñíà ðå÷îâèíà ó êðèïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé – 

êðîõìàëü, ùî â³äêëàäàºòüñÿ ì³æ äðóãîþ ³ òðåòüîþ ìåìáðàíàìè 

õëîðîïëàñòà. Ç óñ³õ âîäîðîñòåé ò³ëüêè ó êðèïòîô³òîâèõ êðîõìàëü 

äåïîíóºòüñÿ â öüîìó ì³ñö³. Íà â³äì³íó â³ä çåëåíèõ âîäîðîñòåé 

ñèíòåç êðîõìàëþ ó êðèïòîô³òîâèõ íå çàëåæèòü â³ä öèðêàäíèõ 

ðèòì³â ³ ñòðîãî ðåãóëþºòüñÿ ñâ³òëîì. Åêñïðåñ³ÿ ãåíà, ÿêèé êîäóº 

êðîõìàëüñèíòàçó, – ôåðìåíòó, ïîâ’ÿçàíîãî ç ãðàíóëîþ òà êàòàë³-

çóþ÷îãî ñèíòåç àì³ëîçè, áóëà ìàêñèìàëüíîþ â ñåðåäèí³ ñâ³òëîâî¿ 

ôàçè ³ çíèæóâàëàñÿ äî ì³í³ìàëüíîãî ð³âíÿ â í³÷íèé ÷àñ. ßê ³ ó 

÷åðâîíèõ âîäîðîñòåé, â³í ì³ñòèòü á³ëüøå àì³ëîïåêòèíó, í³æ àì³-

ëîçè, òîìó ç éîäîì äàº ÷åðâîíå çàáàðâëåííÿ (Haferkamp et al., 

2006). 

Îñíîâíèé çàïàñíèé ïîë³ñàõàðèä Phaeophyta – ëàì³íàðèí, ùî 

º ë³í³éíèì ëàíöþãîì çàëèøê³â ãëþêîçè, ïîâ’ÿçàíèõ ïåðåâàæíî 

-(13)-ãë³êîçèäíèìè çâ’ÿçêàìè ç íåâåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ -(16)-

çâ’ÿçê³â (Adams et al., 2009). Òàêèì æå òèïîì ãë³êîçèäíîãî 

çâ’ÿçêó ç’ºäíàí³ çàëèøêè ãëþêîçè ó õðèçîëàì³íàðèí³ – çàïàñíî-

ìó ïðîäóêò³ Chrysophyceae, Xanthophyceae ³ Bacillariophyta. Öå 

â³äð³çíÿº çàçíà÷åí³ òàêñîíè â³ä á³ëüøîñò³ æèâèõ îðãàí³çì³â, ÿê³ 

çàïàñàþòü -1,4-ãëþêàí (ãë³êîãåí àáî êðîõìàëü). Ñï³ââ³äíîøåí-

íÿ çâ’ÿçê³â -(13) äî -(16) ñòàíîâèòü 15 : 1 ó ëàì³íàðèíó ³ 

11 : 1 – ó õðèçîëàì³íàðèíó (Michel et al., 2010). 

Äëÿ áóðèõ âîäîðîñòåé õàðàêòåðíèé óí³êàëüíèé ìåòàáîë³çì 

âóãëåöþ. Ïðîäóêò ôîòîàñèì³ëÿö³¿ D-ôðóêòîçà-6-ôîñôàò íå âèêî-

ðèñòîâóºòüñÿ äëÿ îòðèìàííÿ ñàõàðîçè, à êîíâåðòóºòüñÿ â D-ìà-

í³ò. Íà ïðèêëàä³ áóðî¿ âîäîðîñò³ Ectocarpus siliculosus âñòàíîâëå-

íî, ùî âîíà ìàº ïîâíèé íàá³ð ôåðìåíò³â äëÿ ñèíòåçó ìàí³òó, ëà-

ì³íàðèíó ³ òðåãàëîçè, à ôåðìåíòè, ÿê³ êàòàë³çóþòü ñèíòåç ñàõàðî-

çè, êðîõìàëþ ³ ãë³êîãåíó, ïîâí³ñòþ â³äñóòí³ (Michel et al., 2010). 

Ì³êðîâîäîðîñò³ êëàñó Euglenophyta íàêîïè÷óþòü ïàðàì³-

ëîí – ô³áðèëÿðíèé íåðîçãàëóæåíèé -(13)-ãëþêàí (Barsanti 

et al., 2011; Mokrosnop, 2018). Ó êë³òèíàõ Euglåna gracilis ïîë³ñàõà-

ðèä çàïàñàºòüñÿ ó ôîðì³ âèñîêîêðèñòàë³çîâàíèõ ãðàíóë ³ êîìïëåê- 

ñó ô³áðèëÿðíèõ ñòðóêòóð, ëîêàë³çîâàíèõ ó öèòîïëàçì³ é îòî÷åíèõ 

ìîíîìåìáðàíîþ (Kiss et al., 1988; Baumer et al., 2001). Ð³âåíü 

êðèñòàë³çàö³¿ ãðàíóë ïàðàì³ëîíó äîñÿãàº 90 %, ùî â³äð³çíÿº öåé 

ïîë³ñàõàðèä â³ä ³íøèõ çàïàñíèõ ïðîäóêò³â ðîñëèí ³ âîäîðîñòåé. 
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Ì³êðîô³áðè ãðàíóë çàâòîâøêè 4–10 íì îá’ºäíóþòüñÿ ïî òðè ³ 
ôîðìóþòü íåðîçãàëóæåí³ ñï³ðàë³. Ìîëåêóëÿðíà ìàñà ïàðàì³ëîíó 
ïåðåâèùóº 500 êÄà (Baumer et al., 2001). Ãðàíóëè ïàðàì³ëîíó 
ìîæóòü õàîòè÷íî ðîçïîä³ëÿòèñÿ â öèòîïëàçì³ àáî íàêîïè÷óâàòè-
ñÿ â ä³ëÿíö³ ï³ðåíî¿äà êë³òèí E. gracilis. Çàçâè÷àé, ÷èì á³ëüøå 
ðîçì³ð ãðàíóë, òèì ìåíøå ¿õ ê³ëüê³ñòü ó êë³òèí³ (Barsanti et al., 
2001). Íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â E. gracilis ñèëüíî ñòèìóëþºòüñÿ 
çà äåÿêèõ òèï³â ì³êñîòðîôíîãî ³ ãåòåðîòðîôíîãî æèâëåííÿ, ïðè 
öüîìó éîãî âì³ñò ìîæå äîñÿãàòè 95 % ìàñè êë³òèí E. gracilis (Kiss 
et al., 1988; Mokrosnop, 2018). 

Îñê³ëüêè çàïàñí³ ïîë³ñàõàðèäè âîäîðîñòåé º ïîë³ãëþêàíàìè, 
âèâ÷àºòüñÿ ìîæëèâ³ñòü ¿õ âèêîðèñòàííÿ äëÿ âèðîáíèöòâà á³îåòà-
íîëó òðåòüîãî ïîêîë³ííÿ (Al Abdallah et al., 2016). Òàêîæ ïîêàçà-
íî ìîæëèâ³ñòü êîíâåðòàö³¿ êðîõìàëþ äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ïðîäóêó-
âàííÿ ìîëåêóëÿðíîãî âîäíþ ïðè îñâ³òëåíí³ çåëåíèõ âîäîðîñòåé 
(Chlamydomonas reinhardtii, Scenedesmus obliquus, Chlorella) â àíà- 
åðîáíèõ óìîâàõ (Zolotareva et al., 2010; Eroglu, Melis, 2011). 

6.2. Áóäîâà êë³òèííèõ ñò³íîê ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé 

Êë³òèíí³ ñò³íêè ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê 
äâîôàçíó ñèñòåìó, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç êðèñòàë³÷íî¿ ôàçè (ñêåëåò) ³ 
àìîðôíî¿ ôàçè (ìàòðèöÿ) ç ïåðåâàæàííÿì ìàòðè÷íèõ êîìïîíåí-
ò³â íàä ñêåëåòíèìè. Äëÿ ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé õàðàêòåðíà âåëèêà 
ð³çíîìàí³òí³ñòü ïîçàêë³òèííîãî ìàòðèêñó, âëàñòèâîñò³ ÿêîãî âè-
â÷åí³ äåòàëüíî ëèøå äëÿ â³äíîñíî íåâåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ òàêñîí³â. 
Îñíîâíèìè êîìïîíåíòàìè êë³òèííèõ ñò³íîê ìîðñüêèõ âîäîðîñ-
òåé º âóãëåâîäè. Ì³êðîô³áðèëè öåëþëîçè ÷àñòî ñëóãóþòü êàðêà-
ñîì êë³òèííèõ ñò³íîê, òîä³ ÿê ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè ìàòðè÷- 
íèõ êîìïîíåíò³â, éìîâ³ðíî, â³ä³ãðàþòü êëþ÷îâó ðîëü â àäàïòàö³¿ 
äî îñìîòè÷íîãî ñòðåñó (Deniaud-Bouet et al., 2014). 

Çåëåí³ âîäîðîñò³ (Ulvophyceae) êð³ì öåëþëîçè ìîæóòü ì³ñòè-

òè òàê³ ô³áðèëÿðí³ êîìïîíåíòè, ÿê (14)--ìàíàíè àáî (13)--
êñèëàíè (Domozych et al., 2012). Ó äåÿêèõ âèä³â ðîäó Ulva äî êë³-
òèííèõ ñò³íîê âêëþ÷åí³ äâà îñíîâíèõ ïîë³ñàõàðèäè – öåëþëîçà 
òà óëüâàí, à òàêîæ äâà ì³íîðíèõ – êñèëîãëþêàí ³ ãëþêóðîíàí. 
Êñèëîãëþêàíè ³ öåëþëîçà ðîçì³ùåí³ ïî êðàÿì êë³òèííî¿ ñò³íêè, 
óëüâàíè óòâîðþþòü ³îíí³ çâ’ÿçêè ç ãëþêóðîíàíîì ³ ïåðåâàæíî 
ëîêàë³çóºòüñÿ âñåðåäèí³ êë³òèííî¿ ñò³íêè. Á³ëêè çâ’ÿçóþòüñÿ ç 
ãëþêóðîíîâèìè çàëèøêàìè (Lahaye, Robic, 2007). Äåÿê³ âèäè Co- 
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dium (Bryopsidales, Chlorophyta) ì³ñòÿòü (14)--ìàíàí ÿê ô³áðè-
ëÿðíèé êîìïîíåíò ³ ê³ëüêà ìàòðè÷íèõ ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõà-

ðèä³â: -(13)-D-ãàëàêòàíè, -(13)-L-àðàá³íàíè, -(14)-D-
ìàíàíè. Ãë³êîïðîòå¿íè ç âåëèêèì âì³ñòîì ã³äðîêñèïðîë³íó òàêîæ 
íàÿâí³ â îáîõ øàðàõ êë³òèííî¿ ñò³íêè (Domozych et al., 2012). 

Ôóêîçîâì³ñí³ ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè â êë³òèííèõ ñò³íêàõ 

áóðèõ âîäîðîñòåé º îñíîâíèìè ãë³êàíàìè, ì³öíî çâ’ÿçàíèìè ³ç 

öåëþëîçîþ. Ïåðåäáà÷àºòüñÿ, ùî êîðîòêîëàíöþãîâ³ ìîëåêóëè ãå-

ì³öåëþëîçè çâ’ÿçóþòü ö³ ïîë³àí³îíí³ òà íåéòðàëüí³ ïîë³ñàõàðèäè. 

Ôóêîçîâì³ñí³ ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè çàâæäè àñîö³éîâàí³ ç 

á³ëêàìè, âì³ñò ÿêèõ ó êë³òèíí³é ñò³íö³ ñòàíîâèòü äî 9 % çàãàëü-

íî¿ ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè âîäîðîñòåé Fucales (Mabeau et al., 1990). 

²íøèìè ³ñòîòíèìè äëÿ ñòðóêòóðóâàííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè âçàºìî-

ä³ÿìè º àëüã³íàò-ôåíîëüí³ çâ’ÿçêè (Deniaud-Bouet et al., 2014). 

Àëüã³íàò çàáåçïå÷óº æîðñòê³ñòü êë³òèííî¿ ñò³íêè, ñòóï³íü ÿêî¿ 

çàëåæèòü â³ä ìîíîìåðíîãî ñêëàäó ïîë³ñàõàðèäó (Gacesa, 1988). 

Æîðñòê³ñòü òàêîæ êîíòðîëþºòüñÿ ³îííèìè çâ’ÿçêàìè ç Ñà2+ ³ ïî-

ë³ôåíîëüíèì çâ’ÿçóâàííÿì. Äîäàòêîâèìè êîìïîíåíòàìè êë³òèí-

íèõ ñò³íîê áóðèõ âîäîðîñòåé º ãë³êîïðîòå¿íè (á³ëêè àðàá³íîãà- 

ëàêòàíó), ãàëîãåíîâàí³ òà (àáî) ñóëüôàòîâàí³ ôåíîëüí³ ñïîëóêè, 

³îíè (Deniaud-Bouët et al., 2017). 

Ó Rhodophyceae ê³ëüê³ñíî ïåðåâàæàþòü òàê³ ïîë³ñàõàðèäè, ÿê 

ãàëàêòàíè. Êàðàã³íàíè ³ àãàðè íàÿâí³ ó êë³òèíí³é ñò³íö³ ó ôîðì³ 

âîäîðîç÷èííî¿ àìîðôíî¿ ìàòðèö³. Íåðîç÷èííèì êîìïîíåíòîì º 

êðèñòàë³÷íà öåëþëîçà, ìàíîçà ³ ãàëàêòîçà òàêîæ çíàõîäÿòüñÿ â 

ö³é ôðàêö³¿. Á³ëêè ³ ãë³êîïðîòå¿íè – äðóãîðÿäí³ êîìïîíåíòè ñò³-

íîê ÷åðâîíèõ âîäîðîñòåé (Lechat et al., 1997). 

6.3. Á³îëîã³÷í³ ôóíêö³¿ 
ïîë³ñàõàðèä³â êë³òèííèõ ñò³íîê ìàêðîâîäîðîñòåé 

Êë³òèíí³ ñò³íêè ðîñëèí ³ ìàêðîâîäîðîñòåé ñêëàäàþòüñÿ ïåðå-

âàæíî ç³ ñêëàäíèõ ³ ãåòåðîãåííèõ âóãëåâîäí³â (Pomin, Mourão, 
2008). Åâîëþö³ÿ ïîçàêë³òèííîãî ìàòðèêñó àáî êë³òèííî¿ ñò³íêè º 
îäíèì ³ç âàæëèâèõ êðîê³â ó ðîçâèòêó áàãàòîêë³òèííî¿ ìîðôîëîã³¿ 
ìîðñüêèõ îðãàí³çì³â, ùî çàáåçïå÷èëà îñíîâó äëÿ çâ’ÿçêó ì³æ êë³-
òèíàìè, ¿õ êîîïåðàòèâíó ïîâåä³íêó ³ ðîçï³çíàâàííÿ (Brownlee, 
2002). Íàçåìí³ ðîñëèíè ïîòðåáóþòü æîðñòêî¿ ñòðóêòóðè, ùîá ï³ä- 
òðèìóâàòè ôîðìó â óìîâàõ ä³¿ ñèëè òÿæ³ííÿ, ùî ðîáèòü êðèñòà-
ë³÷íó öåëþëîçó âàæëèâîþ ÷àñòèíîþ êë³òèííèõ ñò³íîê. Ìîðñüê³ 
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âîäîðîñò³ ìàþòü á³ëüø ãíó÷ê³ ñòðóêòóðè äëÿ àäàïòàö³¿ äî ð³çíèõ 
ìåõàí³÷íèõ íàâàíòàæåíü, ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ïðèïëèâàìè ³ ä³ºþ ìîð-
ñüêèõ õâèëü. Ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè, ÿê³ â³äñóòí³ ó íàçåìíèõ 
³ ïð³ñíîâîäíèõ ðîñëèí, çàõèùàþòü ìîðñüê³ âîäîðîñò³ â³ä âèñè-
õàííÿ âíàñë³äîê ïîñèëåíîãî ïîãëèíàííÿ âîäè ³ çðîñòàííÿ ê³ëü-

êîñò³ ïîâåðõíåâèõ ³îíîãåííèõ ãðóï (Collén et al., 2014). Ì³æêë³-
òèííà ãåëåâà ìàòðèöÿ (àëüã³íàò, êàðàã³íàí òà ³í.) çàáåçïå÷óº îð-
ãàí³çìó ìàêðîâîäîðîñò³ ÿê ìåõàí³÷íó ì³öí³ñòü, òàê ³ ãíó÷ê³ñòü. 
Âì³ñò àëüã³íàòó ó âîäîðîñòÿõ çàëåæèòü â³ä óìîâ íàâêîëèøíüîãî 
ñåðåäîâèùà: ç ï³äâèùåííÿì ³ìîâ³ðíîñò³ ìåõàí³÷íîãî ïîøêî-
äæåííÿ âîäîðîñòåé âì³ñò ïîë³ñàõàðèäó çá³ëüøóºòüñÿ (Draget 
et al., 2005). Öå ìîæå áóòè îäí³ºþ ç ïðè÷èí òîãî, ùî â ð³çíèõ 
÷àñòèíàõ îäíîãî òàëîìó âîäîðîñò³ ê³ëüê³ñòü ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³-
ñàõàðèä³â ð³çíà. Êð³ì òîãî, âîíè â³ä³ãðàþòü ïåâíó ðîëü ïðè âèáî-
ð³ ìîëåêóë, ÿê³ âõîäÿòü â êë³òèíè, à òàêîæ ó ï³äòðèìö³ ³îííîãî 
áàëàíñó ì³æ öèòîïëàçìîþ ³ íàâêîëèøí³ì ñåðåäîâèùåì (Aquino 
et al., 2005). 

Áàãàòî äîñë³äæåíü, ùî ñòîñóþòüñÿ ôóíêö³îíóâàííÿ ñóëüôàòî-
âàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â ó êë³òèííèõ ñò³íêàõ ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé, 
äîâîäÿòü ¿õ ó÷àñòü ó çàõèñò³ â³ä âàð³þâàííÿ ð³âíÿ ñîëîíîñò³, îêèñ- 
íîãî ñòðåñó, òîêñè÷íîñò³ âàæêèõ ìåòàë³â, åêñòðåìàëüíèõ çì³í ðÍ 
³ òåìïåðàòóðè (Deniaud-Bouet et al., 2014). Ñóëüôàòóâàííÿ ïîë³-
ñàõàðèä³â êë³òèííèõ ñò³íîê ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé ââàæàþòü àäàï-
òàö³ºþ äî ìîðñüêî¿ âîäè, ùî ìàº âèñîêèé ð³âåíü ñóëüôàòíèõ 
³îí³â (Ficko-Blean et al., 2015). Íåùîäàâíî áóëî âèÿâëåíî, ùî 
ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè íàÿâí³ â äåÿêèõ ïð³ñíîâîäíèõ ìàêðî-
âîäîðîñòÿõ Cladofora spp. ³ îêðåìèõ ñóäèííèõ ðîñëèíàõ. Cladofora 
surera, ÿêà çäàòíà ðîñòè ó ïð³ñí³é ³ ìîðñüê³é âîä³, íàêîïè÷óº ¿õ ó 
âîäíîìó ñåðåäîâèù³, ùî íå ì³ñòèòü ñîëåé. Öåé ðåçóëüòàò ïîðó-
øóº íîâ³ ïèòàííÿ ùîäî ðîë³ ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â ó êë³-
òèííèõ ñò³íêàõ ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé, ÿê³ íå îáîâ’ÿçêîâî ïîâ’ÿ-
çàí³ ç ñîëüîâèì ñòðåñîì (Arata et al., 2017). 

Ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè º ïåðåâàæàþ÷èìè ìàòðè÷íèìè êîì-
ïîíåíòàìè êë³òèííèõ ñò³íîê ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé ³ â³äð³çíÿþòüñÿ 
çà ñâîºþ ñòðóêòóðîþ ì³æ ð³çíèìè ãðóïàìè ìàêðîâîäîðîñòåé. ×åð-
âîí³ âîäîðîñò³ (Rhodophyta) ì³ñòÿòü ãàëàêòàíè (àãàð ³ êàðàã³íàí 
òà ³í.), áóð³ (Phaeophyta) – ôóêîçoâì³ñí³ ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðè-
äè, çåëåí³ (Chlorophyta) – óëüâàíè. Âèíèêíåííÿ ñóëüôàòîâàíèõ 
ïîë³ñàõàðèä³â ó ìîðñüêèõ âîäîðîñòÿõ êîðåëþº ç êîíâåðãåíòíîþ 
àäàïòàö³ºþ äî ñåðåäîâèùà, âåëèêèì âì³ñòîì ñîëåé ³ íå êîðåëþº ç 

ô³ëîãåíåòè÷íèìè â³äñòàíÿìè (Deniaud-Bouët et al., 2017). 
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6.4. Ïîë³ñàõàðèäè áóðèõ âîäîðîñòåé (ôóêî¿äàíè, àëüã³íàòè) 

Ñóëüôàòè ôóêàí³â: ôóêî¿äàíè 

Ñòðóêòóðà. Ôóêîçîâì³ñí³ ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè ðîçì³-
ùåí³ â êë³òèííèõ ñò³íêàõ ³ âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ïðîñòîðàõ áóðèõ 
âîäîðîñòåé êëàñó Phaeophyceae (Ale et al., 2011). ¯õ ôóêàíè (ôó-
êî¿äàíè) ìàþòü êîìïëåêñíó ³ ãåòåðîãåííó ñòðóêòóðó, ùî ðîáèòü 
íåëåãêèì âèÿâëåííÿ ïîâòîðþâàíèõ ñòðóêòóð, íàâ³òü ÿêùî âîíè 
íàÿâí³. Îñíîâí³ òðóäíîù³ âèíèêàþòü ÷åðåç íåðåãóëÿðíèé ðîçïî-
ä³ë îêðåìèõ ñòðóêòóðíèõ îäèíèöü óçäîâæ âóãëåâîäíåâîãî ëàíöþ-
ãà, âèñîêèé ñòóï³íü ñóëüôàòóâàííÿ ³ ãàëóæåííÿ (Usov et al., 
2009). Ãîìîïîë³ìåðí³ ñóëüôàòîâàí³ ôóêàíè ìàþòü ïîâòîðþâàí³ 
ëàíêè -L-ôóêîï³ðàíîçíèõ çàëèøê³â, ç’ºäíàíèõ (13)- àáî ïî-
÷åðãîâèìè (13)/(14)-çâ’ÿçêàìè. Êîðîòê³ ôóêîçèäí³ (ôóêîîë³-
ãîñàõàðèäí³) á³÷í³ ëàíöþãè ìîæóòü áóòè O4, çâ’ÿçàíèìè ³ç çà- 
ëèøêàìè -L-ôóêîï³ðàíîçè îñíîâíîãî ëàíöþãà. Êð³ì çàëèøê³â 
-L-ôóêîï³ðàíîçè ôóêî¿äàíè ì³ñòÿòü íåçíà÷í³ ê³ëüêîñò³ ãàëàêòî-
çè, êñèëîçè, ãëþêîçè, ìàíîçè, óðîíîâèõ êèñëîò, ÿê³ ìîæóòü áóòè 
ñóëüôàòîâàíèìè òà (àáî) àöåòèëüîâàíèìè (Bilan et al., 2006; Ale 
et al., 2011; Jiao et al., 2011). Ñóëüôàòóâàííÿ ôóêàí³â â³äáóâàºòüñÿ 
â ïîëîæåííÿõ ôóêîï³ðàíîçíèõ çàëèøê³â C4, C2 àáî ð³äêî â C3 
(Ale, Meyer, 2103). Ñòðóêòóðè ôóêî¿äàí³â çàëåæàòü â³ä âèäó âîäî-
ðîñò³ òà óìîâ âèðîùóâàííÿ. Ôóêî¿äàíè ñòàíîâëÿòü 40 % ìàñè 
ñò³íîê âîäîðîñòåé ³ ïîíàä 20 % á³îìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè âîäîðîñò³ 
(Pomin, Mourão, 2008). 

Ñèíòåç. Ñóëüôàòîâàí³ ãîìîôóêàíè ïîë³ìåðèçóþòüñÿ ç óòâî-
ðåííÿì íåéòðàëüíèõ ïîë³ñàõàðèä³â çà ó÷àñòþ îäí³º¿ àáî ê³ëüêîõ 
ôóêîçèëòðàíñôåðàç. Ìîíîìåðè ãîìîôóêàí³â – öå ïîõ³äí³ ÃÄÔ-
L-ôóêîçè, ÿê³, éìîâ³ðíî, ñèíòåçóþòüñÿ de novo ç ÃÄÔ-ìàíîçè. 
Ïðîì³æíèìè ëàíêàìè öüîãî øëÿõó º ÃÄÔ-4-êåòî-6-äåçîêñèìà-
íîçà ³ ÃÄÔ-4-êåòî-6-äåçîêñèãàëàêòîçà, ùî óòâîðþþòüñÿ çà ó÷àñ-
òþ ÃÄÔ-ìàíîçà-4,6-äåã³äðàòàçè ³ á³ôóíêö³îíàëüíî¿ ÃÄÔ-1-ôó-
êîçàñèíòàçè â³äïîâ³äíî. ÃÄÔ-ôóêîçó òàêîæ ìîæíà îòðèìàòè ç 
L-ôóêîçè ç ôóêîçà-1-ôîñôàòîì ÿê ïðîì³æíî¿ ñïîëóêè (Skript-
sova, 2015). Íåéòðàëüíèé ëàíöþã ôóêàíó ìîæíà ñèíòåçóâàòè çà 

ó÷àñòþ ëèøå -1,3-ôóêîçèëòðàíñôåðàçè àáî ç âèêîðèñòàííÿì ÿê 

-1,3-ôóêîçèëòðàíñôåðàçè, òàê ³ -1,4-ôóêîçèëòðàíñôåðàçè. Ï³ñ-
ëÿ ðåàêö³¿ ïîë³ìåðèçàö³¿ â³äáóâàºòüñÿ ñïåöèô³÷íå ñóëüôàòóâàííÿ 
(Ficko-Blean et al., 2015). Ôóêî¿äàíè åòåðèô³êóþòüñÿ ñóëüôàòíè-
ìè ãðóïàìè 3-ôîñôàò-5-ôîñôîñóëüôàòó, äî ñêëàäó ÿêîãî âõîäèòü 
àñèì³ëüîâàíèé ñóëüôàò (Skriptsova, 2015). 
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Àëüã³íàòè 

Ñòðóêòóðà. Àëüã³íàòè – öå íåðîçãàëóæåí³ ñòðóêòóðí³ ïîë³ñà-

õàðèäè, êîìïîíåíòè êë³òèííèõ ñò³íîê ³ ì³æêë³òèííîãî ìàòðèêñó 

áóðèõ âîäîðîñòåé, ùî ñòàíîâëÿòü äî 47 % ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè 

âîäîðîñòåé ³ ì³ñòÿòü êàò³îíè: K+, Na+, Mg2+, Ca2+ (Florez et al., 

2017). Âîíè ñêëàäàþòüñÿ ç -D-ìàíóðîíîâî¿ êèñëîòè òà ¿¿ C5-

åï³ìåðó – -L-ãóëóðîíîâî¿ êèñëîòè, ÿê³ çâ’ÿçàí³ ãë³êîçèäíèìè 

(14)-çâ’ÿçêàìè â ð³çíèõ ñï³ââ³äíîøåííÿõ. Àëüã³íàòè ìîæóòü 

ñêëàäàòèñÿ ç ìàéæå îäíîãî òèïó ìîíîìåð³â (-D-ìàíóðîíàò àáî 

-L-ãóëóðîíàò) ÷è ïðèáëèçíî ð³âíèõ ïðîïîðö³é îáîõ ìîíîìå- 

ð³â. Ö³ ïîë³ñàõàðèäè òàêîæ ìîæóòü ì³ñòèòè ãîìîïîë³ìåðí³ ä³- 

ëÿíêè (áëîêè -D-ìàíóðîíàòó – Ì-áëîê àáî -L-ãóëóðîíàòó – 

Ã-áëîê), ùî ÷åðãóþòüñÿ ç ä³ëÿíêàìè çì³ííî¿ ñòðóêòóðè (Draget 

et al., 2005). Ñï³ââ³äíîøåííÿ ìîíîìåð³â ³ âëàñòèâîñò³ àëüã³íàò³â 

çàëåæàòü â³ä âèäó îðãàí³çìó: ð³çí³ âèäè áóðèõ âîäîðîñòåé, äåÿê³ 

áàêòåð³¿ (Pseudomonas, Azotobacter), ïåð³îäó çáîðó âðîæàþ, ÷àñòè-

íè òàëîìó ³ ïðîöåäóðè åêñòðàêö³¿. Îñíîâíà â³äì³íí³ñòü ì³æ àëü-

ã³íàòàìè âîäîðîñòåé ³ áàêòåð³é ïîëÿãàº â íàÿâíîñò³ O-àöå-

òèëüíèõ ãðóï ó ïîëîæåíí³ C2 ó âîäîðîñòåé òà (àáî) C3 ó àëüã³íà-

òó áàêòåð³é (Gacesa, 1988). 

Ñèíòåç. Àêòèâîâàíèì ïîïåðåäíèêîì àëüã³íàò³â º ÃÄÔ-ìàíó-

ðîíîâà êèñëîòà, ÿêà ñèíòåçóºòüñÿ ó öèòîïëàçì³ â õîä³ ïîåòàïíîãî 

ïåðåòâîðåííÿ ôðóêòîçà-6-ôîñôàòó. Îñíîâíèì äæåðåëîì îñòàí-

íüîãî º ãëþêîíåîãåíåç. Àëüã³íàòñïåöèô³÷íèé ³ á³ôóíêö³îíàëü- 

íèé ôåðìåíò ôîñôîìàíîçî³çîìåðàçà (ÔÌI)/ÃÄÔ-ìàíîçàï³ðî- 

ôîñôîð³ëàçà (ÃÌÏ) êàòàë³çóº äâ³ ñòàä³¿ ñèíòåçó ÃÄÔ-ìàíóðî-

íîâî¿ êèñëîòè. Ïåðøó ðåàêö³þ ñèíòåçó àëüã³íàòó êàòàë³çóº ÔÌ²: 

ïåðåòâîðåííÿ ôðóêòîçà-6-ôîñôàòó íà ìàíîçà-6-ôîñôàò. ÃÌÏ 

ïåðåòâîðþº ìàíîçà-1-ôîñôàò, ÿêèé óòâîðþºòüñÿ çà ó÷àñòþ ôîñ-

ôîìàíîìóòàçè, íà ÃÄÔ-ìàíîçó ç îäíî÷àñíèì ã³äðîë³çîì ÃÒÔ. 

ÃÄÔ-ìàíîçà äåã³äðîãåíàçà º êëþ÷îâèì ôåðìåíòîì ó á³îñèíòåç³ 

àëüã³íàòó, ÿêèé êàòàë³çóº ïðàêòè÷íî íåîáîðîòíå ïåðåòâîðåííÿ 

ÃÄÔ-ìàíîçè íà ÃÄÔ-ìàíóðîíîâó êèñëîòó. Êîôàêòîðîì ÃÄÔ-

ìàíîçàäåã³äðîãåíàçè º ÍÀÄ(H). Ïîë³ìåðèçàö³ÿ çàëèøê³â ÃÄÔ-

ìàíóðîíîâî¿ êèñëîòè â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ àëüã³íàòíî¿ ïîë³ìå-

ðàçè. Ìàíóðîíàí-C5-åï³ìåðàçà ïåðåòâîðþº ÷àñòèíó D-ìàíóðî-

íàòó â ïîë³ñàõàðèä³ íà -L-ãóëóðîíàò (Gacesa, 1988; Draget et al., 

2005). 
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6.5. Ïîë³ñàõàðèäè ÷åðâîíèõ âîäîðîñòåé 

Ñóëüôàòîâàí³ ãàëàêòàíè: àãàðè, êàðàã³íàíè 

Ñòðóêòóðà. Ñóëüôàòîâàí³ ãàëàêòàíè (àãàðè ³ êàðàã³íàíè) íà-
ëåæàòü äî ë³í³éíèõ ïîë³ñàõàðèä³â êë³òèííèõ ñò³íîê ÷åðâîíèõ âî-
äîðîñòåé. Íàòèâí³ àãàðè ³ êàðàã³íàíè º ñóëüôàòîâì³ñíèìè ïîë³- 
àí³îíàìè, ç ìåíøîþ ù³ëüí³ñòþ çàðÿäó â àãàð³â. Ö³ ïîë³ñàõàðèäè 
ìàþòü äóæå ñêëàäíó õ³ì³÷íó ñòðóêòóðó çàëåæíî â³ä âèäó âîäîðîñ-
ò³, ñòàä³¿ æèòòÿ ³ ìåòîäó åêñòðàêö³¿ (McCandless, Craigie, 1979). 
Àãàð – îñíîâíèé êîìïîíåíò ïîçàêë³òèííî¿ ìàòðèö³ äåÿêèõ ÷åð-
âîíèõ ìàêðîâîäîðîñòåé (Usov, 2011; Chang et al., 2014). Â³í º ñó-
ì³øøþ äâîõ êîìïîíåíò³â: ë³í³éíîãî ïîë³ñàõàðèäó àãàðîçè, ÿêèé 
ñêëàäàºòüñÿ ç D- ³ L-ãàëàêòîçè, ³ ãåòåðîãåííî¿ ñóì³ø³ ìåíøèõ 
ìîëåêóë, íàçâàíèõ «àãàðîïåêòèí». Àãàðîçà º íåéòðàëüíèì ïîë³ñà-
õàðèäîì ³ç ïîâòîðþâàíèìè D-ãàëàêòîçíèìè ³ 3,6-àíã³äðî-L-

ãàëàêòîçíèìè ëàíêàìè, ç’ºäíàíèìè -(13)- ³ -(14)-ãë³êîçèä-
íèìè çâ’ÿçêàìè â³äïîâ³äíî (Lee, et al., 2017). Öÿ ë³í³éíà ñòðóêòó-
ðà ñòàíîâèòü äî 70 % ïîë³ñàõàðèä³â àãàðó. Ðåãóëÿðíà ñòðóêòóðà 
àãàð³â ÷àñòî ìàñêóºòüñÿ ÷åðåç ð³çí³ õ³ì³÷í³ ìîäèô³êàö³¿: íàÿâí³ñòü 
ñóëüôàòíèõ ³ ìåòîêñèëüíèõ ãðóï, àíã³äðîãàëàêòîçè (McCandless, 

Craigie, 1979). Äèñàõàðèäíà àãàðîá³îçà -D-ãàëàêòîçà-(14)-3,6-

àíã³äðî--L-ãàëàêòîï³ðàíîçà-(13) º îñíîâíîþ ïîâòîðþâàíîþ 
÷àñòèíîþ àãàð³â. 

Êàðàã³íàíè – êëàñ ñóëüôàòîâàíèõ âîäîðîç÷èííèõ ë³í³éíèõ 

ãàëàêòàí³â, äî ÿêîãî âõîäÿòü êàðàá³îçî¿äí³ (àáî íåîêàðàá³îçî¿äí³) 

ñóáîäèíèö³, â³í ïðåäñòàâëåíèé øèðîêèì ñïåêòðîì õ³ì³÷íèõ 

ñòðóêòóð. Ñêåëåò êàðàã³íàí³â ñêëàäàºòüñÿ ç ïî÷åðãîâî 4-çâ’ÿçàíî¿ 

-D-ãàëàêòîï³ðàíîçè ³ 3-çâ’ÿçàíî¿ -D-ãàëàêòîï³ðàíîçè ç ãåòåðî-

ãåííîþ ñòðóêòóðîþ ñóëüôàòóâàííÿ (Guibet et al., 2007). ²ñíóº äâ³ 

îñíîâí³ â³äì³ííîñò³ ì³æ àãàðàìè ³ êàðàã³íàíàìè: çàëèøêè, 

çâ’ÿçàí³ â ïîëîæåíí³ Ñ4, ìîæóòü áóòè 3,6-àíã³äðî-D-ãàëàêòîçîþ 

(çàâæäè ó D-êîíô³ãóðàö³¿), à çàëèøêè, çâ’ÿçàí³ â ïîëîæåíí³ Ñ3, 

÷àñòêîâî C4- àáî C2-ñóëüôàòîâàí³. Íàòèâí³ êàðàã³íàíè ìàþòü 

ã³áðèäí³ ñòðóêòóðè ç ð³çíèì ñï³ââ³äíîøåííÿì ïîâòîðþâàíèõ äè-

ñàõàðèäíèõ îäèíèöü. Îñíîâíèìè äèñàõàðèäàìè êàðàã³íàí³â º êà-

ðàá³îçè, ÿê³ â³äð³çíÿþòüñÿ ê³ëüê³ñòþ ³ ïîëîæåííÿì ãðóï ñóëüôàò-

íèõ åñòåð³â, ³ íàÿâí³ñòþ 3,6-àíã³äðî-ì³ñòêà â -çâ’ÿçàíîìó çà-

ëèøêó. Ê-, - ³ -êàðàã³íàíè â³äïîâ³äíî çàì³ùåí³ îäí³ºþ, äâîìà 

àáî òðüîìà ãðóïàìè ñêëàäíîãî åñòåðó ñóëüôàòó íà îäèíèöþ ïî-

âòîðþâàíî¿ äèãàëàêòîçè (Guibet et al., 2007; Collén et al., 2014). 
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Ñóëüôàòîâàí³ ãàëàêòàíè òàêîæ çíàõîäÿòü ó çåëåíèõ âîäîðîñ-
òÿõ ðîäóCodium (Bryopsidales, Chlorophyta), ó ÿêèõ ö³ ïîë³ñàõàðè-
äè ìîæóòü ìàòè âåëèêó ê³ëüê³ñòü çâ’ÿçàíèõ çàëèøê³â ï³ðóâàòó ³ 
óòâîðþþòü öèêë³÷í³ êåòàë³ (Bilan et al., 2007). 

Ñèíòåç. Ïîð³âíÿíî ç ³íøèìè ñóëüôàòîâàíèìè ïîë³ñàõàðèäà-
ìè á³îñèíòåç àãàðó º íåäîñòàòíüî äîñë³äæåíèì. Ïîòî÷í³ óÿâëåí-
íÿ ïðî á³îñèíòåç àãàðó ´ðóíòóþòüñÿ íà ïåðåäáà÷óâàí³é ñõîæîñò³ 
öüîãî ïðîöåñó ç á³îñèíòåçîì óëüâàíó ³ àëüã³íàòó â çåëåíèõ ³ áó-
ðèõ âîäîðîñòÿõ â³äïîâ³äíî (Lee et al., 2017). Àãàð ââàæàþòü ê³í-
öåâèì ïðîäóêòîì âóãëåâîäíåâîãî ìåòàáîë³çìó â ÷åðâîíèõ âîäî-
ðîñòåé áåç ïîäàëüøî¿ éîãî äåãðàäàö³¿ ç âèêîðèñòàííÿì âóãëåöþ â 
³íøèõ öèêëàõ. ÓÄÔ-ãëþêîçà-ï³ðîôîñôîðèëàçà êàòàë³çóº îáîðîò-
íå ïåðåòâîðåííÿ ãëþêîçà-1-ôîñôàòó ³ ÓÒÔ íà ÓÄÔ-D-ãëþêîçó. 
Îñòàííÿ º ñóáñòðàòîì ãàëàêòîçà-1-ôîñôàòíî¿ óðèäèë³ëòðàíñôåðà-
çè, ôåðìåíòó, ÿêèé áåðå ó÷àñòü ó á³îñèíòåç³ ÓÄÔ-D-ãàëàêòîçè, 
ñóáîäèíèö³ àãàðó â ÷åðâîíèõ âîäîðîñòÿõ. Ãëþêîçà-1-ôîñôàò òà-
êîæ ìîæå ñòàòè ñóáñòðàòîì ÃÄÔ-ãëþêîçàï³ðîôîñôîðèëàçè ç ïî-
äàëüøèì óòâîðåííÿì ÃÄÔ-ãëþêîçè, ñóáñòðàòó ÃÄÔ-ìàíîçà-3,5-
åï³ìåðàçè, ÿêà áåðå ó÷àñòü â óòâîðåíí³ äðóãî¿ ñóáîäèíèö³ àãàðó – 
ÃÄÔ-L-ãàëàêòîçè. ÓÄÔ- ³ ÃÄÔ-ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàçè êàòàë³çó-
þòü âêëþ÷åííÿ ÓÄÔ-D-ãàëàêòîçè ³ ÃÄÔ-L-ãàëàêòîçè â³äïîâ³äíî 
â ïîë³ñàõàðèäíèé ëàíöþã (Chang et al., 2014). 

Øëÿõ á³îñèíòåçó êàðàã³íàí³â ùå íå ïîâí³ñòþ çðîçóì³ëèé, òî-
ìó á³ëüø³ñòü åòàï³â çàëèøàºòüñÿ âåëüìè ñïåêóëÿòèâíîþ. Ïåðåä-
áà÷àºòüñÿ, ùî êàðàã³íàíè ñïî÷àòêó ñèíòåçóþòüñÿ â êîìïëåê- 
ñ³ Ãîëüäæ³, äå â³äáóâàþòüñÿ ïîë³ìåðèçàö³ÿ ³ ñóëüôàòóâàííÿ. Â 

ðåçóëüòàò³ ïîë³ìåðèçàö³¿ ÓÄÔ-ãàëàêòîçè çà ó÷àñòþ -(1,3)- ³ 

-(1,4)-ãàëàêòîçèëòðàíñôåðàç óòâîðþºòüñÿ íåéòðàëüíèé ãàëàêòàí. 
Ñóëüôîòðàíñôåðàçà äîäàº C6-ñóëüôàòíó ãðóïó ç óòâîðåííÿì D-ãà- 
ëàêòîçà-6-ñóëüôàòó â ãàëàêòàí³, öÿ ðåàêö³ÿ ìîæå â³äáóâàòèñÿ íà 
ñòàä³¿ óòâîðåííÿ ÓÄÔ-ìîíîìåð³â (Ficko-Blean et al., 2015). Äèñà-

õàðèä D-ãàëàêòîçà--(14)-D-ãàëàêòîçà-6-ñóëüôàò º -êàðàá³î-

çîþ, ¿¿ ïîë³ñàõàðèä – -êàðàã³íàí. Àêòèâí³ñòü ð³çíèõ ñóëüôîòðàíñ- 

ôåðàç ïðèâîäèòü äî ñèíòåçó -, - ³ -êàðàã³íàí³â. Ñôîðìîâàí³ 
ñóëüôàòîâàí³ ãàëàêòàíè ïåðåíîñÿòüñÿ â êë³òèííó ñò³íêó, äå óòâî-

ðþþòü 3,6-àíã³äðî-ì³ñòêè ç âèíèêíåííÿì - ³ -êàðàã³íàí³â. Ãà-

ëàêòîçà-6-ñóëüôîðèëàçà êàòàë³çóº ñèíòåç -êàðàã³íàíó ç -êàðàã³-

íàíó ³ -êàðàã³íàíó ç -êàðàã³íàíó. Ãàëàêòîçà-2,6-ñóëüôîðèëàçà 

êàòàë³çóº óòâîðåííÿ -êàðàã³íàíó ç -êàðàã³íàíó. -Êàðàã³íàí òà-

êîæ ìîæíà îòðèìàòè ç -êàðàã³íàíó ñóëüôàòóâàííÿì ó ïîëîæåí-

í³ C2 (Collén et al., 2014; Ficko-Blean et al., 2015). 
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6.6. Ïîë³ñàõàðèäè çåëåíèõ âîäîðîñòåé 

Óëüâàíè (ñóëüôàòîâàí³ ãëþêóðîíîðàìíîêñèëîãë³êàíè) 

Ñòðóêòóðà. Óëüâàíè – öå ñèëüíî ðîçãàëóæåí³ ñóëüôàòîâàí³ 
ïîë³åëåêòðîë³òè ïðåäñòàâíèê³â Ulvales (Lahaye, Robic, 2007), âî-
íè ñóòòºâî ð³çíÿòüñÿ ù³ëüí³ñòþ çàðÿäó ìîëåêóëè, ¿¿ ìîëåêóëÿð-
íîþ ìàñîþ, òèïàìè çâ’ÿçê³â, ðîçïîä³ëîì ìîíîñàõàðèä³â, ãàëóæåí- 
íÿì, ñòóïåíåì ñóëüôàòóâàííÿ. Õ³ì³÷íó ñòðóêòóðó, ñêëàä ³ ìîëå-
êóëÿðíó ìàñó óëüâàí³â ñêëàäíî âñòàíîâèòè îäíîçíà÷íî, îñê³ëüêè 
âîíè çàëåæàòü â³ä âèäó, óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, ìåòî- 
äó åêñòðàêö³¿ ³ ò. ä. (Yaich et al., 2014). Îñíîâíèìè êîìïîíåí- 
òàìè óëüâàí³â º L-ðàìíîçà, D-êñèëîçà, D-ãëþêóðîíîâà êèñëîòà, 
L-³äóðîíîâà êèñëîòà, D-ãëþêîçà ³ ñóëüôàòí³ ãðóïè, ëîêàë³çîâàí³ 
ïåðåâàæíî ó ïîëîæåííÿõ C2 ³ C3 ðàìíîçè. Ðàìíîçà ³ ãëþêóðîíî-
âà êèñëîòà íàÿâí³ çäåá³ëüøîãî ó ôîðì³ àëüäîá³îóðîíîâî¿ êèñëîòè 

³ ñóëüôàòîâàíèõ àëüäîá³îóðîíîâèõ êèñëîò, -D-ãëþêóðîíîçèë 

(14)--L-ðàìíîçà-3-ñóëüôàòó (òèï A3s) ³ -L-³äóðîíîâî¿ êèñ- 

ëîòè (14)--L-ðàìíîçà-3-ñóëüôàòó (òèï B3s) (Lahaye, Robic, 
2007). ²íø³ òèïè àëüäîá³îóðîíîâî¿ êèñëîòè º ì³íîðíèìè ëàíêàìè 
³ ì³ñòÿòü ãëþêóðîíîâó êèñëîòó ÿê â³äãàëóæåííÿ íà ð³âí³ O2 ðàì-
íîçà-3-ñóëüôàòó àáî ÷àñòêîâî ñóëüôàòîâàíî¿ êñèëîçè, ÿêà çàì³-
ùóº óðîíîâó êèñëîòó (Robic et al., 2009). Ïðèðîäà óëüâàí³â ³ ÷àñò- 
êà ð³çíèõ ïîñë³äîâíîñòåé öóêð³â ó ¿õ ñêëàä³ ìîæóòü ñëóãóâàòè õå-
ìîòàêñîíîì³÷íèìè ìàðêåðàìè âîäîðîñòåé. Âèõ³ä óëüâàí³â âàð³þº 
â³ä 8 äî 29 % ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè âîäîðîñòåé çàëåæíî â³ä ïðî-
öåäóð åêñòðàêö³¿ òà î÷èùåííÿ (Lahaye, Robic, 2007). 

Ñèíòåç. Ñõåìà á³îñèíòåçó óëüâàí³â îñíîâàíà íà îñòàíí³õ äî-
ñÿãíåííÿõ âèâ÷åííÿ á³îñèíòåçó ìàòðè÷íèõ ïîë³ñàõàðèä³â ó ð³çíèõ 
îðãàí³çìàõ. Ñèíòåç îñíîâíèõ ìîíîìåð³â óëüâàí³â â³äáóâàºòüñÿ 
ïî-ð³çíîìó. ÓÄÔ-D-ãëþêóðîíîâà êèñëîòà óòâîðþºòüñÿ ç ÓÄÔ-D-
ãëþêîçè àáî ³íîçèòîëó. Ïîò³ì ôîðìóºòüñÿ ÓÄÔ-êñèëîçà â ðå-
çóëüòàò³ ³íòåðêîíâåðñ³¿ ÓÄÔ-D-ãëþêóðîíîâî¿ êèñëîòè. ÓÄÔ-D-
ãëþêîçà àáî dÒÄÔ-D-ãëþêîçà º ìîæëèâèìè ïîïåðåäíèêàìè 
ÓÄÔ-L-ðàìíîçè. Â óëüâàíàõ ³äóðîíîâà êèñëîòà ôîðìóºòüñÿ âæå 
íà ð³âí³ ïîë³ìåðó. Ïîë³ìåðèçàö³ÿ íóêëåîòèäíèõ ïîïåðåäíèê³â 
öóêð³â ìîæå â³äáóâàòèñÿ ó âåçèêóëàõ êîìïëåêñó Ãîëüäæ³ ìîæëè-
âî îäíî÷àñíî ç ðîçãàëóæåííÿì ³ ñóëüôàòóâàííÿì. Åï³ìåðèçàö³ÿ 
ãëþêóðîíîâî¿ êèñëîòè ç óòâîðåííÿì ³äóðîíîâî¿ êèñëîòè, ñóëüôà-
òóâàííÿ ³ äåñóëüôàòóâàííÿ, ùî â³äáóâàþòüñÿ ï³ñëÿ óòâîðåííÿ ïî-
ë³ìåðó, ìîæóòü çàëåæàòè â³ä óìîâ ðîñòó ³ çîâí³øí³õ ÷èííèê³â. 

-1,4-Ãëþêóðîí³ëòðàíñôåðàçà ³ -1,4-ðàìíîçèëòðàíñôåðàçà êàòà- 
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ë³çóþòü ðåàêö³þ îá’ºäíàííÿ ÓÄÔ-D-ãëþêóðîíîâî¿ êèñëîòè ³ 
ÓÄÔ-L-ðàìíîçè ç óòâîðåííÿì àëüäîá³îóðîíîâî¿ êèñëîòè. ²ñíóº 
äâà âàð³àíòè íàñòóïíèõ òðàíñôîðìàö³é, â ÿêèõ àëüäîá³îóðîíîâà 
êèñëîòà ïåðåòâîðþºòüñÿ íà àëüäîá³îóðîíîâó êèñëîòó B3s àáî àëü-
äîá³îóðîíîâó êèñëîòó òèïó A3s çà ó÷àñòþ ñóëüôîòðàíñôåðàç ³ 
ãëþêóðîí³ë-C5-åï³ìåðàçè â ïåðøîìó âèïàäêó. Ñóëüôîòðàíñôåðà-
çè ïåðåíîñÿòü ñóëüôîãðóïó â³ä ìîëåêóëè äîíîðà, ÷àñòî 3-ôîñôî-
àäåíîçèí-5-ôîñôîñóëüôàòó, äî L-ðàìíîçè ç óòâîðåííÿì L-ðàì- 
íîçî-3-ñóëüôàòó àáî â äåÿêèõ âèïàäêàõ äî D-êñèëîçè â ïîëî-
æåííÿ Ñ2 (Ficko-Blean et al., 2015). 

6.7. Îñîáëèâîñò³ òà çàñòîñóâàííÿ 
ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â 

Â³äîìî, ùî á³ëüø³ñòü ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â ìàþòü 
âëàñòèâîñò³, õàðàêòåðí³ äëÿ ã³äðîô³ëüíèõ êîëî¿ä³â, âíàñë³äîê íà-
ÿâíîñò³ ã³äðîêñèëüíèõ ³ ñóëüôàòíèõ ãðóï â ¿õ ëàíöþãàõ. Çà ïåâ-
íèõ óìîâ âîíè ìîæóòü óòâîðþâàòè ã³äðîãåë³, òðèâèì³ðí³ ñ³òêè, 
çäàòí³ óòðèìóâàòè âåëèêó ê³ëüê³ñòü âîäè (Arata et al., 2017). Ã³ä-
ðîãåë³ ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â êîìåðö³éíî âèêîðèñòîâóþòü 
ÿê ãåëåôîðìóâàëüí³ òà ñòàá³ë³çóþ÷³ àãåíòè ïðè âèðîáíèöòâ³ õàð-
÷îâèõ ïðîäóêò³â ³ êîñìåòè÷íèõ çàñîá³â. Âîíè òàêîæ º á³îìàòåð³à-
ëîì äëÿ á³îìåäè÷íîãî çàñòîñóâàííÿ: ³íêàïñóëÿö³¿ êë³òèí, ôåðìåí- 
ò³â àáî á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ñïîëóê ïðè âèðîáíèöòâ³, íàïðèêëàä, 
ïðîòèçàïàëüíèõ ïðåïàðàò³â, ñèñòåìè äîñòàâêè ë³ê³â, à òàêîæ ó 
òêàíèíí³é ³íæåíåð³¿. Ãåëåôîðìóâàëüíà çäàòí³ñòü ³ á³îëîã³÷íà àê-
òèâí³ñòü ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â äàþòü çìîãó âèêîðèñòîâó-
âàòè ö³ ñïîëóêè ÿê ñèðîâèíó äëÿ âèðîáíèöòâà ä³ºòè÷íèõ äîáàâîê 
àáî ôóíêö³îíàëüíîãî õàð÷óâàííÿ (Pankiewicz et al., 2015; Wells 
et al., 2017). 

Êàðàã³íàíè ³ àãàðè øèðîêî âèêîðèñòîâóþòü ó ð³çíèõ ãàëóçÿõ 
ïðîìèñëîâîñò³ ÷åðåç ¿õ óí³êàëüíó çäàòí³ñòü äî ôîðìóâàííÿ ì³ö-
íèõ ãåë³â. Ñóëüôàòîâàí³ ãàëàêòàíè çàñòîñîâóþòü ÿê ñòðóêòóðóþ÷³ 
àãåíòè ïðè âèðîáíèöòâ³ õàð÷îâèõ ïðîäóêò³â. Ìîäèô³êàö³ÿ ñêåëå-
òà ñóëüôàòîâàíèõ ãàëàêòàí³â ñóòòºâî âïëèâàº íà ¿õí³ ô³çèêî-
õ³ì³÷í³ âëàñòèâîñò³ ³, ÿê ðåçóëüòàò, ïîòåíö³éíå çàñòîñóâàííÿ öèõ 

ñïîëóê (Pomin, Mourão, 2008). Ïðèáëèçíî 80 % ïðîìèñëîâî âè-
ðîáëåíîãî àãàðó âèêîðèñòîâóþòü ó âèðîáíèöòâ³ ïðîäóêò³â õàð÷ó-
âàííÿ, à ðåøòà 20 % – äëÿ á³îòåõíîëîã³÷íèõ ö³ëåé (Maeda et al., 
2005). Íåéòðàëüíà ðåãóëÿðíà àãàðîçà º íàéïîòóæí³øèì ãåëåôîð-
ìóâàëüíèì ïîë³ñàõàðèäîì, òîìó âèñîêîÿê³ñí³ àãàðè îòðèìóþòü ³ç 



Ð î ç ä ³ ë  6.  Ð³çíîìàí³òí³ñòü ïîë³ñàõàðèä³â âîäîðîñòåé: ñòðóêòóðà, ñèíòåç… 
 

 

 110 

ñèðîâèíè ç âåëèêèì âì³ñòîì íåçàì³ùåíî¿ àãàðîçè (Usov, 2011). 
Àãàðîçíèé ãåëü ìàº âèñîêó ì³öí³ñòü çà íèçüêî¿ êîíöåíòðàö³¿, ó 
çâ’ÿçêó ç öèì éîãî øèðîêî âèêîðèñòîâóþòü ÿê àíòèêîíâåêö³éíå 
ñåðåäîâèùå ó õðîìàòîãðàô³¿ òà ãåëü-åëåêòðîôîðåç³. Âîäí³ ðîç÷è-
íè àãàð³â çàçâè÷àé ôîðìóþòü òåðì³÷íî îáîðîòí³ ãåë³ (McCand-
less, Craigie, 1979). Îñíîâíèìè äæåðåëàìè àãàðó º ÷åðâîí³ âîäî-
ðîñò³, òàê³ ÿê Gracilaria, Gelidium, Hypnea ³ Gigartina (Ruocco et al., 
2016). Êàðàã³íàíè º îäíèì ³ç ãîëîâíèõ ³íãðåä³ºíò³â äëÿ ñòðóêòó-
ðóâàííÿ ïðîäóêò³â ó õàð÷îâ³é ïðîìèñëîâîñò³, ñëóãóþòü ÿê çàãóñ-
íèêè, æåëåóòâîðþâàëüí³ òà ñòàá³ë³çóþ÷³ àãåíòè. ¯õ âèêîðèñòîâó-
þòü ó âèðîáíèöòâ³ ð³çíèõ íåìîëî÷íèõ ïðîäóêò³â õàð÷óâàííÿ 
(øîêîëàäíå ìîëîêî, æåëå, ñîóñè, ñèð òîôó ³ ò. ä.) ³ íåïðîäîâîëü-
÷èõ òîâàð³â (ó êîñìåòè÷íèõ, ôàðìàöåâòè÷íèõ êîìïîçèö³ÿõ òîùî). 
Çäàòí³ñòü äî ãåëåóòâîðåííÿ äåÿêèõ êàðàã³íàí³â çàëåæèòü â³ä íà- 

ÿâíîñò³ ïåâíèõ êàò³îí³â, òàêèõ ÿê K+, Rb+, Cs+. -, -Êàðàã³íàíè, 

à òàêîæ - ³ -êàðàã³íàíè ìîæóòü óòâîðþâàòè ãåë³ çà íàÿâíîñò³ 

³îí³â êàë³þ (K+), òîä³ ÿê -êàðàã³íàí íå ìîæå ôîðìóâàòè ãåëü 
(McCandless, Craigie, 1979). Ê³ëüê³ñòü á³îñèíòåòè÷íèõ ïîïåðåä-

íèê³â, - ³ -êàðàá³îçíèõ ëàíîê ó ëàíöþãàõ - ³ -êàðàã³íàíó â³ä-
ïîâ³äíî ñèëüíî âïëèâàº íà çäàòí³ñòü öèõ ìàêðîìîëåêóë äî ãåëå- 
óòâîðåííÿ (Guibet et al., 2007). Îñíîâíèì äæåðåëîì êîìåðö³éíî-
ãî êàðàã³íàíó º Chondrus crispus («³ðëàíäñüêèé ìîõ») – çíà÷íî 
ïîøèðåíà â ï³âí³÷í³é ÷àñòèí³ Àòëàíòè÷íîãî îêåàíó êàðàã³íîô³ò-
íà ÷åðâîíà âîäîð³ñòü (Ficko-Blean et al., 2015). 

Íà â³äì³íó â³ä íåðîç÷èííî¿ àëüã³íîâî¿ êèñëîòè àëüã³íàòè êà-
ë³þ ³ íàòð³þ ó âîä³ óòâîðþþòü êîëî¿äí³ ðîç÷èíè. Çà íàÿâíîñò³ 
ïåâíèõ äâîâàëåíòíèõ àáî áàãàòîâàëåíòíèõ êàò³îí³â, îñîáëèâî 
Ñà2+, â ðîç÷èíàõ àëüã³íàò³â âèíèêàþòü ãåë³. Öþ âëàñòèâ³ñòü àëüã³-
íàò³â âèêîðèñòîâóþòü ïðè ñòâîðåíí³ ì³êðîêàïñóë ³ øòó÷íèõ êë³-
òèí, à òàêîæ äåÿêèõ õàð÷îâèõ ïðîäóêò³â. Àëüã³íàòè, áàãàò³ Ì-áëî- 
êàìè, óòâîðþþòü ãíó÷ê³ø³ é ñëàáê³ø³ ãåë³, í³æ àëüã³íàòè, çáàãà-
÷åí³ Ã-áëîêàìè, îñê³ëüêè îñòàíí³ ìàþòü âèùó ñïîð³äíåí³ñòü äî 
³îí³â Ñà2+, í³æ Ì-áëîêè. Á³ëüø³ñòü àëüã³íàò³â ì³ñòÿòü óñ³ òðè òè-
ïè áëîê³â ³ â ñåðåäíüîìó óòâîðþþòü ãåë³ ç êëàñè÷íîþ ñòðóêòó-
ðîþ. Àëüã³íàòí³ ãåë³ çàçâè÷àé òåðìîñòàá³ëüí³ â ä³àïàçîí³ 0–

100 Ñ, íà â³äì³íó â³ä ãåë³â êàðàã³íàíó àáî àãàðó/àãàðîçè (Gacesa, 
1988). Óñ³ êîìåðö³éí³ àëüã³íàòè îòðèìóþòü ç âîäîðîñòåé, âåëèêó 
¿õ ÷àñòèíó – ³ç ðîä³â ìîðñüêèõ áóðèõ âîäîðîñòåé: Macrocystis, 
Laminaria ³ Ascophyllum. Àëüã³íàòè º ïîë³åëåêòðîë³òàìè ³ ºäèíèìè 
ïðèðîäíèìè ïîë³ìåðàìè, ùî ì³ñòÿòü êàðáîêñèëüíó ãðóïó íà êîæ- 
íîìó ç ìîíîìåð³â. Ñóëüôàòóâàííÿ àëüã³íàò³â õëîðîñóëüôîíîâîþ 
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êèñëîòîþ óòâîðþº á³îïîë³ìåð ç âèñîêèìè àíòèêîàãóëÿö³éíèìè 
âëàñòèâîñòÿìè, òàêèìè ÿê ó ãåïàðèíó (Arlov, 2012). ¯õ çàçâè÷àé 
çàñòîñîâóþòü ó ôîðì³ ã³äðîãåëþ â á³îìåäèöèí³, ïðè çàãîºíí³ ðàí, 
äîñòàâö³ ë³ê³â ³ ó òêàíèíí³é ³íæåíåð³¿: ç ìåòîþ äîñòàâêè êë³òèí 
äî ì³ñöÿ òðàíñïëàíòàö³¿ çàáåçïå÷óþòü ïðîñò³ð äëÿ íîâîãî ôîðìó-
âàííÿ òêàíèíè, êîíòðîëþþòü ñòðóêòóðó ³ ôóíêö³þ ñêîíñòðóéî-
âàíî¿ òêàíèíè. Á³îñóì³ñí³ñòü, ì’ÿê³ óìîâè ãåëåóòâîðåííÿ ³ ïðîñ-
òîòà ìîäèô³êàö³é, ÿê³ äàþòü çìîãó îòðèìóâàòè àëüã³íàòí³ ïîõ³äí³ 
ç íîâèìè âëàñòèâîñòÿìè, º íàéö³íí³øèìè âëàñòèâîñòÿìè àëüã³-
íàòó ÿê á³îìàòåð³àëó (Lee, Mooney, 2012). 

Îñíîâíèì äæåðåëîì ôóêî¿äàí³â º Fucus vesiculosus. Óñ³ ôóêî¿-
äàíè ìàþòü øèðîêèé ñïåêòð á³îëîã³÷íî¿ ä³¿, ÿêèé, ³ìîâ³ðíî, âè-
çíà÷àºòüñÿ ñòóïåíåì ¿õ ñóëüôàòóâàííÿ, òîíêîþ ñòðóêòóðîþ, ìî-
íîñàõàðèäíîþ êîìïîçèö³ºþ ³ ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ (Skriptsova 
et al., 2010). Äåÿê³ á³îëîã³÷í³ àêòèâíîñò³ çàëåæàòü â³ä ðîçì³ùåííÿ 
ñóëüôàòíèõ ãðóï ³ äåñóëüôàòóâàííÿ àáî äîäàòêîâå «ïåðåñóëüôàòó-
âàííÿ» ìîæóòü ³ñòîòíî çì³íèòè àêòèâí³ñòü ôóêî¿äàí³â. Òåðàïåâ- 
òè÷íèé ïîòåíö³àë ôóêî¿äàí³â ÿê ³ ðàí³øå âèêîðèñòîâóþòü íåäî-
ñòàòíüî ÷åðåç âåëèêó ìîëåêóëÿðíó ìàñó ³ ñòðóêòóðíó ãåòåðîãåí-
í³ñòü öèõ ñóëüôàòîâàíèõ ïîë³ñàõàðèä³â (Florez et al., 2017). 

Çà ì³öí³ñòþ çâ’ÿçóâàííÿ ç óëüâàíàìè ³îíè âàæêèõ ìåòàë³â 

ðîçì³ùóþòüñÿ â òàêîìó ïîðÿäêó: Al > Cu > Pb > Zn > Cd = Mn > 

> Sr > Mg = Ca. Çâ’ÿçóâàííÿ Cu2+ ç óëüâàíîì, ùî ïîõîäèòü ç Ulva 
rigida, çàëåæèòü â³ä âì³ñòó â íüîìó ³äóðîíîâî¿ êèñëîòè (Paradossi 

et al., 2002). Çäàòí³ñòü äî ñåëåêòèâíîãî çâ’ÿçóâàííÿ ³îí³â âàæêèõ 

ìåòàë³â äàº ï³äñòàâè ðîçãëÿíóòè ïåðñïåêòèâó âèêîðèñòàííÿ óëü-

âàí³â ÿê á³î³íäèêàòîð³â äëÿ ìîí³òîðèíãó çàáðóäíåííÿ âàæêèìè 

ìåòàëàìè ïðèáåðåæíèõ âîä, âèêîðèñòîâóâàòè ¿õ äëÿ ðîçðîáêè 

³îíîîáì³ííèê³â ç îñîáëèâîþ ³îííîþ ñåëåêòèâí³ñòþ äëÿ î÷èùåí-

íÿ ïðîìèñëîâèõ ñòîê³â àáî çáàãà÷åííÿ ïðîäóêò³â õàð÷óâàííÿ, êîð- 

ì³â, ´ðóíò³â îñîáëèâèìè ì³íåðàëüíèìè åëåìåíòàìè. Óëüâàíè 

çäàòí³ ñòâîðþâàòè ãåë³ çà íàÿâíîñò³ ³îí³â äâîâàëåíòíèõ êàò³îí³â 

(Cu > Zn > Mn > Ca) ³ áîðíî¿ êèñëîòè ïðè ðÍ 7,5–8,0 (Lahaye, 

Robic, 2007). 
Óëüâàíè îòðèìóþòü ïåðåâàæíî ç Ulva spp., ¿õ â³äíîñÿòü äî õàð- 

÷îâèõ íåòîêñè÷íèõ âîëîêîí, ÿê³ íå ðîçêëàäàþòüñÿ ï³ä ä³ºþ åíäî-
ãåííèõ åíçèì³â ëþäèíè. Âîíè ìîæóòü áóòè äæåðåëîì ð³äê³ñíèõ 
öóêð³â – ïîïåðåäíèê³â äëÿ ñèíòåçó òîíêèõ õ³ì³÷íèõ ðå÷îâèí. 
Íàïðèêëàä, ðàìíîçó ç óëüâàí³â âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ñèíòåçó àðî-
ìàòè÷íèõ ñïîëóê, à ³äóðîíîâó êèñëîòó – àíàëîã³â ãåïàðèíó ç àí-
òèòðîìáîòè÷íîþ àêòèâí³ñòþ. Óëüâàíè òàêîæ ìîæíà çàñòîñîâó- 
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âàòè â ñ³ëüñüêîìó ãîñïîäàðñòâ³ äëÿ çàõèñòó ðîñëèí â³ä ³íôåêö³¿ 
ïàòîãåííèìè ãðèáêàìè (Lahaye, Robic, 2007). Äåÿê³ á³îëîã³÷í³ 
åôåêòè ñóëüôàòîâàí³ ïîë³ñàõàðèäè, òàê³ ÿê àíòèîêñèäàíòíà àêòèâ- 
í³ñòü ³ çäàòí³ñòü ïîë³ïøóâàòè ðåãåíåðàö³þ øê³ðè, ñòâîðþþòü ïå-
ðåäóìîâè äëÿ âèêîðèñòàííÿ ¿õ ó âèðîáíèöòâ³ íîâèõ àíòèâ³êîâèõ ³ 
ðåãåíåðóâàëüíèõ âèä³â êîñìåòèêè. Óëüâàíè º ïðèðîäíèìè àí³îí-
íèìè ïîë³ìåðàìè, ¿õ ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè ÿê ïîâåðõíåâî-
àêòèâí³ ðå÷îâèíè â êîñìåòèö³ òà ó âèðîáíèöòâ³ ìèéíèõ çàñîá³â 
(Pankiewicz et al., 2015). Äåÿê³ âèäè á³îëîã³÷íî¿ àêòèâíîñò³ (³ìó-
íîìîäóëþþ÷³ òà ³í.) çíà÷íî çíèæóþòüñÿ ï³ñëÿ äåñóëüôàòàö³¿ óëü-
âàí³â (Patel, 2012). 

6.8. Åêçîïîë³ñàõàðèäè 

Óòâîðåííÿ ïîçàêë³òèííèõ ïîë³ñàõàðèä³â ìîðñüêèìè ì³êðîâî-
äîðîñòÿìè â³ä³ãðàº âåëè÷åçíó ðîëü ó ôîðìóâàíí³ òà ï³äòðèìö³ 
ìîðñüêèõ åêîñèñòåì (Urbani et al., 2005; Øíþêîâà, Çîëîòàðüîâà, 
2015). Åêçîïîë³ñàõàðèäè, áóäó÷è ïðîäóêòàìè ôîòîñèíòåòè÷íî¿ 
ô³êñàö³¿ íåîðãàí³÷íîãî âóãëåöþ, âêëþ÷àþòüñÿ â òðîô³÷íèé ëàí-
öþã îêåàí³â ÿê ïåðâèííà ëàíêà, áåðóòü ó÷àñòü ó ñòâîðåíí³ ñèì- 
á³îòè÷íèõ àñîö³àö³é (á³îïë³âîê), âàæëèâèõ ó ãåîõ³ì³÷íèõ ³ á³îëî-
ã³÷íèõ ïðîöåñàõ (Øíþêîâà, Çîëîòàðüîâà, 2017). Ñèíòåçîâàí³ ùî-
ð³÷íî ìîðñüêèìè ä³àòîìîâèìè âîäîðîñòÿìè ÅÏÑ ñòàíîâëÿòü 
áëèçüêî 40 % îðãàí³÷íî¿ ðå÷îâèíè Ñâ³òîâîãî îêåàíó, ùî â³äïîâ³-
äàº ïðèáëèçíî 20 % ãëîáàëüíî¿ ïåðâèííî¿ ïðîäóêö³¿ (Øíþêîâà, 
Çîëîòàðüîâà, 2015). 

Åêçîïîë³ñàõàðèäè ïîä³ëÿþòü íà äâ³ ãðóïè: ãîìîïîë³ñàõàðèäè, 
ùî ñêëàäàþòüñÿ ç îäíîãî òèïó ìîíîñàõàðèäó, òàê³ ÿê äåêñòðàí 
àáî ëåâàí, ³ ãåòåðîïîë³ñàõàðèäè – êñàíòîíè àáî ãåëàíè, ÿê³ ìà-
þòü ñêëàäíó ñòðóêòóðó ³ âêëþ÷àþòü ê³ëüêà òèï³â ìîíîñàõàðèä³â 
(Donot et al., 2012). 

Ìîëåêóëÿðíà ìàñà ÅÏÑ ì³êðîâîäîðîñòåé ñòàíîâèòü 0,5–

2  106 êÄà. Âîíè ì³ñòÿòü ïåðåâàæíî ñêëàäí³ ãåòåðîïîë³ñàõàðèäè ç 
âèñîêèì ñòóïåíåì ãàëóæåííÿ (Xiao, Zheng, 2016). Ïåðåäáà÷àºòü-
ñÿ ³ñíóâàííÿ ÿê ì³í³ìóì äâîõ ìîæëèâèõ øëÿõ³â óòâîðåííÿ ÅÏÑ ç 
ô³êñîâàíîãî ïðè ôîòîñèíòåç³ âóãëåöþ. Âîíè ìîæóòü ñèíòåçóâà-
òèñÿ áåçïîñåðåäíüî ç ôîòîàñèì³ëÿò³â àáî ³ç çàïàñíèõ ãëþêàí³â çà 

ó÷àñòþ åêçî-(-1,3)-D-ãëþêàíàçè (Underwood et al., 2004). Òðàíñ- 
ôîðìàö³ÿ çàïàñíèõ ãëþêàí³â â ÅÏÑ â³äáóâàºòüñÿ òàêîæ ó òåìðÿ-
â³, ïðè÷îìó â öüîìó ðàç³ ïðîäóêóâàííÿ íèçüêîìîëåêóëÿðíèõ âóã-
ëåâîäí³â øâèäêî ïðèïèíÿëîñÿ, à ê³ëüê³ñòü ÅÏÑ çá³ëüøóâàëàñü äî 
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85–99 % ïîçàêë³òèííèõ ïîë³ìåðíèõ âóãëåâîäí³â (Smith, Under-
wood, 2000). ²ñíóº, îäíàê, íåâ³äïîâ³äí³ñòü ì³æ ìîíîñàõàðèäíèì 
ñêëàäîì ãëþêàí³â, ùî ñêëàäàþòüñÿ çäåá³ëüøîãî (ïîíàä 90 %) ³ç 
ãëþêîçè, ³ ñêëàäîì áàãàòüîõ òèï³â ÅÏÑ, ÿê³ êð³ì ãëþêîçè ì³ñ-
òÿòü çíà÷í³ ê³ëüêîñò³ ³íøèõ ìîíîñàõàðèä³â ³ óðîíîâèõ êèñëîò. 
Îòæå, õî÷à ãëþêîçà ç ãëþêàíó ìîæå áåçïîñåðåäíüî âêëþ÷àòèñÿ â 
ÅÏÑ, ³íø³ ìîíîñàõàðèäè ìàþòü áóòè ñèíòåçîâàí³ de novo. Ãëþ-
êàí ó öüîìó ðàç³ ìîæå áóòè äæåðåëîì åíåðã³¿ ³ âóãëåöþ äëÿ ¿õ 
á³îñèíòåçó, îñîáëèâî â òåìðÿâ³. Àíàë³ç ðåçóëüòàò³â äîñë³äæåííÿ 
ïîêàçàâ, ùî ÅÏÑ ó ä³àòîìîâèõ ñèíòåçóþòüñÿ â ò³ëüöÿõ êîìïëåê-
ñó Ãîëüäæ³ ³ ïåðåíîñÿòüñÿ òðàíñïîðòíèìè âåçèêóëàìè äî êë³òèí-
íî¿ ìåìáðàíè. Ö³ âåçèêóëè ïîò³ì çëèâàþòüñÿ ç ìåìáðàíîþ ³ ÅÏÑ 
âèäàâëþþòüñÿ ÷åðåç øîâ, òð³ùèíè àáî ³íø³ ïîðè ó êðåìí³ºâîìó 
ïàíöèð³ (ôðóñòóë³) ä³àòîìåé (Wang et al., 2000). 

Á³ëüø³ñòü ñõåì á³îñèíòåçó ÅÏÑ ì³ñòÿòü ãë³êîçèëòðàíñôåðàçè, 
ÿê³ êàòàë³çóþòü ïðèºäíàííÿ ãë³êîçèëüíèõ ãðóï äî ëàíöþãà ÅÏÑ, 
ùî çðîñòàº ç âèêîðèñòàííÿì ÿê äîíîðè âóãëåâîäí³ ïîõ³äí³ íóê-
ëåîòèä³â. Ìîíîñàõàðèäíèé ñêëàä ÅÏÑ ð³çíèõ âèä³â ä³àòîìîâèõ 
âîäîðîñòåé â³äð³çíÿºòüñÿ, îñíîâíèìè ñêëàäîâèìè çàçâè÷àé º 

ãëþêîçà, ãàëàêòîçà, ôóêîçà ³ ìàíîçà (Abdullahi et al., 2006; Gügi 
et al., 2015). Çà íàñè÷åííÿ æèâèëüíîãî ñåðåäîâèùà á³îãåííèìè 
åëåìåíòàìè ä³àòîìîâ³ âîäîðîñò³ Cylindrotheca closterium (Ehren-
burg), Navicula perminta (Grün.) ³ Amphora exigua (Greg) ïðîäóêóâà-
ëè êîìïëåêñ ÅÏÑ, ùî ì³ñòèòü ðàìíîçó, ôóêîçó, êñèëîçó, ìàíîçó, 
ãàëàêòîçó, ãëþêîçó ³ óðîíîâ³ êèñëîòè, à â ðàç³ ë³ì³òóâàííÿ æèâ-
ëåííÿ êë³òèíè äîäàòêîâî âèä³ëÿëè ÅÏÑ, äî ñêëàäó ÿêèõ âõîäÿòü 
ìàíîçà, ãàëàêòîçà, ãëþêîçà ³ óðîíîâ³ êèñëîòè. Îáèäâà òèïè ÅÏÑ 

âèä³ëÿëèñÿ êë³òèíàìè ïðè îñâ³òëåíí³ ³ â òåìðÿâ³ (Gügi et al., 
2015). Ïðàêòè÷íî âñ³ ôåðìåíòè, ùî áåðóòü ó÷àñòü â á³îñèíòåç³ 
ð³çíèõ ìîíîñàõàðèä³â, ÿê³ ôîðìóþòü ÅÏÑ, âèÿâëåí³ â ä³àòîìîâèõ 
âîäîðîñòåé. 

Êë³òèíè, ùî ðîñòóòü ó êóëüòóð³ çà îïòèìàëüíîãî æèâëåííÿ, 
ïðîäóêóþòü á³ëüøå íåïîë³ìåðíèõ ïîçàêë³òèííèõ âóãëåâîäí³â, í³æ 
ÅÏÑ. Â óìîâàõ íåäîñòàòíüîãî ì³íåðàëüíîãî æèâëåííÿ çàãàëüìî-
âóºòüñÿ áàãàòî ìåòàáîë³÷íèõ ïðîöåñ³â, ÿê³ çàëåæàòü â³ä äîñòóïíî-
ñò³ á³îãåííèõ åëåìåíò³â, âîäíî÷àñ ôîòîñèíòåòè÷íå âèðîáíèöòâî 
âóãëåöåâèõ ñêåëåò³â ìîæå ïåðåâèùóâàòè ïîòðåáè ðîñòó, à ÿê³ñíèé 
ñêëàä á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñòåé çì³íþâàòèñÿ (Stepanov, Zolota-
reva, 2015; De Farias Silva et al., 2018). Öåé íàäëèøêîâèé âóãëåöü 
ìîæå çáåð³ãàòèñÿ ó âèãëÿä³ âóãëåâîäí³â (õðèçîëàì³íàðèí), ë³ï³ä³â 
(TAÃ) àáî âèä³ëÿòèñÿ ÿê ÅÏÑ. Â óìîâàõ äåô³öèòó ïîæèâíèõ ðå-
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÷îâèí ó íèçêè ä³àòîìîâèõ âîäîðîñòåé çðîñòàº óòâîðåííÿ ÅÏÑ äî 
44–69 % çàãàëüíîãî ïóëó ïîë³ñàõàðèä³â (Underwood et al., 2004; 
Abdullahi et al., 2006). Çàçâè÷àé ë³ì³òóâàííÿ çà ôîñôîðîì º ïîòóæ- 
í³øèì ³íäóêòîðîì âèðîáíèöòâà ÅÏÑ, í³æ äåô³öèò àçîòó, õî÷à 
³ñíóþòü ³ ïðîòèëåæí³ ïðèêëàäè (Xiao, Zheng, 2016). 

Çà íåñòà÷³ ôîñôîðó çì³íþþòüñÿ ìîíîñàõàðèäíèé ñêëàä ³ ñòó-
ï³íü ïîë³ìåðèçàö³¿ ÅÏÑ. Ö³ çì³íè âèäîñïåöèô³÷í³ (Urbani et al., 
2005; Abdullahi et al., 2006). Íàéâèù³ ð³âí³ åêñêðåö³¿ ÅÏÑ çàçâè-
÷àé ñïîñòåð³ãàþòü ïðè ïåðåõîä³ â³ä åêñïîíåíö³éíîãî äî ñòàö³î-
íàðíîãî ðîñòó, ùî çá³ãàºòüñÿ ç âèñíàæåííÿì ñåðåäîâèùà çà ôîñ- 
ôàòîì (Underwood et al., 2004; Abdullahi et al., 2006). 

Íåçâàæàþ÷è íà âåëèêó ö³êàâ³ñòü äî ïîçàêë³òèííèõ ïîë³ñàõà-
ðèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé ÿê äæåðåëà ïåðâèííî¿ îðãàí³÷íî¿ ðå÷îâè-
íè â ìîðñüêèõ åêîñèñòåìàõ, øëÿõè ³ ðåãóëÿö³ÿ á³îñèíòåçó ÅÏÑ 
çàëèøàþòüñÿ ìàëîâèâ÷åíèìè, ÿê ³ ï³äõîäè äî ¿õ ìîæëèâîãî âè-
êîðèñòàííÿ ó á³îòåõíîëîã³¿. 
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Ì²ÊÐÎÂÎÄÎÐ²ÑÒÞ EUGLENA GRACILIS 
 
 
 
 
 

 
Åôåêòèâí³ñòü òðàíñôîðìàö³¿ ñâ³òëîâî¿ åíåðã³¿ ì³êðîâîäîðîñ-

òÿìè íàáàãàòî ïåðåâèùóº ôîòîñèíòåòè÷íó åôåêòèâí³ñòü âèùèõ 

ðîñëèí, ó çâ’ÿçêó ç ÷èì ïðîìèñëîâå êóëüòèâóâàííÿ ì³êðîâîäîðî-

ñòåé ðîçãëÿäàþòü ÿê ïåðñïåêòèâíèé íàïðÿì á³îòåõíîëîã³¿, çäàò-

íèé çàáåçïå÷èòè âèðîáíèöòâî áàãàòüîõ êîðèñíèõ ñïîëóê, à òàêîæ 

ñèðîâèíó äëÿ á³îïàëèâà (Çîëîòàðüîâà òà ³í., 2008). Ìåòàáîë³÷íà 

ïëàñòè÷í³ñòü äàº çìîãó ì³êðîâîäîðîñòÿì ïðèñòîñîâóâàòèñÿ äî 

ð³çíèõ óìîâ ³ñíóâàííÿ ³ âèêîðèñòîâóâàòè äëÿ ðîñòó ÿê íåîðãàí³÷- 

íèé âóãëåöü, òàê ³ ð³çí³ îðãàí³÷í³ ñóáñòðàòè (Mykhaylenko et al., 

2004; Sivash et al., 2004; Cheirsilp, Torpee, 2012; Mokrosnop, Zolo- 

tareva, 2014). 

Äî òàêèõ ì³êðîâîäîðîñòåé â³äíîñÿòü Euglena gracilis (G.A. Klebs, 

1883), ÿêà çäàòíà îäíî÷àñíî íàêîïè÷óâàòè àì³íîêèñëîòè, â³òàì³-

íè ³ æèðí³ êèñëîòè (Takeyama et al., 1997; Ogbonna et al., 2002; 

Mokrosnop et al., 2016). Öåé îðãàí³çì, ùî ìàº ã³áðèäíèé ôîòîàâ-

òîòðîôíî-ãåòåðîòðîôíèé ãåíîì, â ÿêîìó âèÿâëåíî ëàòåðàëüíå 

ïåðåíåñåííÿ ³ çëèòòÿ ãåí³â, ÷àñòî âèêîðèñòîâóþòü â åâîëþö³éíèõ 

äîñë³äæåííÿõ (Ahmadinejad et al., 2007). 

Ê³íöåâ³ ïðîäóêòè ôîòîñèíòåòè÷íî¿ ô³êñàö³¿ âóãëåöþ ôîðìó-

þòü ó êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñòåé äåïî ïîë³ñàõàðèä³â, ÿê³ âèêî- 

íóþòü ð³çí³ åêîëîã³÷í³ ôóíêö³¿ (Øíþêîâà, Çîëîòàðüîâà, 2015, 

2017). Ó êë³òèíàõ Euglena gracilis íàäëèøîê âóãëåöþ ³ åíåðã³¿ íà-

êîïè÷óºòüñÿ ÿê ïîë³ñàõàðèä ïàðàì³ëîíó, ùî óòâîðþºòüñÿ çà íà- 

ÿâíîñò³ â íàâêîëèøíüîìó ñåðåäîâèù³ îðãàí³÷íèõ ñóáñòðàò³â. Öåé 

ãëþêàí âïåðøå â³äêðèëè ñàìå ó êë³òèíàõ E. gracilis (Garlaschi 

et al., 1974). 

Ïàðàì³ëîí â³äíîñÿòü äî ô³áðèëÿðíèõ íåðîçãàëóæåíèõ -(1,3)-
ãëþêàí³â (Freimund et al., 2003; Barsanti et al., 2011) (ðèñ. 7.1). Ó 
êë³òèíàõ Euglena gracilis öåé ïîë³ñàõàðèä â³äêëàäàºòüñÿ ó ôîðì³ 
âèñîêîêðèñòàë³çîâàíèõ ãðàíóë ³ êîìïëåêñó ô³áðèëÿðíèõ ñòðóê- 
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Ðèñ. 7.1. Ñòðóêòóðíèé åëå-
ìåíò ïîë³ñàõàðèäó ïàðàì³-
ëîíó 

 
òóð, ëîêàë³çîâàíèõ ó öèòîïëàçì³ ³ îòî÷åíèõ ìîíîìåìáðàíîþ (Kiss 

et al., 1988; Baumer et al., 2001). Ð³âåíü êðèñòàë³çàö³¿ ãðàíóë ïà-

ðàì³ëîíó äîñÿãàº 90 %, ùî â³äð³çíÿº öåé ïîë³ñàõàðèä â³ä ³íøèõ 

çàïàñíèõ ïðîäóêò³â ðîñëèí ³ âîäîðîñòåé. Ì³êðîô³áðè ãðàíóë çàâ- 

òîâøêè 4–10 íì êîìïëåêòóþòüñÿ ïî òðè ³ ôîðìóþòü íåðîçãàëó-

æåí³ ñï³ðàë³. 

Ìîëåêóëÿðíà ìàñà ïàðàì³ëîíó ïåðåâèùóº 500 êÄà (Baumer 

et al., 2001). Éîãî ãðàíóëè ìîæóòü õàîòè÷íî ðîçïîä³ëÿòèñÿ ó öè-

òîïëàçì³ àáî íàêîïè÷óâàòèñÿ â ä³ëÿíö³ ï³ðåíî¿ä³â êë³òèí Euglena 
gracilis. Çàçâè÷àé, ÷èì á³ëüøèé ðîçì³ð ãðàíóë, òèì ìåíøå ¿õ ó 

êë³òèí³ (Barsanti et al., 2001). 

7.1. Ñèíòåç ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ Euglena gracilis 

Ñèíòåç ïàðàì³ëîíó â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ ïàðàì³ëîíñèíòàçè 

(ÓÄÔ-ãëþêîçî--1,3-ãëþêàí--3-ãë³êîçèëòðàíñôåðàçè), ùî ñêëà-

äàºòüñÿ ç ñåìè ñóáîäèíèöü ìåìáðàííîçâ’ÿçàíîãî á³ëêîâîãî êîì-

ïëåêñó ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 670 êÄà (Bäumer et al., 2001). Íàé- 

á³ëüøó êàòàë³òè÷íó àêòèâí³ñòü ïàðàì³ëîíñèíòàçà ïðîÿâëÿº çà ðÍ 

7,5–8 ³ òåìïåðàòóðè 20–23 Ñ. Ñóáñòðàòîì ïàðàì³ëîíñèíòàçè º 

ÓÄÔ-ãëþêîçà (ÊÌ = 12,5 ìêì, Vìàêñ = 0,24 íÌ/(õâ  ìã á³ëêà)), 

ÿêà óòâîðþºòüñÿ ç ãëþêîçî-1-ôîñôàòó çà ó÷àñòþ óðèäèëòðàíñôå-

ðàçè (Marechal, Goldemberg, 1964; Kiss et al., 1988). ßê ³ ó ïðîöåñ³ 

á³îñèíòåçó ãë³êîãåíó, êàòàë³òè÷íå ïåðåíåñåííÿ ãëþêîçè ç ÓÄÔ-

ãëþêîçè ñóïðîâîäæóºòüñÿ ôîðìóâàííÿì á³ëîê-ãëþêàíîâîãî êîì-

ïëåêñó (O’Neill et al., 2015; Takeda et al., 2015). Óëüòðàñòðóêòóðà 

ìåìáðàíè, ÿêà îòî÷óº ãðàíóëè ïàðàì³ëîíó, çì³íþºòüñÿ çàëåæíî 

â³ä àêòèâíîñò³ ñèíòåçó çàïàñíîãî ïîë³ñàõàðèäó (Kiss et al., 1988). 

Ïàðàì³ëîíñèíòàçíó àêòèâí³ñòü âèÿâëåíî â ìåìáðàíí³é ôðàêö³¿ 

ãðàíóë ïàðàì³ëîíó. Â êë³òèíàõ, êóëüòèâîâàíèõ ó ãåòåðîòðîôíèõ 

óìîâàõ, âîíà íàáàãàòî âèùà, í³æ ó êóëüòóð³, âèðîùåí³é àâòî- 

òðîôíî (Baumer et al., 2001). 
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Äîñë³äæåííÿ íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ Euglena 
gracilis çà ãåòåðîòðîôíîãî êóëüòèâóâàííÿ äîâåëè, ùî â íåôîòîñèí-

òåòè÷í³é ô³êñàö³¿ ÑÎ2 êë³òèíàìè ì³êðîâîäîðîñò³ áåðóòü ó÷àñòü ôîñ- 

ôîåíîëï³ðóâàòêàðáîêñèëàçà ³ ÃÒÔ-çàëåæíà ôîñôîåíîëï³ðóâàò- 

êàðáîêñèê³íàçà. Ïåðøà ç íèõ êàòàë³çóº ïåðåòâîðåííÿ ôîñôîåíîë- 

ï³ðóâàòó íà îêñàëîàöåòàò ó ì³òîõîíäð³àëüíîìó ìàòðèêñ³. Äðóãà, 

ëîêàë³çîâàíà ó âíóòð³øí³é ì³òîõîíäð³àëüí³é ìåìáðàí³, – ïåðå- 

òâîðåííÿ îêñàëîàöåòàòó íà ôîñôîåíîëï³ðóâàò, ÿêèé âñòóïàº â 

ëàíöþã ðåàêö³é ãëþêîíåîãåíåçó âæå ïîçà ìàòðèêñîì ì³òîõîíäð³é. 

Ñèíòåç ïàðàì³ëîíó ³ íàêîïè÷åííÿ éîãî çåðåí â³äáóâàþòüñÿ ó âå-

çèêóëàõ ì³òîõîíäð³é, â³äîêðåìëåíèõ âíóòð³øíüîþ ì³òîõîíäð³àëü-

íîþ ìåìáðàíîþ â³ä ¿õ ìàòðèêñó (Cook, 1965; Briand et al., 1980, 

1981; Ñalvayrac et al., 1981). Çà ôîòîãåòåðîòðîôíîãî êóëüòèâóâàí-

íÿ ãðàíóëè ïàðàì³ëîíó íàêîïè÷óþòüñÿ íå ëèøå ó âåçèêóëàõ ì³-

òîõîíäð³é, à é â ä³ëÿíö³ ï³ðåíî¿äó õëîðîïëàñò³â, äå ñèíòåç ïîë³-

ñàõàðèäó çä³éñíþºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ åíåðã³¿ ñâ³òëà ³ êàðáîêñèëàç-

í³é àêòèâíîñò³ Rubisco (Cook, 1965). Ïðè òàêîìó êóëüòèâóâàíí³ â 

êë³òèíàõ ôîðìóºòüñÿ ñèñòåìà âåçèêóë ³ç ïàðàì³ëîíîì, ÿêà ìîæå 

áóòè ñòðóêòóðíèì ïîñåðåäíèêîì ì³æ ì³òîõîíäð³îíîì ³ õëîðîïëàñ- 

òàìè, ÿêèé ðîçä³ëÿº ö³ äâà êîìïàðòìåíòè ëèøå îäí³ºþ ìåìáðà-

íîþ (Ñalvayrac et al., 1981). 

7.2. Euglena gracilis ÿê ïðîäóöåíò ïàðàì³ëîíó 

Ïàðàì³ëîí äîâîë³ ïîøèðåíèé ó ïðèðîä³ ïîëèñàõàðèä, ùî 
ñèíòåçóºòüñÿ ó êë³òèíàõ áàãàòüîõ áàêòåð³é, ãðèáê³â, âîäîðîñòåé ³ 
âèùèõ ðîñëèí (Freimund et al., 2003; Michel et al., 2010). Ó ïðî-
ìèñëîâîìó ìàñøòàá³ äëÿ îòðèìàííÿ ïàðàì³ëîíó âèêîðèñòîâóþòü 
ïåêàðñüê³ àáî ïèâí³ äð³æäæ³ Saccharomyces cerevisiae. Â ðåçóëüòàò³ 
êîìïëåêñíîãî ïðîöåñó åêñòðàêö³¿ ïîë³ñàõàðèäó äîñÿãàºòüñÿ éîãî 
çá³ð ó ê³ëüêîñò³ ëèøå 7–9 % á³îìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè ì³êðîîðãà-

í³çìó (Ivusic et al., 2015). -1,3-Ãëþêàí ó êë³òèíàõ öèõ îðãàí³çì³â 
ëîêàë³çóºòüñÿ ó êë³òèíí³é ñò³íö³, ñòàíîâèòü 50–55 % á³îìàñè ¿¿ 

ñóõî¿ ðå÷îâèíè (Shokri et al., 2008). Çàçâè÷àé -1,3-ãëþêàíè â³ä- 
êëàäàþòüñÿ â íåãðàíóëÿðí³é ôîðì³ â óñ³õ îðãàí³çìàõ, êð³ì åâãëå-
íî¿äíèõ (Baumer et al., 2001). Ãðàíóëè ïàðàì³ëîíó, âì³ñò ÿêèõ 
ìîæå äîñÿãàòè 95 % ìàñè êë³òèí Euglena gracilis, íà 100 % ñêëà-
äàþòüñÿ ç ãëþêîçè ³ ìàþòü íàäçâè÷àéíî âèñîêèé äëÿ ïðèðîäíèõ 
ìàêðîìîëåêóë ð³âåíü êðèñòàë³çàö³¿ (Barsanti et al., 2011). Îòî÷åíà 
îäí³ºþ ìåìáðàíîþ ãðàíóëà ïàðàì³ëîíó ñêëàäàºòüñÿ ³ç òðèêóòíèõ 
 



Ð î ç ä ³ ë  7.  Ïðîäóêóâàííÿ çàïàñíîãî ïîë³ñàõàðèäó ïàðàì³ëîíó ì³êðîâîäîð³ñòþ… 
 

 

 118 

³ ïðÿìîêóòíèõ ñåãìåíò³â, êîæåí ç ÿêèõ ìàº ê³ëüêà øàð³â (Kiss 

et al., 1986). Ïîä³áíî äî öåëþëîçè ïàðàì³ëîí îá’ºäíàíèé â ì³ê-

ðîô³áðèëè ä³àìåòðîì 4 íì, ùî ñêëàäàþòüñÿ ç ïîòð³éíèõ ñï³ðàëåé 

-1,3-ãëþêàíîâèõ ëàíöþã³â, ÿê³ äàë³ îá’ºäíóþòüñÿ ó òîâù³ âîëîê- 

íà. Âèñîêîð³âíåâå îá’ºäíàííÿ ì³êðîô³áðèë ³ âçàºìîä³ÿ ¿õ ç ìîëå-

êóëàìè âîäè ñïðèÿþòü óòâîðåííþ âèñîêîêðèñòàë³÷íî¿ ñòðóêòóðè 

ïàðàì³ëîíó (Kiss et al., 1988). Òàêà ôîðìà îðãàí³çàö³¿ öüîãî ïîë³-

ñàõàðèäó â êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñò³ çíà÷íî ïîëåãøóº éîãî âèä³-

ëåííÿ. Äëÿ öüîãî äîñòàòíüî çðóéíóâàòè êë³òèíè, âêðèò³ á³ëêîâîþ 

îáîëîíêîþ, ³ ïðîìèòè ãðàíóëè ðîç÷èíîì äåòåðãåíòó íèçüêî¿ 

êîíöåíòðàö³¿ (Barsanti et al., 2011). 

Ô³ç³îëîã³÷í³ òà á³îõ³ì³÷í³ âëàñòèâîñò³ ì³êðîâîäîðîñòåé äàþòü 

ï³äñòàâó çì³íþâàòè ó øèðîêèõ ìåæàõ óìîâè ¿õ âèðîùóâàííÿ, ï³ä- 

áèðàòè íàéåôåêòèâí³ø³ òà ìàëîâèòðàòí³. Âèðîùóâàííÿ Euglena 

gracilis çà íèçüêèõ çíà÷åíü ðÍ (2,5–3,5) ìîæå çíèçèòè éìîâ³ð-

í³ñòü êîíòàì³íàö³¿, à òàêîæ ñòèìóëþâàòè ð³ñò êóëüòóðè (Barsanti 

et al., 2001). Äëÿ ðîñòó ì³êðîâîäîðîñò³ é íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó 

â ¿¿ êë³òèíàõ ÿê æèâèëüíå ñåðåäîâèùå ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè 

ã³äðàòîâàí³ â³äõîäè ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêî¿ àáî öóêðîâî¿ ïðîìèñ-

ëîâîñò³. Äëÿ îòðèìàííÿ âåëèêèõ îáñÿã³â á³îìàñè E. gracilis óñï³ø- 

íî çàñòîñîâóþòü á³îðåàêòîðè ³ â³äêðèò³ ñèñòåìè (Barsanti et al., 

2001). 

7.3. Äèíàì³êà íàêîïè÷åííÿ β-1,3-ãëþêàíó 
çà ð³çíèõ ñïîñîá³â æèâëåííÿ êóëüòóðè Euglena gracilis 

Ñèíòåç ïîë³ñàõàðèäó àêòèâíî â³äáóâàºòüñÿ â åêñïîíåíö³éí³é 

ôàç³ ðîñòó êóëüòóðè ÿê íà ñâ³òë³, òàê ³ â òåìðÿâ³ (Briand et al., 

1980). Ð³âåíü íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ ïåð³îäè÷íî¿ 

êóëüòóðè Euglena gracilis çà íàÿâíîñò³ ëàêòàòó (ñóêöèíàòó, ãëóòà-

ìàòó, àöåòàòó) çì³íþºòüñÿ ðàçîì ç³ çì³íàìè ôàç ¿¿ ðîñòó. Ìàêñè-

ìàëüíó àêòèâí³ñòü ôîñôîåíîëï³ðóâàòêàðáîêñèëàçè çà íàÿâíîñò³ 

33 ìÌ ëàêòàòó ñïîñòåð³ãàëè íà 18-òó ãîäèíó êóëüòèâóâàííÿ, íà 

36-òó ãîäèíó âîíà çíèæóâàëàñü (Cook, 1965). Ó ïðîöåñ³ âèðîùó-

âàííÿ êë³òèí êóëüòóðè E. gracilis íà ñâ³òë³ â ðàíí³é åêñïîíåíö³é-

í³é ôàç³ ðîñòó ³ñòîòíî ï³äâèùóâàëàñü íå ëèøå àêòèâí³ñòü ôîñôî-

åíîëï³ðóâàòêàðáîêñèëàçè, à é êàðáîêñèëàçíà àêòèâí³ñòü RUBISCO 

³ àêòèâí³ñòü ôîñôîåíîëï³ðóâàòêàðáîêñèê³íàçè (Ñalvayrac et al., 

1981). 
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Íà ñâ³òë³ òà ó òåìðÿâ³ âì³ñò ïîë³ñàõàðèäó ï³ñëÿ ³íîêóëÿö³¿ êë³-

òèí â æèâèëüíå ñåðåäîâèùå äîñÿãàº ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åííÿ íà 

36-òó ãîäèíó êóëüòèâóâàííÿ, ï³ñëÿ ÷îãî ñòð³ìêî çíèæóºòüñÿ 

(Briand et al., 1980, 1981; Kiss et al., 1986). Âèêîðèñòàííÿ ëàêòàòó 

ç ì³÷åíèìè àòîìàìè âóãëåöþ äîâåëî, ùî ïàðàì³ëîí ñèíòåçóºòüñÿ 

çíà÷íîþ ì³ðîþ ³ç ñóáñòðàòó. Ïîä³áíå äîñë³äæåííÿ àñèì³ëÿö³¿ àöå- 

òàòó ì³êðîâîäîðîñò³ E. gracilis ïîêàçàëî, ùî 75–80 % ì³÷åíîãî 

âóãëåöþ ñóáñòðàòó âáóäîâóºòüñÿ ó ïàðàì³ëîí (Marzullo, Danforth, 

1964). Ó ö³é æå ôàç³ ðîñòó â êóëüòóð³ íà ñâ³òë³ àêòèâíî â³äáóâà-

þòüñÿ ïðîöåñè ôîòîñèíòåçó ³ äèõàííÿ. Âóãëåêèñëèé ãàç ³ êèñåíü 

ÿê ê³íöåâ³ ïðîäóêòè äèõàííÿ ³ ôîòîñèíòåçó çíîâó çàëó÷àþòüñÿ â 

ìåòàáîë³çì êë³òèí ³ ï³äòðèìóþòü á³îñèíòåòè÷í³ ïðîöåñè (Cook, 

1963). Âîäíî÷àñ íà ñâ³òë³ é ó òåìðÿâ³ ì³í³ìàëüíî âèä³ëÿºòüñÿ 

ÑÎ2, ùî óòâîðþºòüñÿ ï³ä ÷àñ îêèñíåííÿ ñóáñòðàòó â ïðîöåñ³ äè-

õàííÿ, öå çàñâ³ä÷óº éîãî àêòèâíó ó÷àñòü ó ïðîöåñàõ êàðáîêñèëþ-

âàííÿ (Marzullo, Danforth, 1964; Briand et al., 1980, 1981;  Ñalvay-

rac et al., 1981). 

Ó äðóã³é ïîëîâèí³ åêñïîíåíö³éíî¿ ôàçè ðîñòó ê³ëüê³ñòü ïàðà-

ì³ëîíó çìåíøóºòüñÿ âíàñë³äîê éîãî ãë³êîë³òè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿. 

Ó öåé ïåð³îä êë³òèíè Euglena gracilis ïî÷èíàþòü âèêîðèñòîâóâàòè 

íàêîïè÷åíèé ïîë³ñàõàðèä äëÿ ðîñòó ³ ðîçìíîæåííÿ, ùî ñïîñòåð³-

ãàþòü ïðè íåçíà÷íîìó âì³ñò³ åêçîãåííîãî ñóáñòðàòó (Rodriguez-

Zavala et al., 2010). Êîëè âè÷åðïóºòüñÿ ëàêòàò ó æèâèëüíîìó ñå-

ðåäîâèù³, âåëèêà ÷àñòèíà êàðáîêñèëàçíî¿ àêòèâíîñò³ ïîâ’ÿçàíà ç 

àêòèâí³ñòþ öèòîçîëüíî¿ ôîñôîåíîëï³ðóâàòêàðáîêñèëàçè. Ó öüîìó 

ðàç³ ôîñôîãë³öåðèíîâà êèñëîòà, óòâîðåíà ó ïðîöåñ³ ãë³êîë³çó, ïî-

òðàïëÿº â öèòîçîëü ³ ïåðåòâîðþºòüñÿ ïîñë³äîâíî íà ìàëàò, äàë³ 

÷åðåç ïðîì³æí³ ôîñôîåíîëï³ðóâàò ³ îêñàëîàöåòàò âõîäèòü â öèêë 

òðèêàðáîíîâèõ êèñëîò (Briand et al., 1981). Ìàêñèìàëüíà êîíöåí- 

òðàö³ÿ êë³òèí E. gracilis ç íåâåëèêèì âì³ñòîì ïàðàì³ëîíó äîñÿãà-

ºòüñÿ äî ìîìåíòó ïåðåõîäó â³ä åêñïîíåíö³éíî¿ ó ñòàö³îíàðíó ôà-

çó ðîñòó êóëüòóðè (Kiss et al., 1986). 
Äèíàì³êà íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ ì³êñîòðîôíèõ ³ 

ôîòîàâòîòðîôíèõ êóëüòóð íàðîñòàº ïîð³âíÿíî ç ãåòåðîòðîôíîþ 
êóëüòóðîþ, â ÿê³é ìàêñèìàëüíèé âì³ñò ïàðàì³ëîíó ïðèïàäàº íà 
ê³íåöü åêñïîíåíö³éíî¿ ôàçè ðîñòó ³ â ïðîöåñ³ ïîäàëüøîãî êóëü-
òèâóâàííÿ çìåíøóºòüñÿ (Grimm et al., 2015). Ôîòîàâòîòðîôíå 
êóëüòèâóâàííÿ ôîðìóº íåâåëèêó ê³ëüê³ñòü ãðàíóë ïàðàì³ëîíó â 
êë³òèíàõ Euglena gracilis, ùî êîíöåíòðóþòüñÿ ïîáëèçó ï³ðåíî¿-
äó – â ä³ëÿíö³ ëîêàë³çàö³¿ RUBISCO ó õëîðîïëàñòàõ. Ï³ðåíî¿äè 
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çíèêàþòü çà äîñòàòíüî¿ ê³ëüêîñò³ ñóáñòðàòó â ñåðåäîâèù³ ³ âåëè-

êîãî âì³ñòó ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ, òîáòî ïðîòÿãîì åêñïîíåíö³é-

íî¿ ôàçè ðîñòó ôîòîãåòåðîòðîôíî¿ êóëüòóðè. Ï³ñëÿ äîñÿãíåííÿ 

ñòàö³îíàðíî¿ ôàçè ï³ðåíî¿äè çíîâó ñòàþòü ïîì³òíèìè (Kiss et al., 

1986). 

Ó ïðîöåñ³ ïåðåâåäåííÿ êóëüòóðè Euglena gracilis â àíàåðîáí³ 

óìîâè âèðîùóâàííÿ àêòèâóºòüñÿ ñèíòåç âîñê³â ÿê çàïàñíèõ ñïî-

ëóê çàì³ñòü ïîë³ñàõàðèä³â. Öåé ïðîöåñ îòðèìàâ íàçâó «ôåðìåíòà-

ö³ÿ âîñêîâèõ åñòåð³â» (Coleman, 1988b). Àíàåðîá³îç ñòèìóëþº 

ñèíòåç ë³ï³ä³â â ðåçóëüòàò³ ³íäóêö³¿ êèñíå÷óòëèâî¿ ì³òîõîíäð³àëü-

íî¿ ï³ðóâàòäåã³äðîãåíàçè, ÿêà êàòàë³çóº ïåðåòâîðåííÿ ï³ðóâàòó íà 

àöåòèë-ÊîÀ. Âîäíî÷àñ âèêîðèñòîâóþòü âóãëåöü ïàðàì³ëîíó, âíà-

ñë³äîê ÷îãî ñïîñòåð³ãàþòü äåãðàäàö³þ ïîë³ñàõàðèäó ³ ñèíòåç âîñ-

êîâèõ åñòåð³â. Âì³ñò ë³ï³ä³â ìîæå çá³ëüøèòèñÿ ç 5–10 äî 55 % 

á³îìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè çà 7 ä³á àíàåðîá³îçó. Êîëè êèñåíü ñòàº çíî-

âó äîñòóïíèì, ó êë³òèíàõ E. gracilis ë³ïèäè äåãðàäóþòü ³ ñèíòåçó-

ºòüñÿ ïàðàì³ëîí (Coleman, 1988b). 

7.4. Îïòèì³çàö³ÿ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ Euglena gracilis 
äëÿ çá³ëüøåííÿ âèõîäó ïàðàì³ëîíó 

Ð³âåíü íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè ³ á³îõ³ì³÷íèé ñêëàä êë³òèí Eug- 
lena gracilis ³ñòîòíî çàëåæàòü â³ä ñïîñîáó âèðîùóâàííÿ ì³êðîâî-

äîðîñò³ (Kiss et al., 1986; Çîëîòàðüîâà òà ³í., 2008), òàê ÿê ³ àêòèâ- 

í³ñòü ñèñòåìè ñèíòåçó ïàðàì³ëîíó òà àêóìóëÿö³ÿ éîãî ãðàíóë ó 

êë³òèíàõ (Mokrosnop, 2016). Â îïòèìàëüíèõ óìîâàõ âì³ñò ïîë³ñà-

õàðèäó ìîæå äîñÿãàòè 70 % á³îìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè êë³òèí E. gra-
cilis (Barsanti et al., 2011; O’Neill et al., 2015). Ó çâ’ÿçêó ç öèì îï-

òèì³çàö³ÿ ñêëàäó æèâèëüíîãî ñåðåäîâèùà ìàº âàæëèâå çíà÷åííÿ 

ó ïðîöåñ³ âèêîðèñòàííÿ E. gracilis ÿê ïðîäóöåíòà ïàðàì³ëîíó, 

îñê³ëüêè çàáåçïå÷óº çíà÷íå ï³äâèùåííÿ ðåíòàáåëüíîñò³ á³îòåõíî-

ëîã³÷íîãî ïðîöåñó. 
Äîñë³äæåííÿ íàêîïè÷åííÿ ãðàíóë ïàðàì³ëîíó çàëåæíî â³ä 

óìîâ îñâ³òëåííÿ äîâåëè, ùî ïðè ö³ëîäîáîâîìó îñâ³òëåíí³ êóëüòóð 
Euglena gracilis â ¿õ êë³òèíàõ ôîðìóþòüñÿ ëèøå äóæå ìàëåíüê³ 
ãðàíóëè ïîë³ñàõàðèäó, íà â³äì³íó â³ä êóëüòóð, êóëüòèâîâàíèõ çà 
ïåð³îäè÷íîãî îñâ³òëåííÿ. Ôîðìóâàííþ á³ëüøèõ çåðåí ïàðàì³ëî-
íó â êë³òèíàõ ñïðèÿëî âèðîùóâàííÿ êóëüòóðè â òåìðÿâ³. Ïðè ãå-
òåðîòðîôíîìó êóëüòèâóâàíí³ E. gracilis ìîæíà îòðèìàòè â 6 ðàç³â 
á³ëüøå çàïàñíîãî ïîë³ñàõàðèäó, í³æ çà ôîòîàâòîòðîôíîãî (Bri- 
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Òàáëèöÿ 7.1. Íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ Euglena gracilis çàëåæíî 
â³ä òèïó æèâëåííÿ êóëüòóðè (Grimm et al., 2015) 

Òèï æèâëåííÿ Ïàðàì³ëîí, ã/ë Á³îìàñà, ã/ë 
Ìàñîâà ÷àñòêà 

ïàðàì³ëîíó â á³îìàñ³, % 

Àâòîòðîôíèé 0,6 3 20,0 
Ôîòîãåòåðî-
òðîôíèé 

3 7 42,9 

Ãåòåðîòðîôíèé 9 12,2 73,8 

Ïðèì³òêà. ßê îðãàí³÷íèé ñóáñòðàò âèêîðèñòàíî ãëþêîçó (22 ã/ë). 

 
and, Calvayrac, 1980). Âñòàíîâëåíî, ùî ðÍ æèâèëüíîãî ñåðåäî-

âèùà âïëèâàº íà íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè: ç³ çá³ëüøåííÿì â³ä 3 äî 7 

ë³í³éíî çìåíøóºòüñÿ âèõ³ä á³îìàñè ³ ïàðàì³ëîíó (Sanrek et al., 

2009). 

Ãåòåðîòðîôíå êóëüòèâóâàííÿ Euglena gracilis ç âèêîðèñòàííÿì 

ãëþêîçè (ôðóêòîçè) ÿê åêçîãåííîãî äæåðåëà âóãëåöþ º íàéåôåê-

òèâí³øèì ñïîñîáîì äîñÿãíåííÿ âåëèêîãî âèõîäó ïàðàì³ëîíó â 

êóëüòóð³ (Cook, 1965; Garlaschi et al., 1974; Grimm et al., 2015) 

(òàáë. 7.1). Çíà÷íî ìåíø âèðàæåíèé ïîçèòèâíèé åôåêò ñïî-

ñòåð³ãàëè â ðàç³ çàì³íè ãëþêîçè íà ãàëàêòîçó, ëàêòîçó, ìàëüòîçó 

àáî ñàõàðîçó ó ïðîöåñ³ êóëüòèâóâàííÿ E. gracilis ç ìåòîþ îòðè-

ìàííÿ ïàðàì³ëîíó. Ñàõàðîçà ³ ìàëüòîçà äóæå ïîâ³ëüíî ìåòàáîë³-

çóþòüñÿ êë³òèíàìè E. gracilis, à ëàêòîçà ³ ãàëàêòîçà, õî÷à ³ ñòèìó-

ëþþòü ïîä³ë êë³òèí ì³êðîâîäîðîñò³, ïðîòå íå ñïðèÿþòü íàêîïè-

÷åííþ á³îìàñè. Äëÿ âèðîùóâàííÿ E. gracilis ó ïðîìèñëîâèõ ìàñ-

øòàáàõ ìîæíà åôåêòèâíî âèêîðèñòîâóâàòè ñàõàðîçó, àëå ëèøå 

ï³ñëÿ ïîïåðåäíüîãî ã³äðîë³çó (õ³ì³÷íîãî àáî ôåðìåíòàòèâíîãî) äî 

ãëþêîçè ³ ôðóêòîçè (Ivusic et al., 2015). 
Ï³ä ÷àñ ôîòîãåòåðîòðîôíîãî êóëüòèâóâàííÿ Euglena gracilis çà 

íàÿâíîñò³ ãëþêîçè ìàéæå äâîðàçîâî çìåíøóºòüñÿ âèõ³ä á³îìàñè 
òà ïàðàì³ëîíó (äèâ. òàáë. 7.1). Òàêèé ðåçóëüòàò ïîâ’ÿçóþòü ³ç âçà-
ºìîâïëèâîì ïðîöåñ³â ôîòîñèíòåòè÷íî¿ àñèì³ëÿö³¿ ÑÎ2 ³ àñèì³ëÿ-
ö³¿ îðãàí³÷íîãî âóãëåöþ êë³òèíàìè. Ãëþêîçà ïðèãí³÷óº ôîòîñèí-
òåç íàâ³òü çà íèçüêîãî îñâ³òëåííÿ (Nicolas et al., 1980; Mykhay-
lenko et al., 2004), à ñâ³òëî çì³íþº ïðîíèêí³ñòü ìåìáðàí, ùî, ó 
ñâîþ ÷åðãó, çìåíøóº ïîãëèíàííÿ ãëþêîçè êë³òèíàìè. Äî òîãî æ 
â óìîâàõ îñâ³òëåííÿ ïàðàì³ëîí ÷àñòêîâî âèêîðèñòîâóºòüñÿ äëÿ ïî- 
áóäîâè ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó (Garlaschi et al., 1974; Grimm 
et al., 2015). Ðåçóëüòàòè ³íøèõ äîñë³äæåíü ïîêàçàëè, ùî â ïðîöåñ³ 
ì³êñîòðîôíîãî âèðîùóâàííÿ çà íàÿâíîñò³ ãëþêîçè ³ (NH4)2SO4 
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Òàáëèöÿ 7.2. Çàëåæí³ñòü ìàêñèìàëüíîãî ð³âíÿ íàêîïè÷åííÿ êë³òèíàìè 
ïàðàì³ëîíó â³ä âíåñåííÿ ïîæèâíèõ åêñòðàêò³â ó êóëüòóðàëüíå ñåðåäîâèùå 

çà ãåòåðîòðîôíîãî âèðîùóâàííÿ Euglena gracilis (Hutner et al., 1966; Sanrek 
et al., 2009; Ivusic, Santek, 2015) 

Ñåðåäîâèùå êóëüòèâóâàííÿ 
Òðèâàë³ñòü êóëüòè-

âóâàííÿ, ãîä 
Ìàêñèìàëüíèé âì³ñò 

ïàðàì³ëîíó, ã/ë 
Á³îìàñà, 

ã/ë 

ÑÕ, 20 ã/ë ãëþêîçè 96 7 13,5 
ÑÕ + äð³æäæîâèé åêñ-
òðàêò, 40 ã/ë 

68 5,13 11,08 

ÑÕ + êóêóðóäçÿíèé ýêñ-
òðàêò, 30 ã/ë 

68 8,28 15,65 

ÑÕ + êóêóðóäçÿíèé åêñ-
òðàêò (30 ã/ë) + ì’ÿñíèé 
åêñòðàêò (5 ã/ë) 

120 8,35 17,05 

ÑÕ + êàðòîïëÿíèé ðîç-
÷èí, 37,5 % 

96 12 15,1 

Ïðèì³òêà. ÑÕ – ñåðåäîâèùå Õàòíåðà. 

 
 

ìîæíà îòðèìàòè ïðèáëèçíî íà 20 % á³ëüøå á³îìàñè, í³æ ïðè ãå-

òåðîòðîôíîìó êóëüòèâóâàíí³ (Yamane et al., 2001). Ï³äâèùåíó 

³íòåíñèâí³ñòü ðîñòó ì³êñîòðîôíèõ êóëüòóð ïîð³âíÿíî ç ãåòåðî- 

òðîôíèìè ïîâ’ÿçóþòü ç åôåêòèâíèì âèêîðèñòàííÿì åíåðã³¿ ñâ³ò-

ëà, âèòðà÷åíî¿ íà àíàáîë³÷í³ ïðîöåñè, äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ÿêèõ ³ç 

æèâèëüíîãî ñåðåäîâèùà àñèì³ëþþòüñÿ îðãàí³÷í³ äæåðåëà âóãëå-

öþ (Yamane et al., 2001). 

Âíåñåííÿ äæåðåëà àçîòó îðãàí³÷íîãî àáî íåîðãàí³÷íîãî ïîõî-

äæåííÿ ìîæå â ê³ëüêà ðàç³â çá³ëüøèòè íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè êóëü-

òóðîþ (Rodriguez-Zavala et al., 2010; Ivusic et al., 2015). Îñòàíí³ì 

÷àñîì àêòèâíî äîñë³äæóþòü âèêîðèñòàííÿ ïîá³÷íèõ ïðîäóêò³â 

õàð÷îâèõ âèðîáíèöòâ ÿê äæåðåë ïîæèâíèõ ðå÷îâèí äëÿ âèðîùó-

âàííÿ Euglena gracilis ³ íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó â ¿¿ êë³òèíàõ 

(òàáë. 7.2). 
Ñåðåä äîñë³äæåíèõ äð³æäæîâîãî, ì’ÿñíîãî ³ êóêóðóäçÿíîãî 

åêñòðàêò³â îñòàíí³é ìàâ íàéâèùó ïîæèâíó ö³íí³ñòü äëÿ êóëüòóðè 
Euglena gracilis (äèâ. òàáë. 7.2). Äîáàâëÿííÿ êóêóðóäçÿíîãî åêñ- 
òðàêòó (20–30 ã/ë) â æèâèëüíå ñåðåäîâèùå ç ãëþêîçîþ (20 ã/ë) 
ñòèìóëþº íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó (íà 15 %) ³ ë³ï³ä³â (íà 40 %) 
çà ãåòåðîòðîôíèõ ³ ì³êñîòðîôíèõ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ â³äïîâ³äíî 
(Rezic et al., 2013; Ivusic et al., 2015). Âíåñåííÿ â æèâèëüíå ñåðå-
äîâèùå îäíî÷àñíî êóêóðóäçÿíîãî ³ ì’ÿñíîãî åêñòðàêò³â çá³ëüøó- 
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âàëî âèõ³ä á³îìàñè, àëå íåçíà÷íî ïîçíà÷àëîñÿ íà âì³ñò³ â í³é ïà-

ðàì³ëîíó (Ivusic et al., 2015). 

Âèðîùóâàííÿ Euglena gracilis ç âèêîðèñòàííÿì êàðòîïëÿíîãî 

ðîç÷èíó, îñíîâíîãî ïîá³÷íîãî ïðîäóêòó êðîõìàëüíî¿ ïðîìèñëî-

âîñò³, âèÿâèëîñÿ åôåêòèâí³øèì, í³æ êóëüòèâóâàííÿ íà ñèíòåòè÷- 

íîìó ñåðåäîâèù³. Êàðòîïëÿíèé ðîç÷èí ì³ñòèòü âåëèêó ê³ëüê³ñòü 

ì³íåðàëüíèõ ðå÷îâèí, á³ëê³â, àì³íîêèñëîò, öóêð³â ³ º â³ää³ëåíèì 

â³ä êðîõìàëüíèõ çåðåí êðîõìàëüíèì ìîëîêîì. Äëÿ øâèäêîãî 

îòðèìàííÿ âåëèêîãî âèõîäó á³îìàñè ³ ïàðàì³ëîíó â æèâèëüíîìó 

ñåðåäîâèù³ âèêîðèñòîâóâàëè 37,5 % êàðòîïëÿíîãî ðîç÷èíó ³ 

25 ã/ë ãëþêîçè. Âîäíî÷àñ âæå íà 4-òó äîáó âì³ñò ïàðàì³ëîíó ïåðå-

âèùóâàâ 70 % á³îìàñè. Êóëüòóðà, ùî ðîñëà íà ñèíòåòè÷íîìó ñå-

ðåäîâèù³ Õàòíåðà áåç äîáàâëÿííÿ êàðòîïëÿíîãî ðîç÷èíó, ì³ñòèëà 

íå á³ëüø ÿê 50 % ïàðàì³ëîíó (Hutner et al., 1966, Sanrek et al., 

2010). 

Àâòîòðîôíå êóëüòèâóâàííÿ Euglena gracilis íå ðîçãëÿäàþòü 

ïðè ñòâîðåíí³ îïòèìàëüíèõ óìîâ äëÿ íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó, 

îñê³ëüêè öåé ñïîñ³á âèðîùóâàííÿ íå çàáåçïå÷óº íàêîïè÷åííÿ í³ 

âåëèêèõ ê³ëüêîñòåé á³îìàñè, í³ ïîë³ñàõàðèäó â êë³òèíàõ (Briand 

et al., 1981). Çà ôîòîàâòîòðîôíîãî êóëüòèâóâàííÿ ëèøå íåâåëèêà 

ê³ëüê³ñòü íàäëèøêîâî¿ åíåðã³¿ çàïàñàºòüñÿ ÿê ïîë³ñàõàðèä, ³ ð³-

âåíü ñèíòåçó ïàðàì³ëîíó çðîñòàº ç³ çá³ëüøåííÿì ³íòåíñèâíîñò³ 

ñâ³òëà â îïòèìàëüíèõ ìåæàõ (Cook, 1963). 

7.5. Íàêîïè÷åííÿ ïàðàì³ëîíó çà óòèë³çàö³¿ 
åêçîãåííîãî åòàíîëó â ïðîöåñ³ ì³êñîòðîôíîãî 

êóëüòèâóâàííÿ Euglena gracilis 

Ì³êñîòðîôíèé ð³ñò áàãàòüîõ ì³êðîâîäîðîñòåé ñòèìóëþºòüñÿ 
çà âèêîðèñòàííÿ ìåòàíîëó ÿê äæåðåëà âóãëåöþ ³ åíåðã³¿ (Stepa-
nov, Zolotareva, 2015), îäíàê á³ëüø³ñòü âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé íå 
çäàòí³ óòèë³çóâàòè åòàíîë (Stepanov, Zolotareva, 2011). Àñèì³ëÿö³ÿ 
åòàíîëó â³äð³çíÿº Euglena gracilis â³ä á³ëüøîñò³ ì³êðîîðãàí³çì³â, 
äëÿ ÿêèõ öåé ñïèðò òîêñè÷íèé (Ìîêðîñíîï òà ³í., 2015à, á), éîãî 
ìåòàáîë³çì ó êë³òèíàõ E. gracilis çä³éñíþºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ä³¿ ì³-
òîõîíäð³àëüíèõ ÍÀÄ+-äåã³äðîãåíàç ³ âèñîêîàêòèâíèõ àëüäåã³ääå-
ã³äðîãåíàç, à òàêîæ ôåðìåíò³â ãë³îêñèëàòíîãî öèêëó, ³çîöèòðàò-
ë³àçè ³ ìàëàòñèíòàçè. Çà îêèñíåííÿ åòàíîëó àëêîãîëü- ³ àëüäåã³ä-
äåã³äðîãåíàç ó ì³òîõîíäð³ÿõ ãåíåðóºòüñÿ åíåðã³ÿ ó âèãëÿä³ ÀÒÔ ³ 
ñèíòåçóºòüñÿ àöåòèë-ÊîÀ. 
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Ðèñ. 7.2. Íàêîïè÷åííÿ ïà-
ðàì³ëîíó êë³òèíàìè Euglena 
gracilis ó ïðîöåñ³ ì³êñîòðîô- 
íîãî êóëüòèâóâàííÿ çà íà-
ÿâíîñò³ 100 ìÌ åòàíîëó 

 
Ó ïðîöåñ³ ãë³îêñèëàòíîãî öèêëó ñèíòåçóþòüñÿ Ñ4-ñïîëóêè, 

ÿê³ çàëó÷àþòüñÿ äî ãëþêîíåîãåíåçó (Yoval-Sanchez, 2011). Á³ëü-

ø³ñòü äîñë³äæåíü âïëèâó åòàíîëó íà ìåòàáîë³çì ì³êðîâîäîðîñò³ 

Euglena gracilis ïðîâîäèëè â óìîâàõ ãåòåðîòðîô³¿ íà êë³òèíàõ, íå 

çäàòíèõ äî ôîòîñèíòåçó. Êóëüòèâóâàííÿ E. gracilis íà ñâ³òë³ çà íà-

ÿâíîñò³ åòàíîëó äîñë³äæåíî íåäîñòàòíüî. Ïðèïóñêàþòü, ùî âíà-

ñë³äîê öüîãî ïðîöåñó ìîæóòü áóòè îòðèìàí³ ³íø³ õàðàêòåðèñòè- 

êè äèõàííÿ ³ àêóìóëÿö³¿ ö³ííèõ ìåòàáîë³ò³â êë³òèíàìè. Ó ì³êcî-

òðîôíèõ (Ìîêðîñíîï òà ³í., 2015à, á) ³ ãåòåðîòðîôíèõ óìîâàõ 

åòàíîë àêòèâóº äèõàííÿ, ãëþêîíåîãåíåç ³ ôîòîñèíòåòè÷íå âèä³-

ëåííÿ êèñíþ. 

Äîáàâëÿííÿ 1%-ãî åòàíîëó ÿê äæåðåëà âóãëåöþ â æèâèëüíå 

ñåðåäîâèùå ì³êðîâîäîðîñò³ Euglena gracilis ç ìàëàòîì ³ ãëóòàìàòîì 

çá³ëüøóº âèõ³ä á³îìàñè ³ ïàðàì³ëîíó â ïåð³îäè÷í³é ãåòåðîòðîôí³é 

êóëüòóð³ ìàéæå ó 5 ðàç³â íà 5-òó äîáó êóëüòèâóâàííÿ. Ïðèáëèçíî 

òàêèé ñàìèé ðåçóëüòàò îòðèìàíî â ðàç³ çàì³íè åòàíîëó íà ãëþêî-

çó, àëå âíàñë³äîê á³ëüøîãî âì³ñòó ïàðàì³ëîíó â êë³òèíàõ (Marzul-

lo, Danforth, 1964). 

Ó íàøèõ äîñë³äàõ âì³ñò ïàðàì³ëîíó â êóëüòóðàõ ç åòàíîëîì 

âàð³þâàâ ó ïðîöåñ³ ¿õ ðîñòó (ðèñ. 7.2). Ó 1-øó äîáó êóëüòèâóâàí-

íÿ çàô³êñîâàíî ð³çêå çá³ëüøåííÿ âì³ñòó çàïàñíîãî ïîë³ñàõàðèäó â 

êë³òèíàõ êóëüòóðè ç åòàíîëîì òà â ðàç³ äîáàâëÿííÿ åòàíîëó ³ ãëó-

òàìàòó íàòð³þ. Äî 5 ä³á ïîñòóïîâî çíèæóâàëàñü êîíöåíòðàö³ÿ ïà-

ðàì³ëîíó â êë³òèíàõ ì³êñîòðîôíèõ êóëüòóð, ÿêå âñå æ íå äîñÿãà-

ëî êîíòðîëüíîãî ð³âíÿ. Ó êë³òèíàõ êîíòðîëüíîãî âàð³àíòà ð³âåíü 

ïàðàì³ëîíó íå çì³íþâàâñÿ, à éîãî êîíöåíòðàö³ÿ (20 ïã/êë.) ïðî-

òÿãîì âñüîãî ïåð³îäó äîñë³äæåíü çàëèøàëàñÿ íåçì³ííîþ (Mokro-

snop, 2016). 
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Ïîð³âíÿâøè åôåêò åòàíîëó ç ³íøèìè åêçîãåííèìè äæåðåëàìè 

îðãàí³÷íîãî âóãëåöþ, àâòîðè (Rodriguez-Zavala et al., 2010) ä³- 

éøëè âèñíîâêó, ùî öåé ñïèðò ëåãøå, í³æ ãëþêîçà, àñèì³ëþºòüñÿ 

êë³òèíàìè òà ³íòåíñèô³êóº ð³ñò êóëüòóðè. Ïðè âèðîùóâàíí³ ¿¿ ç 

åòàíîëîì çà â³äñóòíîñò³ äîäàòêîâèõ äæåðåë àçîòó ïîä³ë êë³òèí 

êóëüòóðè ³íã³áóºòüñÿ, îäíàê ê³ëüê³ñòü íàêîïè÷åíîãî ïîë³ñàõàðèäó 

â êë³òèíàõ ³ ðîçì³ð ñàìèõ êë³òèí çá³ëüøóþòüñÿ ìàéæå âäâ³÷³ 

(Coleman, 1988a; Rodriguez-Zavala et al., 2010). 

Âèâ÷åííÿ âïëèâó åòàíîëó íà ìåòàáîë³çì êë³òèí Euglena graci-
lis, êóëüòèâîâàíèõ ãåòåðîòðîôíî, âñòàíîâèëî, ùî öåé ñïèðò øâèä- 

êî îêèñíþºòüñÿ ó êë³òèíàõ äî àöåòàòó, 50 % âóãëåöþ ÿêîãî âáó-

äîâóºòüñÿ ó ïàðàì³ëîí. Òàêîæ º äàí³ ñòîñîâíî òîãî, ùî åòàíîë ÿê 

ñóáñòðàò ïðèãí³÷óº ãë³êîë³ç ó êë³òèíàõ ³ çì³íþº íàïðÿì ìåòàáîë³÷- 

íèõ ïåðåòâîðåíü ï³ðóâàòó íà êîðèñòü ïåðåâàãè ãëþêîíåîãåíåçó 

íàä ñèíòåçîì á³ëê³â, ë³ï³ä³â ³ íóêëå¿íîâèõ êèñëîò. 

Âîäíî÷àñ ê³ëüê³ñòü ÑÎ2, ÿêèé âèä³ëÿºòüñÿ ó ïðîöåñ³ äèõàííÿ, 

çìåíøóºòüñÿ äî 10 %, à 70 % ãëþêîçè êë³òèí âáóäîâóºòüñÿ â ïà-

ðàì³ëîí. Çà âèêîðèñòàííÿ ãëþêîçè ÿê ñóáñòðàòó ëèøå 25–30 % ¿¿ 

ïåðåõîäèòü äî ñêëàäó çàïàñíîãî ïîë³ñàõàðèäó (Garlaschi et al., 

1974). Ïðèãí³÷óâàííÿ ñèíòåçó ïîë³ñàõàðèäó ï³ä ÷àñ ôîòîãåòåðî- 

òðîôíîãî êóëüòèâóâàííÿ ïîÿñíþþòü ñòèìóëÿö³ºþ ñâ³òëîçàëåæíî-

ãî ñèíòåçó ë³ï³ä³â, ï³ãìåíò³â, á³ëê³â çà íàÿâíîñò³ äîäàòêîâèõ äæå-

ðåë àçîòó (Coleman et al., 1988a, b). 

7.6. Ïåðñïåêòèâè âèêîðèñòàííÿ ïàðàì³ëîíó 
Euglena gracilis ó ôàðìàêîëîã³¿ òà âåòåðèíàð³¿ 

Àíàë³ç ðåçóëüòàò³â äîñë³äæåíü âïëèâó -ãëþêàí³â íà çäîðîâ’ÿ 

ëþäèíè (Bashir, Choi, 2017) âñòàíîâèâ, ùî ö³ ïîë³ñàõàðèäè çíè-

æóþòü ð³âåíü íàñè÷åíèõ æèð³â ó êðîâ³ òà ìîæóòü çìåíøèòè ðè-

çèê ñåðöåâèõ çàõâîðþâàíü. -Ãëþêàíè ìàþòü ñèëüíó ³ìóíîìîäó-

ëþþ÷ó ³ àíòèîñòåîïàòè÷íó àêòèâí³ñòü, ùî áóëî äîâåäåíî êë³í³÷-

íèìè âèïðîáóâàííÿìè in vitro íà òâàðèíàõ ³ ëþäèí³. Âèâ÷åíî 

åôåêòèâí³ñòü âèêîðèñòàííÿ -ãëþêàí³â ÿê ïðîòèì³êðîáíèõ, ïðî-

òèïóõëèííèõ, àíòèä³àáåòè÷íèõ çàñîá³â, à òàêîæ ç’ÿñîâàíî ¿õ çäàò- 

í³ñòü çàïîá³ãàòè îñòåîïîðîçó (Bashir, Choi, 2017). Ö³ ïîë³ñàõàðè-

äè ìîæóòü ïðèãí³÷óâàòè ð³ñò ïóõëèí àêòèâóâàííÿì ìàêðîôàã³â ³ 

êë³òèí-ê³ëåð³â, ùî ä³þòü öèòîòîêñè÷íî íà êë³òèíè ïóõëèí, ÿê³ 

åêñïðåñóþòü öèòîê³íè. Îíêîñòàòè÷íà ä³ÿ -ãëþêàí³â òàêîæ ìîæå 

áóòè ïîâ’ÿçàíà ç óïîâ³ëüíåííÿì àíã³îãåíåçó â îñåðåäêàõ ðîñòó 
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ïóõëèíè. Ìåõàí³çì ä³¿ -ãëþêàí³â âêëþ÷àº ¿õ çâ’ÿçóâàííÿ ç êë³-

òèííèìè ðåöåïòîðàìè, ÿêå ñòèìóëþº ³ìóííó â³äïîâ³äü (Rodrigu-

ez-Zavala et al., 2010). Îäíàê ñèñòåìàòè÷íå âèâ÷åííÿ êë³í³÷íîãî ³ 

ô³ç³îëîã³÷íîãî çíà÷åííÿ -ãëþêàí³â íå ïðîâîäèëè. 

Çàñòîñóâàííÿ -ãëþêàíïàðàì³ëîíó â ìåäèöèí³ ³ âåòåðèíàð³¿ 

íàäçâè÷àéíî ïåðñïåêòèâíî. Äî á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ³ ë³êóâàëüíèõ 

âëàñòèâîñòåé ïàðàì³ëîíó â³äíîñÿòü éîãî çäàòí³ñòü äî ñòèìóëÿö³¿ 

³ìóííî¿ ñèñòåìè îðãàí³çìó, çàõèñòó â³ä â³ðóñíèõ ³ áàêòåð³àëüíèõ 

³íôåêö³é, à òàêîæ ïðîòèïóõëèííó ³ ðàä³îïðîòåêòîðíó ä³þ. Öåé 

ïîë³ñàõàðèä òàêîæ âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ï³äãîä³âë³ òâàðèí, îñê³ëü-

êè â³í àêòèâóº ³ìóí³òåò ³ ñòèìóëþº ¿õ ð³ñò, òàêîæ ñïðèÿº çíèæåí-

íþ ð³âíÿ õîëåñòåðèíó â êðîâ³, ðåãóëþþ÷è ãë³êîìåòàáîë³çì (Frei-

mund et al., 2003; Barsanti et al., 2011). 

Îòæå, ïàðàì³ëîí ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè äëÿ ïðîô³ëàêòèêè ³ 

ë³êóâàííÿ çàõâîðþâàíü ñåðöåâî-ñóäèííî¿ ñèñòåìè ³ ðàêó – íàé-

ïîøèðåí³øèõ çàõâîðþâàíü ó ïðîìèñëîâî ðîçâèíåíèõ êðà¿íàõ 

(Barsanti et al., 2011). 
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Ð Î Ç Ä ² Ë  8 
 

ÏÐÎÄÓÊÓÂÀÍÍß Â²ÒÀÌ²ÍÓ Å 
ÔÎÒÎÑÈÍÒÅÇÓÂÀËÜÍÈÌÈ ÅÓÊÀÐ²ÎÒÀÌÈ 

 
 
 
 
 
 
 
 
Â îðãàí³çì³ ëþäèíè ïîñò³éíî óòâîðþþòüñÿ â³ëüí³ ðàäèêàëè ³ 

àêòèâí³ ôîðìè êèñíþ (ÀÔÊ), ÿê³ óøêîäæóþòü ñòðóêòóðó êîìïî-
íåíò³â êë³òèí: ÄÍÊ, á³ëê³â, âóãëåâîäí³â ³ ë³ï³ä³â. Ïîä³áíà ðóéí³â- 
íà ä³ÿ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó ðàç³ â³äõèëåííÿ â³ä íîðìàëüíîãî ðåäîêñ-
ñòàíó êë³òèí ³ ðîçâèòêó îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, ùî ñïðè÷èíþº 
ïîðóøåííÿ òêàíèí, ñòàð³ííÿ, àòåðîñêëåðîç, íåéðîäåãåíåðàòèâí³, 
ñåðöåâî-ñóäèíí³ çàõâîðþâàííÿ òà ³íäóêóâàííÿ ðîçâèòêó ðàêîâèõ 
ïóõëèí. Ó áîðîòüáó ç ÀÔÊ âñòóïàº àíòèîêñèäàíòíà ñèñòåìà îð-
ãàí³çìó, ùî ïîä³ëÿºòüñÿ íà ôåðìåíòàòèâíó ³ íåôåðìåíòàòèâíó. 
Äî îñòàííüî¿ â³äíîñÿòü ³ â³òàì³í Å, ÿêèé ðàçîì ³ç êîôåðìåíòîì 

Q10, -êàðîòèíîì º ë³ïîô³ëüíèì àíòèîêñèäàíòîì. Ç îãëÿäó íà 
õ³ì³÷íó ðåàêòèâí³ñòü ³ ô³ç³îëîã³÷í³ êîíöåíòðàö³¿ â³òàì³íó Å ìîæ-
íà çàçíà÷èòè, ùî â³í º íàéâàæëèâ³øèì ë³ïîô³ëüíèì àíòèîêñè-
äàíòîì in vivo. Äî òîãî æ ëèøå àíòèîêñèäàíòíîþ ôóíêö³ºþ ðîëü 
â³òàì³íó Å â îðãàí³çì³ ëþäèíè ³ òâàðèí íå îáìåæóºòüñÿ (Rippert 
et al., 2004; Abbasi, 2007; Munne-Bosch, 2007; Li et al., 2008). 

-Òîêîôåðîë – äîì³íóþ÷à ³çîôîðìà â³òàì³íó Å â á³ëüøîñò³ 
òêàíèí ëþäèíè, â òîìó ÷èñë³ ó ïëàçì³ êðîâ³ êîíöåíòðàö³ºþ 20,5–
26,8 ìêìîëü/ë. ²íø³ ôîðìè òîêîõðîìàíîë³â íàÿâí³ ó çíà÷íî ìåí-

øèõ ê³ëüêîñòÿõ, íàïðèêëàä, -òîêîôåðîëó âñüîãî 1,5–3,0 ìêìîëü/ë. 

Çà íàÿâíîñò³ â îðãàí³çì³ ëþäèíè -òîêîôåðîëòðàíñïîðòóâàëü- 

íîãî á³ëêà (-ÒÒÁ), ñèíòåçîâàíîãî êë³òèíàìè ïå÷³íêè ³ ìîçêó, 

â³äáóâàºòüñÿ âèá³ðêîâå ïåðåíåñåííÿ çäåá³ëüøîãî -³çîôîðìè òî-
êîôåðîëó â ïëàçìó êðîâ³ (Sattler et al., 2004). 

-Òîêîôåðîë º ñêëàäîâîþ â³òàì³íó Å, ÿêà ïðîÿâëÿº íàéâèðà-

æåí³øó àêòèâí³ñòü, âîäíî÷àñ íà -òîêîôåðîë ¿¿ ïðèïàäàº ëèøå 
10–20 %. Àíòèîêñèäàíòíà àêòèâí³ñòü òîêîôåðîë³â in vivo çìåíøó-

ºòüñÿ â íàïðÿìêó -Ò > -Ò > -Ò > -Ò â³äïîâ³äíî äî ð³âíÿ ( > 

>  =  > ) ³ ïàòåðíó ìåòèëþâàííÿ (Rippert et al., 2004; Sattler 
et al., 2004). Òîêîòðèåíîëè, õî÷à ³ ïðîÿâëÿþòü êðàùó àíòèîêñè-
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äàíòíó àêòèâí³ñòü çà á³ëüøî¿ ðóõëèâîñò³ â ìåæàõ ìåìáðàíè, ïðî-
òå ¿õ ê³ëüê³ñòü çàçâè÷àé çàíàäòî ìàëà (Sattler et al., 2004). 

Á³îëîã³÷íà àêòèâí³ñòü 1 ìã â³òàì³íó Å, âèì³ðþâàíà â ³íòåðíà-
ö³îíàëüíèõ îäèíèöÿõ (²Î), â³äïîâ³äàº 1 ²Î äëÿ õ³ì³÷íî ñèíòåçî-

âàíîãî ðàöåìàòó dl--òîêîôåðîëó-àöåòàòó ³ 1,49 ²Î äëÿ ïðèðîä-

íüîãî d--òîêîôåðîëó. Îòæå, â³òàì³í Å, îòðèìàíèé ç íàòóðàëüíèõ 

äæåðåë, ó 1,5 ðàçà àêòèâí³øèé çà ñèíòåòè÷íèé (Friedrich, 1988; 
Henry, Qungang, 2005). Íàö³îíàëüíèìè ³íñòèòóòàìè çäîðîâ’ÿ ÑØÀ 
âèçíà÷åíî ðåêîìåíäîâàíó äîáîâó äîçó â³òàì³íó Å äëÿ äîðîñëî¿ 
ëþäèíè, ÿêà ñòàíîâèòü 15–19 ìã, ùî â³äïîâ³äàº 22–28 ²Î íàòó-

ðàëüíîãî d--òîêîôåðîëó. Öå çíà÷åííÿ ìîæå çá³ëüøóâàòèñü äî 
100–1000 ²Î çàäëÿ ñïðèÿííÿ ïîë³ïøåííÿ ñòàíó â ðàç³ äåÿêèõ çà-
õâîðþâàíü (Henry, Qungang, 2005). 

Â³òàì³í Å çàñòîñîâóþòü ó ôàðìàêîëîã³¿ òà êîñìåòîëîã³¿, â õàð-
÷îâ³é ïðîìèñëîâîñò³ äëÿ ïðîäîâæåííÿ òåðì³íó çáåð³ãàííÿ ïðîäóê- 
ò³â. Ïåðåâàæíó ê³ëüê³ñòü âèðîáëåíîãî â³òàì³íó Å çãîäîâóþòü òâà-
ðèíàì, áëèçüêî ÷âåðò³ ³äå íà ïîòðåáè ëþäèíè, äëÿ ÷îãî íàñàìïå- 
ðåä âèêîðèñòîâóþòü â³òàì³í Å ïðèðîäíîãî ïîõîäæåííÿ. Çàãàëüíà 
ìàñà òîêîôåðîëó, ñïîæèòà äëÿ öèõ ïîòðåá, ó 2002 ð. ñòàíîâèëà 
áëèçüêî 40 òèñ. ò, ç ÿêèõ 4 òèñ. áóëè åêñòðàãîâàí³ ç íàòóðàëüíèõ 
äæåðåë, òîáòî ëèøå 10 %. Ïðèðîäíèì äæåðåëîì â³òàì³íó Å, ùî 
êîìåðö³éíî ïðîäàºòüñÿ, º îë³¿, ïåðåâàæíî ñîºâà. Íàòóðàëüíèé 
â³òàì³í Å ïðèáëèçíî ó 2 ðàçè äîðîæ÷èé, í³æ ñèíòåòè÷íèé, îòðè-
ìàíèé ç ³çîô³òîëó ³ òðèìåòèëã³äðîõ³íîíó, äîáóòèõ ³ç âèêîïíîãî 
ïàëèâà (Henry, Qungang, 2005). 

Á³îòåõíîëîã³÷íî ñòâîðåí³ êóëüòóðè ìîæóòü áóòè ïîòåíö³éíè-
ìè àëüòåðíàòèâíèìè äæåðåëàìè â³òàì³íó Å, çàáåçïå÷óâàòè ùå 
äåøåâøå ïðîäóêóâàííÿ öèõ ñïîëóê, í³æ õ³ì³÷íèé ñèíòåç. Íàé-
âèù³ êîíöåíòðàö³¿ ïðèðîäíèõ òîêîôåðîë³â çíàéäåíî â íàñ³íí³ 
îë³ºâì³ñíèõ êóëüòóð, òàêèõ ÿê ð³ïàê, îë³éíà ïàëüìà, ñîÿ, ñàôëîðà 
³ ñîíÿøíèê, ó íàñ³íí³ ÿêîãî ñåðåäíÿ êîíöåíòðàö³ÿ òîêîôåðîë³â ó 
10–20 ðàç âèùà, í³æ â ³íøèõ òêàíèíàõ (Qungang, 2005). Ðåçóëü-
òàòè äîñë³äæåíü, ïðîâåäåíèõ íà åóêàð³îòè÷íèõ âîäîðîñòÿõ, äîâå-
ëè, ùî ö³ îðãàí³çìè ìàþòü ïåðñïåêòèâè ÿê àëüòåðíàòèâí³ äæåðå-
ëà â³òàì³íó Å, à ì³êðîâîäîð³ñòü Euglena gracilis âæå âèçíàíà éîãî 
íàéêðàùèì ì³êðîá³îëîã³÷íèì ïðîäóöåíòîì (Vandamme, 1992). Ðîç- 

ðîáêà åôåêòèâíî¿ ñèñòåìè äëÿ ïðîäóêóâàííÿ -òîêîôåðîëó ì³ê-
ðîîðãàí³çìàìè, íàïðèêëàä ì³êðîâîäîðîñòþ E. gracilis, ìîæå çà-
áåçïå÷èòè ñòàá³ëüí³øå ³ äåøåâøå îòðèìàííÿ çàçíà÷åíîãî íàòó- 
ðàëüíîãî â³òàì³íó, í³æ ñó÷àñíà åêñòðàêö³ÿ éîãî ç îë³é (Ogbonna, 
2009). 
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8.1. Õ³ì³÷íà ñòðóêòóðà â³òàì³íó Å òà éîãî ñèíòåç 

Íàçâà «â³òàì³í Å» îá’ºäíóº ðîäèíó ç âîñüìè õ³ì³÷íî ïîä³áíèõ 
ñïîëóê, ÿê³ º ïîõ³äíèìè 6-õðîìàíîëó – òîêîõðîìàíîëè. ¯õ áàçî-
âà ñòðóêòóðà ì³ñòèòü ïîëÿðíå õðîìàíîëüíå ê³ëüöå (2-ìåòèë-6-
ã³äðîêñèõðîìàíîë) ³ ã³äðîôîáíèé íàñè÷åíèé àáî íåíàñè÷åíèé 
³çîïðåíî¿äíèé á³÷íèé ëàíöþã Ñ16 (òàáë. 8.1) (Abbasi, 2007). Â³ñ³ì 
ïðèðîäíèõ ñïîëóê â³òàì³íó Å ïîä³ëÿþòü íà äâ³ ãðóïè: òîêîôå- 

ðîëè ³ òîêîòðèºíîëè. ×îòèðè ³çîôîðìè òîêîôåðîë³â (-, -, -, 
-òîêîôåðîë) ìàþòü íàñè÷åí³ á³÷í³ ëàíöþãè, à ÷îòèðè ³çîôîðìè 

òîêîòðèºíîë³â (-, -, -, -òîêîòðèºíîë) – íåíàñè÷åí³. ²çîôîð-
ìè â ìåæàõ êîæíî¿ ãðóïè ðîçð³çíÿþòüñÿ çà ïàòåðíàìè ìåòèëþ-
âàííÿ õðîìàíîâîãî ê³ëüöÿ ìîëåêóëè (ðèñ. 8.1) (Preedy, Watson, 
2007). Îñíîâí³ ñêåëåòè òîêîôåðîë³â ³ òîêîòðèºíîë³â áåçìåòèëü-
íèõ ãðóï íà àðîìàòè÷íèõ ê³ëüöÿõ íå òðàïëÿþòüñÿ ó ïðèðîä³, ¿õ 
íàçèâàþòü «òîêîë» ³ «òîêîòðèºíîë» â³äïîâ³äíî (Friedrich, 1988). 

Òîêîõðîìàíîëè – öå æèðîðîç÷èíí³ àíòèîêñèäàíòè, ùî ñèí-
òåçóþòüñÿ âèêëþ÷íî ôîòîñèíòåçóâàëüíèìè îðãàí³çìàìè: ðîñëèíà- 
 

 

Ðèñ. 8.1. Õ³ì³÷íà ôîðìóëà òîêîõðîìàíîë³â 

 
Òàáëèöÿ 8.1. Òèïè òîêîõðîìàíîë³â ³ â³äïîâ³äí³ ¿ì âèäè ðàäèêàë³â (R) 

ó ñêëàä³ ìîëåêóë 

Òèï òîêîõðîìàíîëó R1 R2 R3 

-Òîêîôåðîë CH3 CH3 CH3 

-Òîêîòðèºíîë CH3 CH3 CH3 

-Òîêîôåðîë CH3 H CH3 

-Òîêîòðèºíîë CH3 H CH3 

-Òîêîôåðîë CH3 CH3 H 

-Òîêîòðèºíîë CH3 CH3 H 

-Òîêîôåðîë CH3 H H 

-Òîêîòðèºíîë CH3 H H 
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ìè, âîäîðîñòÿìè ³ äåÿêèìè ö³àíîáàêòåð³ÿìè (Preedy, Watson, 
2007). Ó ðîñëèíàõ á³îñèíòåç öèõ ñïîëóê â³äáóâàºòüñÿ ó ïëàñòèäàõ, 
à ôåðìåíòè àñîö³éîâàí³ ç ïëàñòèäíîþ ìåìáðàíîþ. Íåáàãàòî â³-
äîìî ïðî ëîêàë³çàö³þ öüîãî ïðîöåñó â ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ ì³ê-
ðîîðãàí³çìàõ (Kayal et al., 2006). 

Äî ñèíòåçó òîêîõðîìàíîë³â çàëó÷àºòüñÿ öèòîçîëüíèé øèê³ìàò- 

íèé ìåòàáîë³÷íèé øëÿõ, äå ôîðìóºòüñÿ àðîìàòè÷íå ê³ëüöå ìîëå-

êóëè ³ ïëàñòèäíèé ä³îêñèêñèëóëîçíîôîñôàòíèé øëÿõ (ìåòèëåðè-

òðèòîëôîñôàòíèé øëÿõ) äëÿ ñèíòåçó ³çîïðåíî¿äíîãî õâîñòà (Del-

laPenna, Barry, 2006). Òîêîõðîìàíîëè º àìô³ïàòè÷íèìè ìîëåêó-

ëàìè ç ã³äðîô³ëüíîþ ãðóïîþ ãîëîâè, ïîõ³äíîþ ãîìîãåíòèçèíîâî¿ 

êèñëîòè, ³ ã³äðîôîáíèì ô³òèëüíèì õâîñòîì, ÿêèé ïîõîäèòü â³ä 

ô³òèëäèôîñôàòó (ÔÄÔ) ïðè ñèíòåç³ òîêîôåðîë³â ³ â³ä ãåðàí³ëãå-

ðàí³ëäèôîñôàòó (ÃÃÄÔ) ó òîêîòðèºíîë³â. Ãîìîãåíòèçèíîâà êèñëî- 

òà óòâîðþºòüñÿ ç 4-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòó, êàòàáîë³òó àðîìàòè÷íî¿ 

àì³íîêèñëîòè òèðîçèíó çà ó÷àñòþ ôåðìåíòó 4-ã³äðîêñèôåí³ë- 

ï³ðóâàòä³îêñèãåíàçè. ÃÃÄÔ âèíèêàº âíàñë³äîê îá’ºäíàííÿ ÷î-

òèðüîõ ìîëåêóë ³çîïåíòåí³ëäèôîñôàòó, ÿê³ ïîõîäÿòü ç 1-äåîêñè-

D-êñèëóëîçî-5-ôîñôàòó. Â ðåçóëüòàò³ áàãàòîñòóïåíåâî¿ ðåàêö³¿, 

êàòàë³çîâàíî¿ ãåðàí³ëãåðàí³ëðåäóêòàçîþ, ç ÃÃÄÔ óòâîðþºòüñÿ ÔÄÔ, 

ùî òàêîæ ìîæå ôîðìóâàòèñü ³ç ô³òîëó, ïðîäóêòó êàòàáîë³çìó õëî-

ðîô³ëó, ç íàñòóïíèì éîãî äâîñòàä³éíèì ôîñôîðèëþâàííÿì çà ä³¿ 

ê³íàç, àñîö³éîâàíèõ ³ç ìåìáðàíîþ õëîðîïëàñò³â (Lushchak, Sem-

chuk, 2012). 

Ïåðøèì ñï³ëüíèì êðîêîì ñèíòåçó òîêîôåðîë³â ³ òîêîõðîìà-

íîë³â º ïðåí³ëþâàííÿ ãîìîãåíòèçèíîâî¿ êèñëîòè ÔÄÔ àáî ÃÃÄÔ 

ç óòâîðåííÿì 2-ìåòèë-6-ô³òèë-áåíçîõ³íîíó (ÌÔÁÕ) àáî 2-ìåòèë-

6-ãåðàí³ëãåðàí³ëáåíçîõ³íîíó (ÌÃÃÁ) â³äïîâ³äíî. Ö³ ðåàêö³¿ êàòà-

ë³çóþòüñÿ ãîìîãåíòèçèíîâèìè ïðåí³ëòðàíñôåðàçàìè: ô³òèëòðàíñ- 

ôåðàçîþ ³ ãåðàí³ëãåðàí³ëòðàíñôåðàçîþ (Li et al., 2008). Íàñòóïí³ 

äâà êðîêè ñèíòåçó - ³ -³çîôîðì òîêîõðîìàíîë³â êàòàë³çóþòüñÿ 

-òîêîôåðîëöèêëàçîþ ³ -òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçîþ. Ñèíòåç 

- ³ -òîêîõðîìàíîë³â ñóïðîâîäæóºòüñÿ ðåàêö³ÿìè ìåòèëþâàííÿ 

ìåòèëòðàíñôåðàçàìè ñïîëóê ÌÔÁÕ ³ ÌÃÃÁ ç óòâîðåííÿì â³äïî-

â³äíèõ 2,3-äèìåòèë-5-ô³òèë-1,4-áåíçîõ³íîíó ³ 2,3-äèìåòèë-5-ãåðà-

í³ëãåðàí³ë-1,4-áåíçîõ³íîíó. Äàë³ óòâîðåí³ â ö³é ðåàêö³¿ ñïîëóêè 

ï³ääàþòüñÿ ä³¿ ôåðìåíò³â -òîêîôåðîëöèêëàçè òà -òîêîôåðîë-

ìåòèëòðàíñôåðàçè, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî ôîðìóþòüñÿ ñïî÷àòêó -, à 
ïîò³ì -³çîôîðìè òîêîôåðîë³â ³ òîêîòðèºíîë³â (DellaPenna, Barry, 

2006; Lushchak, Semchuk, 2012). 
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Ðåãóëÿö³ÿ ñèíòåçó òîêîôåðîë³â ó ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³ç- 
ìàõ õî÷à á ÷àñòêîâî çä³éñíþºòüñÿ íà ð³âí³ êëþ÷îâèõ ôåðìåíò³â, 
òàêèõ ÿê 4-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îêñèãåíàçè, ãîìîãåíòèçèíîâî¿ 
ô³òèëòðàíñôåðàçè, òîêîôåðîëöèêëàçè ³ äâîõ ìåòèëòðàíñôåðàç. 
Åêñïåðèìåíòàëüíî âñòàíîâëåíî, ùî ñèíòåç òîêîôåðîë³â ó êë³òè-
íàõ ðîñëèí àêòèâóºòüñÿ ð³çíèìè âèäàìè àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â, ó 
òîìó ÷èñë³ ñâ³òëîì âèñîêî¿ ³íòåíñèâíîñò³, äåô³öèòîì âîäè, âèñî-
êèìè êîíöåíòðàö³ÿìè ³îí³â âàæêèõ ìåòàë³â, ñîëüîâèì ñòðåñîì, 
îçîíîì ³ ÓÔ-îïðîì³íåííÿì, âàð³àö³ÿìè òåìïåðàòóðè. Ñòðåñîâ³ 
óìîâè º ïðè÷èíîþ çì³í ñòàö³îíàðíîãî ð³âíÿ ÀÔÊ ó êë³òèíàõ. 
Íåòðèâàëå ÷è õðîí³÷íå ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ ÀÔÊ, îêñèäàòèâíèé 
ñòðåñ º ïðè÷èíîþ ïîðóøåíü êëþ÷îâèõ ìåòàáîë³÷íèõ ïðîöåñ³â ³ 
âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â, ñïðè÷èíåíèõ îêèñíåí-
íÿì êë³òèííèõ êîìïîíåíò³â, ³ ìîæå ïðèçâåñòè äî ñìåðò³ êë³òèíè. 
Ðåçèñòåíòí³ñòü ðîñëèí äî ñòðåñ³â, îñîáëèâî îêñèäàòèâíîãî, ò³ñíî 
ïîâ’ÿçàíà ç ð³âíåì àíòèîêñèäàíò³â. Íàïðèêëàä, ðîñëèíè Ara-
bidopsis, ÿê³ òðèâàëèé ÷àñ ðîñëè íà ïðèðîä³, ìàëè ó 8–12 ðàç âè-
ùó çàãàëüíó êîíöåíòðàö³þ òîêîôåðîë³â í³æ ò³, ùî ðîñëè â ëàáîðà- 
òîðíèõ óìîâàõ. Òîêîôåðîëè º àíòèîêñèäàíòàìè, âîíè ñòàá³ëüíî 
çàëó÷àþòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ð³çíîìàí³òíèõ ñòðåñ³â, çàõèùàþòü 
ðîñëèíó â³ä ÀÔÊ. ¯õ ð³âåíü ñï³ââ³äíîñèòüñÿ ç ³íòåíñèâí³ñòþ 
ñòðåñó, ô³ç³îëîã³÷íèì ñòàíîì ðîñëèíè òà ¿¿ âèäîñïåöèô³÷íîþ 
÷óòëèâ³ñòþ äî ñòðåñó. Ïðîòå åêñïåðèìåíòè, ïðîâåäåí³ ç ìåòîþ âè- 
â÷åííÿ âïëèâó ð³çíîìàí³òíèõ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â ÿê íà êîíöåí-
òðàö³þ òîêîôåðîë³â, òàê ³ íà ðåãóëÿö³þ åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ùî êîäó-
þòü ôåðìåíòè ¿õ ñèíòåçó, îäíîçíà÷íèõ ðåçóëüòàò³â íå îòðèìàëè. 
Ó ìåæàõ âèäó àáî ì³æ âèäàìè ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè ð³çí³ ðåàêö³¿ ó 
â³äïîâ³äü íà òîé ÷è ³íøèé ñòðåñîâèé ÷èííèê, ÿê³ ïðîÿâëÿþòüñÿ 
ó çíèæåíí³ êîíöåíòðàö³¿ òîêîôåðîë³â, ¿¿ ï³äâèùåíí³ àáî âàð³àö³¿ 
ê³ëüêîñò³ ëèøå îêðåìèõ ³çîôîðì. Á³îñèíòåç òîêîôåðîë³â ï³ä ÷àñ 
ñòðåñó òàêîæ ìîæå ðåãóëþâàòèñü ð³âíåì ô³òîãîðìîí³â ³ àíòèîê-
ñèäàíò³â, çàëó÷åíèõ äî â³äíîâëåííÿ òîêîôåðîë³â (Li et al., 2008; 
Lushchak, Semchuk, 2012). 

8.2. Ôóíêö³¿ òîêîõðîìàíîë³â ó êë³òèíàõ ðîñëèí 

Ï³äòðèìàííÿ áàëàíñó ì³æ ïîãëèíóòîþ ³ âèêîðèñòàíîþ åíåð-
ã³ºþ ñâ³òëà ìàº æèòòºâî âàæëèâå çíà÷åííÿ äëÿ îêñèãåííèõ ôîòî-
ñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â. Çì³íþâàí³ óìîâè íàâêîëèøíüîãî ñå-
ðåäîâèùà ìîæóòü ñïðè÷èíþâàòè ñòðåñè, ÿê³ ïîðóøóþòü öåé áà-
ëàíñ, ïðèçâîäÿòü äî ôîðìóâàííÿ øê³äëèâèõ ÀÔÊ ³, ÿê íàñë³- 
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äîê, – äî ìîæëèâî¿ çàãèáåë³ êë³òèí. ²íòåíñèâíå ñâ³òëî ìîæå 

ñòèìóëþâàòè óòâîðåííÿ òàêèõ ÀÔÊ: ñèíãëåòíèé êèñåíü ( 1
2O ), 

ñóïåðîêñèä ( 2O ), ã³äðîãåí ïåðîêñèä (Í2Î2), ã³äðîêñèëüí³ ðàäèêà-

ëè. ÀÔÊ áåçïîñåðåäíüî óøêîäæóþòü íàéáëèæ÷³ ë³ï³äè, á³ëêè, 
ï³ãìåíòè ³ íóêëå¿íîâ³ êèñëîòè, ÿêùî â÷àñíî íå áóäóòü çíåøêî-
äæåí³. Äëÿ ïîïåðåäæåííÿ çãóáíî¿ ä³¿ ÀÔÊ îêñèãåíí³ ôîòîñèíòå-
çóâàëüí³ îðãàí³çìè ìàþòü çàõèñí³ ìåõàí³çìè, ñåðåä ÿêèõ ñâîº 
ì³ñöå ïîñ³äàþòü òîêîõðîìàíîëè. Ðàçîì ³ç êàðîòèíî¿äàìè, ðîçì³-
ùåííÿ ÿêèõ ó òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàíàõ îáìåæóºòüñÿ á³ëîê-ï³ã- 
ìåíòíèìè êîìïëåêñàìè, òîêîôåðîëè º íàéïîøèðåí³øèìè æèðî-
ðîç÷èííèìè àíòèîêñèäàíòàìè, ëîêàë³çîâàíèìè â ì³ñö³ ôîòîñèí-
òåòè÷íîãî ïîãëèíàííÿ ñâ³òëà ³ òðàíñïîðòó åëåêòðîí³â. Òàêèì 
÷èíîì, òîêîôåðîëè çàõèùàþòü ï³ãìåíòè ³ á³ëêè ôîòîñèíòåòè÷íî-
ãî àïàðàòó, ë³ï³äè òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàí â³ä îêñèäàòèâíèõ óøêî-
äæåíü (Zhirong et al., 2012). 

Çàõèñò ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ îðãà-

í³çì³â â³ä ³íäóêîâàíèõ ñâ³òëîì îêñèäàòèâíèõ óøêîäæåíü º îä- 

í³ºþ ç îñíîâíèõ ôóíêö³é ñèíòåçîâàíîãî íèìè â³òàì³íó Å. Äîñë³-

äæåíî ê³ëüêà øëÿõ³â çàõèñíî¿ ä³¿ òîêîôåðîë³â â³ä ðîçâèòêó ôîòî-

³íã³áóâàííÿ – ³íäóêîâàíîãî ñâ³òëîì ÔÑ II. 
Ðåàêö³éíèé öåíòð ÔÑ II ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ãîìîëîã³÷íèõ ïî-

ë³ïåïòèä³â D1 ³ D2, ÿê³ ìàþòü ñàéòè çâ’ÿçóâàííÿ äëÿ âàæëèâèõ 
ìîëåêóëÿðíèõ êîìïîíåíò³â ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó. Â³äîìî, 
ùî á³ëîê D1 ó ïðîöåñ³ âèä³ëåííÿ îêñèãåíó ïîñò³éíî ³ øâèäêî 
îíîâëþºòüñÿ, îñîáëèâî íà ³íòåíñèâíîìó ñâ³òë³. Ó ïðîöåñ³ ôîòî-
ñèíòåçó ÔÑ II ïîñò³éíî ãåíåðóº ñèíãëåòíèé êèñåíü (1Î2), ùî 
óòâîðþºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ðåàêö³¿ ì³æ õëîðîô³ëîì ó òðèïëåòíîìó 
ñòàí³ (3P680*) ³ êèñíåì ó éîãî îñíîâíîìó ñòàí³ (3Î2). ÀÔÊ, ùî 
ãåíåðóþòüñÿ ó õëîðîïëàñòàõ ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â, íà 
ÿêèõ âïëèâàº ³íòåíñèâíå ñâ³òëî, ñïðè÷èíþþòü ôîòî³íã³áóâàííÿ. 
Öåé ïðîöåñ 1Î2 òà ³íø³ ÀÔÊ â ðåçóëüòàò³ ïðèãí³÷åííÿ ðåïàðàö³¿ 
ÔÑ II îïîñåðåäêîâàíî ³íã³áóâàííÿì ñèíòåçó á³ëêà íà ñòàä³¿ åëîí-

ãàö³¿ òðàíñëÿö³¿. -Òîêîôåðîë çíåøêîäæóº 1Î2 ô³çè÷íî, àáñîðáó-
þ÷è åíåðã³þ çáóäæåííÿ, àáî õ³ì³÷íî ç ôîðìóâàííÿì òîêîôåðîë-
õ³íîíó ³ òîêîôåðîë-õ³íîíîâèõ åïîêñèä³â, ÷èì ñïðèÿº â³äíîâëåí-
íþ ÔÑ II, ñòèìóëþþ÷è ñèíòåç á³ëêà D1 de novo. Çàõèñò ÔÑ II 
â³ä ä³¿ ñèíãëåòíîãî êèñíþ, ùî çä³éñíþºòüñÿ ÷åðåç òîêîôåðîëè, º 
îäí³ºþ ç ïðè÷èí, ÷îìó ðîñëèíè ¿õ ïîòðåáóþòü ³ ñòàá³ëüíî ïðîäó-
êóþòü (Inoue et al., 2011; Trebst et al., 2012). Â³äñóòí³ñòü òàêîãî 
çàõèñòó ïðèçâîäèòü äî äåãðàäàö³¿ á³ëêà D1, ðîçáîðêè êîìïëåêñó 
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ÔÑ II ³ âèâ³ëüíåííÿ õëîðîô³ë³â, ðåçóëüòàòîì ÷îãî º ôîòîçàëåæíå 
âèá³ëåííÿ õëîðîïëàñò³â. Âòîðèíí³ ÀÔÊ, ùî ñóïðîâîäæóþòü ï³ã-

ìåíòíå âèá³ëåííÿ, òàêîæ ìîæóòü çíåøêîäæóâàòèñü -òîêîôåðî-
ëàìè â ðåçóëüòàò³ ¿õ îêèñíåííÿ (Preedy, Watson, 2007). 

Çà ñòðåñîâèõ óìîâ öèêë³÷íèé åëåêòðîííèé òðàíñïîðò íàâêî-

ëî ÔÑ II º ïåðøèì êðîêîì çàõèñòó â³ä ôîòî³íã³áóâàííÿ. Ïðèïó-

ñêàþòü, ùî âàëåíòí³ñòü ³ ñï³íîâèé ñòàí ãåìîâîãî òà íåãåìîâîãî 

çàë³çà º êðèòè÷íèì ó ðåãóëÿö³¿ ë³í³éíîãî ³ öèêë³÷íîãî åëåêòðîí-

íèõ ïîòîê³â. Âèÿâëåíî áëèçüê³ñòü ãåìîâîãî ³ íåãåìîâîãî çàë³çà ÿê 

ñàéò³â çâ’ÿçóâàííÿ -òîêîôåðîë-õ³íîíó, îêèñíåíîãî òîêîôåðîëó, 

â íàòèâíîìó öåíòð³ ÔÑ II. Íàé³ìîâ³ðí³øå, ùî ðîçðèâ âîäíåâèõ 

çâ’ÿçê³â ãåìîâîãî ³ íåãåìîâîãî çàë³çà ïðåí³ëõ³íîíàìè º ìåõàí³ç-

ìîì ³í³ö³àö³¿ ïîäàëüøèõ åëåêòðè÷íèõ ³ êîíô³ðìàö³éíèõ çì³í öèõ 

äâîõ çàë³çîçâ’ÿçóâàëüíèõ ñàéò³â. Á³ëüøå òîãî, çâ’ÿçóâàííÿ -òîêî-

ôåðîë-õ³íîíó ³ç çàë³çî-õ³íîíîâèì êîìïëåêñîì ³ öèòîõðîìîì b559 

ñèëüíî ìîäèô³êóº îòî÷åííÿ àòîì³â çàë³çà, öèì ï³äâèùóº ðèã³ä-

í³ñòü ¿õ á³ëêîâèõ ìàòðèêñ³â. -Òîêîôåðîë-õ³íîí âïëèâàº íà öèê-

ë³÷íèé ïîò³ê åëåêòðîí³â ³ ðîçñ³ÿííÿ åíåðã³¿ ó ÔÑ II. Öå îçíà÷àº, 

ùî ïðåí³ëõ³íîíè çäàòí³ ³í³ö³þâàòè ôîòîçàõèñí³ ìåõàí³çìè ÔÑ II 

(Preedy, Watson, 2007). 

Öèêë³÷íèé åëåêòðîííèé òðàíñïîðò íàâêîëî ÔÑ II ³íã³áóºòü- 

ñÿ -òîêîôåðîëîì ³ àêòèâóºòüñÿ -òîêîôåðîë-õ³íîíîì (Munne-

Bosch, 2007). Íàêîïè÷åííÿ òîêîôåðîë-õ³íîíó, ÿêå â³äáóâàºòüñÿ 

çà òàêî¿ ³íòåíñèâíîñò³ ñòðåñó, ùî ïåðåâèùóº ë³ì³ò òîëåðàíòíîñò³ 

ðîñëèíè äî íüîãî, º ñèãíàëîì ïðî âèñíàæåííÿ òîêîôåðîëüíîãî 

çàõèñòó òà ³í³ö³þº çàïðîãðàìîâàíó çàãèáåëü êë³òèí (Li et al., 

2008). Îòæå, àêóìóëÿö³ÿ -òîêîôåðîë³â ó òèëàêî¿äàõ çàáåçïå÷óº 

çàõèñò â³ä ôîòî³íã³áóâàííÿ òàêèìè øëÿõàìè: çíåøêîäæåííÿ 1Î2 

òà ³íøèõ ÀÔÊ ³ àêòèâàö³ÿ öèêë³÷íîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîð- 

òó íàâêîëî ÔÑ II âíàñë³äîê ôîðìóâàííÿ -òîêîôåðîë-õ³íîí³â 

(Munne-Bosch, 2007). 
Çì³íè ð³âíÿ â³òàì³íó Å, ÿêèé ëîêàë³çóºòüñÿ â ìåìáðàíàõ, ìî-

æóòü âïëèâàòè íà òåêó÷³ñòü ³ ñòàá³ëüí³ñòü ìåìáðàí. ²ñíóþòü ñâ³ä-
÷åííÿ òîãî, ùî òîêîôåðîëè ðîçïîä³ëÿþòüñÿ â ìåìáðàí³ íå âèïàä- 
êîâî, à ôîðìóþòü êîìïëåêñè ç³ ñïåöèô³÷íèìè ìåìáðàííèìè êîì-
ïîíåíòàìè. Â³òàì³í Å ä³º ÿê ñòàá³ë³çàòîð â ðåçóëüòàò³ óòâîðåííÿ 

çâ’ÿçê³â ì³æ õðîìàíîëüíîþ ã³äðîêñèëüíîþ ãðóïîþ -òîêîôåðîëó 
³ êàðáîêñèëüíîþ ãðóïîþ ôîñôîë³ï³äíî¿ ìîëåêóëè, âíàñë³äîê ÷î-
ãî ðèã³äí³ñòü ìåìáðàíè ï³äâèùóºòüñÿ (Abbasi, 2007). Òàêèì ÷è-
íîì, çàáåçïå÷óºòüñÿ ùå îäèí ñïîñ³á çàõèñòó ÔÑ II â³ä ôîòî³íã³-
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áóâàííÿ çíèæåííÿì ïðîíèêíîñò³ òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàí äî ïðî-
òîí³â, ùî îêèñíþº ëþìåíó çà âèñîêîãî îñâ³òëåííÿ ³ àêòèâàö³¿ 
â³îëîêñàíòèíäååïîêñèäàçè (Munne-Bosch, 2007). 

Â³òàì³í Å òàêîæ çàõèùàº ë³ï³äè òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàí, çáàãà-
÷åí³ ÏÍÆÊ, â³ä ïåðîêñèäíîãî îêèñíåííÿ, ³íäóêîâàíîãî ÀÔÊ. 
Òóò òîêîôåðîë ä³º ÿê ëàíöþã-òåðì³íóâàëüíèé àíòèîêñèäàíò, ³ º 
äîíîðîì ôåíîëüíîãî ã³äðîãåíó äëÿ ë³ï³äïåðîêñèäíîãî ðàäèêàëà, 
ÿêèé ïðîïàãóº ëàíöþã. Â³í ìîæå çàïîá³ãòè ðîçâèòêó ïåðîêñèä-
íîãî îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â, â³ääàþ÷è ã³äðîãåí ë³ï³äíèì ïåðîêñèäíèì 
ðàäèêàëàì, àáî ïðÿìî ïðîðåàãóâàâøè ç ³í³ö³þþ÷èì ðàäèêàëîì 
(Blokhina, 2000; Abbasi, 2007). Â ðåçóëüòàò³ óòâîðþþòüñÿ ã³äðîïå-
ðîêñèä æèðíî¿ êèñëîòè ³ òîêîôåðîêñèäíèé ðàäèêàë, ÿêèé ðåàãóº 
ç ³íøèìè ë³ï³äíèìè ðàäèêàëàìè, ïîõ³äíèìè îêèñíåííÿ ÏÍÆÊ, 
ùî ïðèçâîäèòü äî óòâîðåííÿ íåðàäèêàëüíèõ ïðîäóêò³â. Òîêîôå-
ðîêñèäí³ ðàäèêàëè ìîæóòü â³äíîâëþâàòèñü àíòèîêñèäàíòíîþ ñè-
ñòåìîþ, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç àñêîðáàòó ³ ãëóòàò³îíó, ìîæëèâå â³äíîâ- 
ëåííÿ ÷åðåç êîåíçèì Q àáî êîâàëåíòíó âçàºìîä³þ ç â³ëüíèìè ðà-
äèêàëàìè ³ ôîðìóâàííÿ òîêîôåðîëüíèõ ïîõ³äíèõ, ÿê³ íå òàê 
øâèäêî ðåöèêëþþòüñÿ (Sattler et al., 2004; Abbasi, 2007). 

Ó íàñ³íí³ ðîñëèí çàâæäè àêóìóëþºòüñÿ á³ëüøà ê³ëüê³ñòü òî-
êîôåðîë³â, í³æ ó ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ òêàíèíàõ. Çàïàñí³ ë³ï³äè 
íàñ³ííÿ, çáàãà÷åí³ ÏÍÆÊ, çíàõîäÿòüñÿ ï³ä çàãðîçîþ îêèñíåííÿ 

ÀÔÊ, ÿê³ ãåíåðóþòüñÿ ï³ä ÷àñ ïðîðîñòàííÿ ó ïðîöåñ³ -îêèñíåí-
íÿ ³ ãëþêîíåîãåíåçó, à ó ïðîðîñòê³â ç’ÿâëÿºòüñÿ äîäàòêîâå ¿õ 
äæåðåëî – ôîòîñèíòåç. Òîêîôåðîëè ÿê ë³ïîô³ëüí³ ìîëåêóëè, ðîç- 
ì³ùåí³ â îë³éíèõ ò³ëàõ, çàáåçïå÷óþòü îñíîâíèé àíòèîêñèäàíò- 
íèé çàõèñò íàñ³ííÿ ³ ïðîðîñòê³â íà ðàíí³õ ñòàä³ÿõ ðîñòó â³ä îê-
ñèäàòèâíîãî ñòðåñó, öèì ñïðèÿþòü ¿õ âèæèâàííþ (Sattler et al., 
2004). 

Ìîëåêóëè òîêîôåðîë³â ìîæóòü ðåàãóâàòè ç ñ³ðêîâì³ñíèìè ðà-
äèêàëàìè á³ëê³â, ïåðåòâîðþþ÷è ¿õ íà ã³äðîñóëüô³äè, òà ñòèìó-
ëþþòü ñèíòåç ³ ï³äâèùóþòü âíóòð³øíüîêë³òèííó êîíöåíòðàö³þ 
àíòèîêñèäàíò³â, íàïðèêëàä ãëóòàò³îíó. ÀÔÊ ìîæóòü áóòè ñèãíà-
ëàìè, ùî àêòèâóþòü ð³çí³ ô³ç³îëîã³÷í³ ïðîöåñè, ç óðàõóâàííÿì òèõ, 
ùî ïðèçâîäÿòü äî àïîïòîçó. Ç öüîãî ïîãëÿäó, òîêîôåðîëè â³ä³- 
ãðàþòü âàæëèâó ðåãóëÿòîðíó ðîëü, â³äíîâëþþòü ñ³ðêîâì³ñí³ ðàäè-
êàëè á³ëê³â, îñê³ëüêè ðåöåïòîðí³ á³ëêè â ìåìáðàí³ çäàòí³ äî îêèñ- 
íåííÿ ò³îëîâèõ ãðóï (Li et al., 2008). 

Ç àíòèîêñèäàíòíèìè âëàñòèâîñòÿìè òîêîôåðîë³â ïîâ’ÿçàíà ³ 
ìîæëèâ³ñòü ¿õ ó÷àñò³ ó âíóòð³øíüîêë³òèíí³é ñèãíàëüí³é òðàíñäóê- 
ö³¿ òà ðåãóëÿö³¿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â. Çàëåæíî â³ä ê³ëüêîñò³ ÀÔÊ ³ ðîç- 
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âèòêó ïåðîêñèäíîãî îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â ó ðîñëèííèõ êë³òèíàõ ìî-
æå ³íäóêóâàòèñü ñèíòåç àíòèîêñèäàíò³â. Öå â³äáóâàºòüñÿ îïîñå-
ðåäêîâàíî, íàïðèêëàä, ÷åðåç âòîðèííèé ïðîäóêò îêèñíåííÿ, åí-
äîãåííèé ô³òîãîðìîí – æàñìîíîâó êèñëîòó, çàëó÷åíó äî âíóò-
ð³øíüîêë³òèííî¿ ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â. Òîêîôåðîëè çíåøêîäæóþòü 
ÀÔÊ ³ çàïîá³ãàþòü ïåðîêñèäíîìó îêèñíåííþ ë³ï³ä³â, òîìó âîíè 
ìîæóòü îïîñåðåäêîâàíî êîíòðîëþâàòè ð³âåíü æàñìîíîâî¿ êèñëî-
òè ó ëèñò³, òèì ñàìèì âïëèâàòè íà åêñïðåñ³þ ãåí³â, ðåãóëüîâàíèõ 
ö³ºþ ñïîëóêîþ (Sattler et al., 2003; Abbasi, 2007; Li et al., 2008). 

Â³òàì³í Å òàêîæ ìîæå â³ä³ãðàâàòè ñèãíàëüíó ðîëü, îñê³ëüêè 
áåðå ó÷àñòü ó ïåðåäà÷³ ñèãíàë³â â³ä õëîðîïëàñò³â äî ÿäðà, ùî, 
ìîæëèâî, ïîâ’ÿçàíî ç ìåòàáîë³çìîì âóãëåâîäí³â. Òîêîôåðîëè çà-
õèùàþòü ðîñëèííèé îðãàí³çì íå ëèøå â³ä îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó, 
à é â³ä ³íøèõ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â, íàïðèêëàä íèçüêî¿ òåìïåðàòó-
ðè. Åêñïåðèìåíòàëüíî âñòàíîâëåíî, ùî ìóòàíòí³ ðîñëèíè, äåôåêò- 
í³ çà ñèíòåçîì òîêîôåðîë³â, ìàþòü òàê³ ñï³ëüí³ îçíàêè ïðè âè-
ðîùóâàíí³ â óìîâàõ çíèæåíî¿ òåìïåðàòóðè íàâêîëèøíüîãî ñåðå-
äîâèùà: àêóìóëÿö³ÿ àíòîö³àí³â ³ ôîòîàñèì³ëÿíò³â, ðîç÷èííèõ öó-
êð³â é êðîõìàëþ ³, ÿê íàñë³äîê, ïðèãí³÷åííÿ çàãàëüíîãî ðîñòó 
ðîñëèí (Munne-Bosch, 2007; Li et al., 2008). Àêóìóëÿö³ÿ ðîç÷èí-
íèõ öóêð³â ó ëèñòêàõ ìîæå áóòè ñèãíàëîì, ùî ðåãóëþº êîäîâàí³ 
ÿäðîì ãåíè. Øèðîêà ð³çíîìàí³òí³ñòü ãåí³â ðåãóëþºòüñÿ öóêðàìè 
íà òðàíñêðèïö³éíîìó ð³âí³, ó òîìó ÷èñë³ ãåíè, çàëó÷åí³ äî ôîòî-
ñèíòåçó, ìåòàáîë³çìó âóãëåöþ ³ àçîòó, â³äïîâ³ä³ íà ñòðåñè, âòî-
ðèííîãî ìåòàáîë³çìó. Ãðàä³ºíò öóêð³â ì³æ ð³çíèìè òêàíèíàìè 
ðîñëèíè ìîæå áóòè ñèãíàëîì äëÿ ¿¿ ðîçâèòêó. Îòæå, òîêîôåðîëè 
ðîçãëÿäàþòü ÿê ðåãóëÿòîðè êë³òèííèõ ñèãíàë³â ÷åðåç ïðÿìèé àáî 
îïîñåðåäêîâàíèé âïëèâ íà ð³âåíü öóêð³â. Öÿ ðîëü òîêîôåðîë³â 
ìîæå íå çàëåæàòè â³ä îêñèäàòèâíîãî ñòðåñó (Li et al., 2008). 

8.3. Âì³ñò ³ ëîêàë³çàö³ÿ òîêîõðîìàíîë³â ó ðîñëèíàõ 

Çàãàëüíèé âì³ñò â³òàì³íó Å â ðîñëèí â³äð³çíÿºòüñÿ ì³æ ð³çíè-
ìè âèäàìè ³ òêàíèíàìè ó ìåæàõ âèäó (Abbasi, 2007). Ê³ëüê³ñòü òî-
êîõðîìàíîë³â âàð³þº â³ä äóæå íèçüêèõ êîíöåíòðàö³é (ìåíø í³æ 
1 íã/ìã ñèðî¿ ìàñè) ó êàðòîïë³ äî äóæå âèñîêèõ (500–1200 íã/ìã 
ñèðî¿ ìàñè) ó ïàëüìîâ³é îë³¿. Îñíîâíèìè äæåðåëàìè â³òàì³íó Å 
äëÿ ñïîæèâàííÿ º îâî÷³, ôðóêòè, íàñ³ííÿ ³ îë³¿ ç íüîãî. Òîêîôå-
ðîëè òàêîæ íàÿâí³ ó êîðåíÿõ, êëóáíÿõ, ñ³ì’ÿäîëÿõ, ã³ïîêîòèëÿõ, 

ñòåáë³, ëèñòêàõ ³ êâ³òêàõ âèùèõ ðîñëèí. ²çîôîðìà  º ïåðåâàæà-
þ÷îþ ôîðìîþ òîêîôåðîë³â ó âñ³õ òêàíèíàõ ðîñëèí, îñîáëèâî çå- 
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Òàáëèöÿ 8.2. Âì³ñò òîêîôåðîë³â ó çåëåíîìó ëèñò³ äåÿêèõ âèùèõ ðîñëèí 
(Friedrich, 1988) 

Ðîñëèíà 

Òîêîôåðîëè, ìêã/ã ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè 

    

Spinacea oleracea (øïèíàò) 24,3 Í.ç. 4,2 Ñë. 
Ñoleus blumei (êîëåóñ) 32,3 Í.ç. 14,8 Í.ç. 
Zea mays (êóêóðóäçà) 2,4 Í.ç. 2,1 0,13 
Ligustrum vulgare (âîâ÷à ÿãîäà) 41,4 Í.ç. 10,3 Í.ç. 
Hevea brasiliensis (ãåâåÿ) 71,2 1,0 18,4 2,3 
Hordeum vulgare (ÿ÷ì³íü) 15,7 Í.ç. 8,3 Í.ç. 

Ïðèì³òêà. Í.ç. – íå çíàéäåíî; Ñë. – ñë³äîâà ê³ëüê³ñòü. 

 
ëåíèõ, çà âèíÿòêîì íàñ³ííÿ (òàáë. 8.2). Íàïðèêëàä, ó ëèñòêàõ 
Arabidopsis ÷àñòêà -òîêîôåðîëó ñòàíîâèòü 90 %, à â íàñ³íí³ ö³º¿ 
ðîñëèíè ïåðåâàæàº -òîêîôåðîë, äå íà íüîãî ïðèïàäàº 95 % (Ab-
basi, 2007). Â îñíîâíîìó êîíöåíòðàö³ÿ òîêîõðîìàíîë³â ó ëèñòêàõ 
ðîñëèí º ìåíøîþ, í³æ 50 ìêã/ã ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè, ç ïåðåâàæ- 
íèì âì³ñòîì -òîêîôåðîëó, òîä³ ÿê ó íàñ³íí³ çåðíîâèõ êóëüòóð 
-òîêîõðîìàíîëè ñòàíîâëÿòü 500–2000 ìêã/ã äîáóòî¿ îë³¿ (Frie-
drich, 1988). Ê³ëüê³ñòü -òîêîôåðîëó ³ñòîòíî âàð³þº çàëåæíî â³ä 
â³êó ³ øâèäêîñò³ ðîñòó ðîñëèí: ìîëîä³ ³ ò³, ÿê³ øâèäêî ðîçâèâà-
þòüñÿ, ìàþòü äóæå ìàëî -òîêîôåðîëó, òîä³ ÿê â³÷íîçåëåí³ òà 
ðîñëèíè, ùî ïîâ³ëüíî ðîñòóòü, ì³ñòÿòü éîãî á³ëüøå. ²çîôîðìè 
òîêîôåðîë³â ,  ³  í³êîëè íå çíàõîäèëè â çåëåíèõ ëèñòêàõ ó âè-
ñîêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ, àëå -òîêîôåðîë íàÿâíèé çàâæäè. -Òîêî-
ôåðîë òàêîæ âèÿâèëè ó äåÿêèõ ðîñëèí, à -³çîôîðìà òðàïëÿºòüñÿ 
ð³äêî (Friedrich, 1988). Òîêîòðèºíîëè íå çàâæäè çíàõîäÿòü ó çå-
ëåíèõ òêàíèíàõ âèùèõ ðîñëèí, à ïåðåâàæíî ó íàñ³íí³ á³ëüøîñò³ 
îäíîäîëüíèõ ³ äåÿêèõ äâîäîëüíèõ ðîñëèí (Abbasi, 2007). 

Ó ðîñëèííèõ êë³òèíàõ òîêîôåðîëè ³ òîêîòðèºíîëè ëîêàë³çó-
þòüñÿ â àì³ëîïëàñòàõ íàñ³ííÿ ³ áóëüá, õëîðîïëàñòàõ ôîòîñèí-
òåçóâàëüíèõ òêàíèí, ëåéêîïëàñòàõ ïåëþñòîê ³ õðîìîïëàñòàõ ôðóê- 
ò³â, ³íîä³ ¿õ çíàõîäÿòü ó âàêóîëÿõ. Îäíàê íå âåñü -òîêîôåðîë 
ì³ñòèòüñÿ ó õëîðîïëàñòí³é ôðàêö³¿, ì³òîõîíäð³¿ òàêîæ ìîæóòü áó-
òè ì³ñöåì éîãî ëîêàë³çàö³¿. Ïðî âíóòð³øíüîêë³òèííó ëîêàë³çàö³þ 
íå--òîêîôåðîë³â â³äîìî ùå ìåíøå, àëå äåÿê³ äîñë³äíèêè âñòà-
íîâèëè, ùî á³ëüø³ñòü - ³ -òîêîôåðîë³â ìàº çîâí³øíüîõëîðî- 
ïëàñòíå ïîõîäæåííÿ (Abbasi, 2007). 

Ó ïëàñòèäàõ -òîêîôåðîë çíàõîäÿòü ïåðåâàæíî ó âíóòð³øí³é 
ìåìáðàíí³é îáîëîíö³, äå ñèíòåçóºòüñÿ â³òàì³í Å, ïëàñòîãëîáóë³ òà 
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ìåìáðàíàõ òèëàêî¿ä³â (Abbasi, 2007). Ó íàñ³íí³ -òîêîôåðîë àñî-
ö³þºòüñÿ ³ç òðèàöèëãë³öåðîëàìè â îë³éíèõ ò³ëàõ ³, ìîæëèâî, ó 
ãë³îêñèñîìàõ, äå âîíè îêèñíþþòüñÿ ó ïðîöåñ³ ïðîðîñòàííÿ. Ó 
íèçö³ íåçàëåæíèõ åêñïåðèìåíò³â ³ç âèêîðèñòàííÿì ð³çíèõ ìåòî-
ä³â âñòàíîâëåíî ðîçì³ùåííÿ ìîëåêóë â³òàì³íó Å ó ìåìáðàíàõ: 
ã³äðîôîáíèé ³çîïðåíî¿äíèé õâ³ñò òîêîõðîìàíîë³â âáóäîâóºòüñÿ â 
ë³ï³äíèé á³øàð ìåìáðàí, à á³ëüø ã³äðîô³ëüíà õðîìàíîëüíà ãîëî-
âà òðèìàºòüñÿ íà ¿¿ ïîâåðõí³ (Preedy, Watson, 2007). 

8.4. Ðîñëèíè ÿê ïðîäóöåíòè â³òàì³íó Å 

Òîêîõðîìàíîëè, àêòèâí³ñòü ÿêèõ ïîçíà÷àºòüñÿ ÿê àêòèâí³ñòü 
â³òàì³íó Å, º âàæëèâèìè ë³ïîô³ëüíèìè àíòèîêñèäàíòàìè äëÿ òâà-
ðèí ³ ëþäèíè, íèìè âîíè íå ñèíòåçóþòüñÿ, à ò³ëüêè îêñèãåííè-
ìè ôîòîñèíòåòèêàìè – ðîñëèíàìè ³ âîäîðîñòÿìè. Âåäóòüñÿ ³í-
òåíñèâí³ äîñë³äæåííÿ ç ïîøóêó ñïîñîá³â ïîë³ïøåííÿ íàêîïè-
÷åííÿ á³îëîã³÷íî àêòèâíîãî â³òàì³íó Å ôîòîñèíòåçóâàëüíèìè ì³ê- 
ðîîðãàí³çìàìè ³ ðîñëèíàìè (Henry, Qungang, 2005). 

Çíà÷í³ ê³ëüêîñò³ òîêîôåðîë³â çàâæäè çíàõîäÿòü ó íàñ³íí³, 
ïðîðîñòêàõ òà ³íøèõ îë³ºâì³ñíèõ ôðàêö³ÿõ. Îë³¿ äåÿêèõ ðîñëèí 
âèêîðèñòîâóþòü äëÿ êîìåðö³éíîãî ïðîäóêóâàííÿ òîêîôåðîë³â. ¯õ 
ïðîäàþòü ÿê áàãàò³ íà òîêîôåðîë îë³¿ îâî÷³â àáî ÿê êîíöåíòðàòè 
òîêîôåðîë³â ð³çíîãî ð³âíÿ î÷èùåííÿ (Ogbonna, 2009). Íàéáàãàò-
ø³ àêòèâíèì â³òàì³íîì Å îë³¿ çàðîäê³â ïøåíèö³ (192 ìã/100 ã) ³ 
ñîíÿøíèêó (59 ìã/100 ã) (òàáë. 8.3). 

Ëþöåðíà (5 ìã/100 ã), êóêóðóäçà (15 ìã/100 ã) ³ ñîÿ (110 ìã/ 
100 ã) º îñíîâíèìè äæåðåëàìè â³òàì³íó Å äëÿ òâàðèí. ×èì á³ëü-
øå â³òàì³íó Å ì³ñòèòüñÿ ó êîðì³ ñâ³éñüêèõ òâàðèí, òèì á³ëüøå 
éîãî îòðèìàº ëþäèíà ó ðàç³ ñïîæèâàííÿ ì’ÿñà òà ³íøèõ ïðîäóê- 
 

Òàáëèöÿ 8.3. Âì³ñò òîêîõðîìàíîë³â (ìã/100 ã) â îë³ÿõ êóëüòóðíèõ ðîñëèí 
(Schwartz et al., 2008) 

Îë³ÿ ðîñëèíè -Ò -Ò -Ò -Ò -Ò3 -Ò3 -Ò3 -Ò3 

Ñîíÿøíèê 59 2,4 1,4 0,27 – – – – 
Ðàïñ 26 – 36 1 – – – – 
Ñîÿ 11 3 74 36 – – – – 
Çàðîäêè 
ïøåíèö³ 

192 65 18 – 2,5 8,2 – 0,24 

Êóêóðóäçà 18 1,1 44 2,2 0,94 – 1,3 0,26 

Ïðèì³òêà. Ò – òîêîôåðîë; Ò3 – òîêîòðèºíîë, ìã/100 ã. 
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ò³â òâàðèííîãî ïîõîäæåííÿ (Rocheford et al., 2002). Íàñ³ííÿ îñíîâ- 
íèõ îë³éíèõ êóëüòóð, íàñ³ííÿ êîðè÷íåâîãî ðèñó, ÿêèé º îñíîâíîþ 
¿æåþ äëÿ ïîëîâèíè íàñåëåííÿ ñâ³òó, ì³ñòèòü çíà÷íó ê³ëüê³ñòü òî-

êîõðîìàíîë³â ç â³äíîñíî âåëèêîþ ÷àñòêîþ -òîêîôåðîëó. 
Ïðîáëåìà îòðèìàííÿ òîêîôåðîë³â ³ç âèùèõ ðîñëèí ïîëÿãàº â 

äîñèòü íèçüêîìó çàãàëüíîìó ð³âí³ öèõ ñïîëóê ç íåâåëèêîþ ÷àñò-

êîþ íàéàêòèâí³øî¿ ³çîôîðìè – -òîêîôåðîëó. 
Ñîºâà îë³ÿ – îäíà ç íàéñïîæèâàí³øèõ ëþäèíîþ îë³é ó ñâ³ò³, 

ì³ñòèòü 100 ìã òîêîôåðîë³â ó 100 ã. Ïðîòå àêòèâí³ñòü â³òàì³íó Å 

â í³é íèçüêà âíàñë³äîê íåâåëèêîãî âì³ñòó -òîêîôåðîëó – 10–

20 %, òîä³ ÿê -òîêîôåðîë ñòàíîâèòü 60–65 % çàãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ 

òîêîôåðîë³â, à -òîêîôåðîë – 20–26 %, -òîêîôåðîëó âñüîãî 
2–5 % (Van Eenennaam et al., 2003). 

Îäíèì ³ç á³îòåõíîëîã³÷íèõ ñïîñîá³â îòðèìàííÿ ðîñëèí ³ç âå-
ëèêèì âì³ñòîì àêòèâíîãî â³òàì³íó Å, òîáòî ³ç çá³ëüøåíîþ ê³ëü- 
ê³ñòþ -òîêîôåðîëó, º ñåëåêö³ÿ. Ç âèêîðèñòàííÿì ñïåöèô³÷íèõ 
ìîëåêóëÿðíèõ ìàðêåð³â, ÿê³ çâ’ÿçóþòüñÿ ç ãåíàìè, ùî êîíòðîëþ-
þòü ð³âí³ - ³ -òîêîôåðîë³â ó ðîñëèí, ìîæëèâà ñåëåêö³ÿ áàæà-
íèõ àëåëåé ãåí³â äëÿ ìîäèô³êàö³¿ ñï³ââ³äíîøåííÿ -/-³çîôîðì. 
Òàêèì ñïîñîáîì äîñÿãàºòüñÿ íåçíà÷íå çá³ëüøåííÿ âì³ñòó -òîêî-
ôåðîëó ïðè äîì³íóþ÷³é ó íàñ³íí³ -³çîôîðì³. Àêòèâí³ñòü -òîêî-
ôåðîëó ÿê â³òàì³íó Å âòðè÷³ ìåíøà, í³æ -òîêîôåðîëó (Wang, 
2015). Äëÿ ³ñòîòíîãî íàêîïè÷åííÿ -òîêîôåðîë³â íåîáõ³äíå çà-
ñòîñóâàííÿ òðàíñãåííèõ ìåòîäèê (Rocheford et al, 2002). 

Ãåííà ³íæåíåð³ÿ çäàòíà ï³äâèùèòè ð³âåíü àêòèâíîãî â³òàì³íó 
Å â êóëüòóðíèõ ðîñëèíàõ, îñîáëèâî îë³éíèõ. Ó ñïðîáàõ äîñÿã-
íåííÿ ö³º¿ ìåòè íàìàãàëèñü çì³íþâàòè åêñïðåñ³þ ñòðóêòóðíèõ 
ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü îñíîâí³ ôåðìåíòè ñèíòåçó òîêîõðîìàíîë³â 
(Rippert et al., 2004). Âæå ³ñíóþòü äàí³ ùîäî óñï³øíîãî çàñòîñó-
âàííÿ ñòðàòåã³¿ â öüîìó íàïðÿì³, ÿê³ óìîæëèâèëè ïîë³ïøèòè ÿê³ñòü 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí ÿê ïðîäóöåíò³â â³òàì³íó Å ïîð³âíÿíî ç äè-
êèì òèïîì (Li et al., 2008). 

Ó ïðîöåñ³ ãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü, ïðîâåäåíèõ íà ìîäåëüíèõ 
îðãàí³çìàõ (Arabidopsis thaliana, Synechocystis PCC 6803), âèçíà÷å-
íî ãåíè ³ á³ëêè, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ñèíòåç³ òîêîõðîìàíîë³â. Ñõà-
ðàêòåðèçîâàíî òàê³ êëþ÷îâ³ åíçèìè: 4-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îê-
ñèãåíàçà (ÃÔÏÄ), òîêîôåðîëöèêëàçà (vte1/ÒÖ), ãîìîãåíòèçèíîâà 
ô³òèëòðàíñôåðàçà (vte2/ÃÔÒ), 2-ìåòèë-6-ô³òèëïëàñòîõ³íîë-ìåòèë-

òðàíñôåðàçà (vte3), -òîêîôåðîë-ìåòèëòðàíñôåðàçà (vte4/-ÒÌÒ) ³ 
ô³òîëê³íàçà (vte5) (ðèñ. 8.2). Ç³ çíèæåííÿì ð³âíÿ åêñïðåñ³¿ ïî- 
îäèíîêèõ àáî ãðóï ãåí³â á³îñèíòåçó òîêîôåðîë³â âäàëîñÿ âèçíà- 
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Ðèñ. 8.2. Ñõåìà ñèíòåçó òîêîôåðîë³â (Zhirong et al., 2012): 
ÔÄÔ – ô³òèëäèôîñôàò; ÔÔ – ï³ðîôîñôàò-àí³îí; ÌÔÁÕ – 2-ìåòèë-6-ô³òèë-1,4-
áåíçîõ³íîí; ÄÌÁÕ – 2,3-äèìåòèë-5-ô³òèë-1,4-áåíçîõ³íîí; vte1 – òîêîôåðîëöèêëàçà; 
vte2 – ãîìîãåíòèçèíîâà ô³òèëòðàíñôåðàçà; vte3 – ÌÔÁÕ ìåòèëòðàíñôåðàçà; vte4 – 

-òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçà 

 
÷èòè ïðîöåñè ìåòàáîë³çìó, ÿê³ âïëèâàþòü íà àêóìóëÿö³þ òîêî-
ôåðîë³â òà ïîë³ïøèòè âì³ñò ³ ñêëàä öèõ ñïîëóê ó äîñë³äíèõ ðîñ-
ëèíàõ (Yuan et al., 2019). 

Àêóìóëÿö³þ íàéàêòèâí³øî¿ ³çîôîðìè â³òàì³íó Å ó êë³òèíàõ 
òðàíñãåííèõ ðîñëèí çàáåçïå÷óþòü ïåðåâàæíî ïåðåòâîðåííÿì íà-

êîïè÷åíèõ òîêîõðîìàíîë³â íà -òîêîôåðîë àáî ï³äâèùåííÿì êîí-
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öåíòðàö³¿ âñ³õ ³çîôîðì òîêîõðîìàíîë³â. Îáèäâà ñïîñîáè óñï³øíî 
çàñòîñîâàíî íà Arabidopsis, ð³ïàêó ³ ñî¿. Íàñ³ííÿ öèõ ðîñëèí ì³ñ-

òèòü ïåðåâàæíî - ³ -òîêîôåðîëè âíàñë³äîê çíèæåíî¿ àêòèâíîñò³ 

-òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçè (vte4 ), ùî ìåòèëþº - ³ -òîêîôå-

ðîëè äî â³äïîâ³äíî - ³ -òîêîôåðîë³â (äèâ. ðèñ. 8.2). 

Ïîâíîãåíîìíèé ïîøóê àñîö³àö³é – íàïðÿì á³îëîã³÷íèõ äî- 

ñë³äæåíü, ÿêèé âèíèê ÿê ñòðàòåã³ÿ äëÿ âèçíà÷åííÿ ãåí³â ³ ëîêóñ³â 

ê³ëüê³ñíèõ îçíàê, ïîêëàäåíèõ â îñíîâó ñêëàäíèõ îçíàê ó ðîñëèí. 

Â÷åí³ íà ÷îë³ ç X.Q. Wang (2015) ïðîâåëè äîñë³äæåííÿ ç âèÿâ-

ëåííÿ ãåíåòè÷íèõ ïîñë³äîâíîñòåé, åêñïðåñ³ÿ ÿêèõ âïëèâàº íà ê³ëü- 

ê³ñòü -òîêîôåðîëó ó êë³òèíàõ ðèñó (Oryza spp.). Ó ïðîöåñ³ 

ïîâíîãåíîìíîãî ïîøóêó àñîö³àö³é âèêîðèñòàëè 1,44 ìëí âèñîêî- 

ÿê³ñíèõ îäíîíóêëåîòèäíèõ ïîë³ìîðô³çì³â, ùî îõîïëþþòü óñ³ õðî- 

ìîñîìè ðîñëèíè, ³ âèÿâèëè 13 ãåí³â, ñåðåä ÿêèõ -òîêîôåðîëìå-

òèëòðàíñôåðàçà (OsyÒÌÒ) áóëà âèçíà÷åíà ÿê îñíîâíèé ôàêòîð, 

â³äïîâ³äàëüíèé çà âì³ñò -òîêîôåðîëó ñåðåä óñ³õ ïðîàíàë³çîâàíèõ 

çðàçê³â ðèñó. Âàð³àö³ÿ íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³, ùî êîäóº 

OsyÒÌÒ, ÿê ³ íóêëåîòèäíèé ïîë³ìîðô³çì ó ïðîìîòîðí³é ä³ëÿíö³ 

OsyÒÌÒ, ÷³òêî âïëèâàëè íà çì³íó âì³ñòó -òîêîôåðîëó. Ïîä³á-

íèé ðåçóëüòàò îòðèìàëè íà ðîñëèíàõ ñî¿ òà êóêóðóäçè ï³ñëÿ àíà-

ë³çó âïëèâó âàð³àö³é ó íóêëåîòèäí³é ïîñë³äîâíîñò³, ùî êîäóº 

-ÒÌÒ öèõ ðîñëèí, íà âì³ñò -òîêîôåðîëó ³ çàãàëüíó ê³ëüê³ñòü 

â³òàì³íó Å (Wang et al., 2015). Íà îñíîâ³ öèõ äîñë³äæåíü ìîæíà 

çðîáèòè âèñíîâîê, ùî íóêëåîòèäíèé ïîë³ìîðô³çì íà ä³ëÿíö³, 

ÿêà êîäóº -ÒÌÒ, â³ä³ãðàº êëþ÷îâó ðîëü ó çäàòíîñò³ òîãî ÷è ³í-

øîãî âèäó ðîñëèíè äî íàêîïè÷åííÿ -òîêîôåðîëó. 

Òðàíñôîðìàö³ÿ ðîñëèí Arabidopsis, ñïðÿìîâàíà íà ï³äâèùåí-

íÿ åêñïðåñ³¿ -òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçè ó íàñ³íí³, ïåðåòâîðè-

ëà >95 % -òîêîôåðîë³â íà -³çîôîðìó, à íåâåëèêîãî ïóëó -òî-

êîôåðîë³â – íà -òîêîôåðîë áåç çá³ëüøåííÿ çàãàëüíîãî âì³ñòó 

òîêîõðîìàíîë³â. Îòæå, àêòèâí³ñòü â³òàì³íó Å, íàêîïè÷óâàíîãî â 

íàñ³íí³ Arabidopsis, çðîñëà ó 9 ðàç (Shintani, DellaPenna, 1998). 

Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà, ùî êîäóº 2-ìåòèë-6-ô³òèëáåíçîõ³íîëìåòèë- 

òðàíñôåðàçó (vte3) ó ðîñëèí Arabidopsis, çìåíøèëà âì³ñò - ³ -³çî- 

ôîðì òîêîôåðîë³â ç ïðîïîðö³éíèì ï³äâèùåííÿì - ³ -³çîôîðì 

(Van Eenennaam et al., 2003). Êîìåðö³éíî âàæëèâ³ îë³éí³ êóëüòó-

ðè, òàê³ ÿê ð³ïàê, ñîÿ ³ êóêóðóäçà, ÿê³ ìàþòü çíèæåí³ ñï³ââ³äíî-

øåííÿ ³çîôîðì -/ òà çàãàëüíó ê³ëüê³ñòü àêòèâíîãî â³òàì³íó Å, 

ìîæíà ìîäèô³êóâàòè ïîä³áíèì ñïîñîáîì (Shintani, DellaPenna, 

1998). Ãåííà òðàíñôîðìàö³ÿ ñî¿ ç âáóäîâóâàííÿì ãåí³â vte4 òà vte3 
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ç A. thaliana çì³íþº ñï³ââ³äíîøåííÿ ³çîôîðì òîêîôåðîë³â ³ç ï³ä-

âèùåííÿì ÷àñòêè -òîêîôåðîëó äî 96–98 %, -òîêîôåðîëó – äî 

2–4 % òà çìåíøåííÿì - ³ -³çîôîðì äî <0,2 % (Van Eenennaam 

et al., 2003). Îäíî÷àñíà íàäåêñïðåñ³ÿ ãåí³â vte4 òà vte3 ñïðèÿº ïå-

ðåòâîðåííþ ïðàêòè÷íî âñ³õ ³çîôîðì òîêîôåðîë³â íà -òîêî-

ôåðîë, òèì ñàìèì ñóòòºâî ïîë³ïøóº ÿê³ñòü ðîñëèíè ÿê ïðîäóöåí- 

òà â³òàì³íó Å, àëå îäíî÷àñíî çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü òîêîôåðîë³â çà-

ëèøàòüñÿ íåçì³ííîþ (Shintani, DellaPenna, 1998). 

Çá³ëüøåííÿ êîíöåíòðàö³¿ âñ³õ ³çîôîðì òîêîôåðîë³â ó 5 ðàç â 

ëèñòêàõ ³ â 2 ðàçè ó íàñ³íí³ Arabidopsis äîñÿãëàñü ìåòîäîì âáóäó-

âàííÿ ãåíà ç Synechocystis sp., ùî êîäóº ãîìîãåíòèçèíîâó ô³òèë- 

òðàíñôåðàçó (vte2). Íàäåêñïðåñ³ÿ ãåíà vte2 â íàñ³íí³ Arabidopsis ³ 

ñî¿ ï³äâèùóº çàãàëüíèé ð³âåíü òîêîõðîìàíîë³â ó 1,8 òà 1,4 ðàçà 

â³äïîâ³äíî. Îäíî÷àñíà åêñïðåñ³ÿ ãåí³â hppd (ð-ã³äðîêñèôåí³ëï³-

ðóâàòä³îêñèãåíàçà) òà tyrA (ïðåôåíàòäåã³äðîãåíàçà), ïðîäóêòè 

ÿêèõ çá³ëüøóþòü ê³ëüê³ñòü äîñòóïíîãî ïîïåðåäíèêà ãîìîãåíòè-

çèíîâî¿ êèñëîòè, ï³äâèùóþòü ð³âåíü òîêîôåðîë³â ó 1,8 ðàçà ó 

Arabidopsis ³ 2,6 ðàçà ó ñî¿ (Henry, Qungang, 2005). Íàéá³ëüøèé 

âì³ñò â³òàì³íó Å ó íàñ³íí³ Arabidopsis ïîð³âíÿíî ç äèêèì òèïîì 

ñïîñòåð³ãàëè ó òðàíñãåííèõ ðîñëèí ³ç âáóäîâàíèìè óñ³ìà òðüîìà 

ãåíàìè: vte2, hppd, tyrA. Íàêîïè÷åííÿ òîêîõðîìàíîë³â ó ëèñòÿõ ³ 

íàñ³íí³ ðîñëèí äîñÿãàºòüñÿ òàêîæ åêñïðåñ³ºþ ãîìîãåíòèçèíîâî¿ 

ãåðàí³ëãåðàí³ëòðàíñôåðàçè (Rippert et al., 2004; Henry, Qungang, 

2005; DellaPenna, Barry, 2006). Òðàíñãåíí³ ðîñëèíè ñòâîðþâàëè 

ð³çíèìè ñïîñîáàìè, öå ìàëî ð³çíèé ðåçóëüòàò ùîäî çá³ëüøåííÿ 

íàêîïè÷åííÿ îñíîâíîãî ïðîäóêòó (òàáë. 8.4). Ïîïðè âñ³ ïëþñè 

ãåíåòè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿ òðàíñãåíí³ ðîñëèíè âèêëèêàþòü ï³äîç-

ðó ó ñïîæèâà÷³â, ó çâ’ÿçêó ç ÷èì ïåðåâàãó â³ääàþòü íåòðàíñôîð-

ìîâàíèì ðîñëèíàì. 

Íà ïðîäóêóâàííÿ òîêîôåðîë³â òðàíñãåííèìè ðîñëèíàìè 

âïëèâàþòü ñåçîíí³ñòü ³ óìîâè íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, òîìó 

çàñòîñóâàííÿ êóëüòóð ðîñëèííèõ êë³òèí â³äêðèâàº íîâ³ ìîæëèâî-

ñò³ ó òåõíîëîã³¿ îòðèìàííÿ -òîêîôåðîëó. Ðîñëèíí³ êë³òèíí³ é 

òêàíèíí³ êóëüòóðè º ïîòåíö³éíèì äæåðåëîì ö³ííèõ ìåòàáîë³ò³â, 

ÿê³ ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè ÿê õàð÷îâ³ äîáàâêè, íóòðèöåâòèêè ³ 

ôàðìàöåâòè÷í³ ïðåïàðàòè íà ïîñò³éí³é îñíîâ³ ö³ëèé ð³ê ç â³äâå-

äåííÿì ï³ä ¿õ âèðîùóâàííÿ íåâåëèêèõ ïðèì³ùåíü. Âîíè òàêîæ 

ìîæóòü áóòè êîðèñíèìè ³íñòðóìåíòàìè äëÿ âèâ÷åííÿ ìåòàáîë³÷-

íèõ øëÿõ³â êë³òèí. Êë³òèíí³ êóëüòóðè ìîæóòü çàáåçïå÷óâàòè ïðî- 
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Òàáëèöÿ 8.4. Ðîçâèòîê òðàíñãåííî¿ ìîäèô³êàö³¿ ðîñëèí ç ìåòîþ çá³ëüøåííÿ 
á³îñèíòåçó α-òîêîôåðîëó (Yuan et al., 2019) 

Ðîñëèíà-äîíîð 

ãåíà  âèä 
òðàíñãåííî¿ 

ðîñëèíè 

Åíçèì/ãåí  ïðîäóêò 
Ë³òåðàòóðíå 

äæåðåëî 

Ðèñ  Ðèñ Òîêîôåðîëöèêëàçà (vte1)  òîêîôåðîë Ouyang et al., 
2011 

Arabidopsis thà- 

liana  Càëàò 

Ãîìîãåíòèçèíîâà ô³òèëòðàíñôåðàçà (vte2) 

³ -òîêîôåðîë-ìåòèëòðàíñôåðàçà (vte4)  
òîêîôåðîë 

Ouyang et al., 
2011 

A. thaliana  

 Ðèñ 

-Ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îêñèãåíàçà  

-òîêîôåðîë 

Farré et al., 
2012 

A. thaliana  

 Òàáàê 

P47/Ð80 ³ ãîìîãåíòèçèíîâà ô³òèëòðàíñôå-

ðàçà (vte2)  -òîêîôåðîë 

Espinoza et al., 
2013 

A. thaliana  

 Ïøåíèöÿ 

Ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îêñèãåíàçà 

³ -òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçà  
òîêîõðîìàíîëè 

Chaudhary, 
Khurana, 2013 

A. thaliana  

 Òàáàê 

-Òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçà  

-òîêîôåðîë 

Jin, Daniell,  
2014 

Ñîÿ  Ñîÿ Òå ñàìå Vinutha et al., 
2015 

Ðèñ  Ðèñ «     » Wang et al., 
2015 

Ëþöåðíà  

 Ëþöåðíà 

«     » Jiang et al., 2016 

 

äóêóâàííÿ ô³òîõ³ì³êàò³â ç îäíîð³äíîþ ÿê³ñòþ ³ âèñîêîþ ñïåöèô³÷- 

í³ñòþ, ùî íå äîñÿãàºòüñÿ õ³ì³÷íèì ñèíòåçîì. 
Êàëóñ êë³òèí ñîíÿøíèêó Helianthus annuus L. âèâ÷àëè äëÿ â³ä- 

òâîðåííÿ in vitro ñèñòåìè ïðîäóêóâàííÿ -òîêîôåðîëó. Êë³òèíè 

êàëóñó îòðèìàëè ³ç ñóñïåíç³¿ êë³òèí ñàäæàíö³â, ó ÿêèõ âì³ñò -òî- 
êîôåðîëó âæå ñòàíîâèâ 91 %, ùî âàæëèâî, òàêèé æå â³äñîòîê 
ñïîëóêè çáåð³ãàâñÿ ³ ó êë³òèíàõ êàëóñ³â. Ó ïðîöåñ³ äîñë³äæåííÿ 
êë³òèíàì ñòâîðþâàëè ãåòåðîòðîôí³ óìîâè ðîñòó, âíîñèëè ó ïî-
æèâíå ñåðåäîâèùå ïîïåðåäíèêè ñèíòåçó òîêîõðîìàíîë³â ³ åë³ñè-
òîðè. Îáðîáêà êàëóñ³â öèìè ðå÷îâèíàìè ñïðèÿëà çá³ëüøåííþ 

âì³ñòó -òîêîôåðîëó ó êë³òèíàõ. Âíåñåííÿ ãîìîãåíòèçèíîâî¿ êèñ- 
ëîòè, ÿêà º ïîïåðåäíèêîì ïîëÿðíî¿ «ãîëîâè» ìîëåêóë òîêîôåðî-
ëó, ìàëî âèðàæåíèé ïîçèòèâíèé åôåêò íà â³äì³íó â³ä âíåñåííÿ 
ô³òîëó, ïîïåðåäíèêà ã³äðîôîáíîãî «õâîñòà» ìîëåêóëè. Æàñìîíî-
âà êèñëîòà, ÿêà ñòèìóëþº åêñïðåñ³þ ãåí³â ð³çíèõ á³îñèíòåòè÷íèõ 
øëÿõ³â â óìîâàõ ñòðåñó, êîíöåíòðàö³ºþ 5 ìêÌ ñòèìóëþº ñèíòåç 
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-òîêîôåðîëó ó êë³òèíàõ êàëóñó H. annuus. Àíàë³ç åêñïðåñ³¿ ãåí³â 
á³ëê³â, çàëó÷åíèõ äî á³îñèíòåçó òîêîôåðîë³â, íà êë³òèíàõ êóëüòóð 
Arabidopsis ïîêàçàâ, ùî æàñìîíîâà êèñëîòà çá³ëüøóº ³íòåíñèâ-
í³ñòü åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü ð-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îêñè-
ãåíàçó ³ ãîìîãåíòèçèíîâó ô³òèëòðàíñôåðàçó (Furuya et al., 1987). 

Êàëóñè ç êë³òèí áóòîí³â êâ³ò³â Carthamus tinctorius òàêîæ àêó-
ìóëþþòü ïåðåâàæíî -òîêîôåðîë, ¿õ âèêîðèñòîâóâàëè äëÿ âèâ-
÷åííÿ äèíàì³êè íàêîïè÷åííÿ ö³º¿ ñïîëóêè ó â³äïîâ³äü íà âïëèâè 
çîâí³øí³õ ÷èííèê³â. Äîñë³äæåííÿ íà êàëóñàõ Helianthus annuus ³ 
C. tinctorius äîâåëè, ùî íàÿâí³ ó ñêëàä³ ïîæèâíîãî ñåðåäîâèùà 
àì³íîêèñëîòè êàçå¿íó ³ ì³î³íîçèòîë ñòèìóëþþòü ïðîäóêóâàííÿ 
òîêîôåðîë³â êë³òèíàìè êàëóñ³â (Furuya et al., 1987). 

Âèÿâëåííÿ âçàºìîçâ’ÿçêó ì³æ ³íòåíñèâí³ñòþ íàêîïè÷åííÿ 
-òîêîôåðîëó â êóëüòóð³ êë³òèí Helianthus ànnuus ³ ôîòîì³êñî- 
òðîôíèìè óìîâàìè ¿¿ êóëüòèâóâàííÿ ïðîâîäèëè íà îñîáëèâ³é 
êë³òèíí³é ë³í³¿, çäàòí³é ðîñòè íà ñåðåäîâèù³ ç äåô³öèòîì ñàõàðî-
çè. Ñåðåä ¿¿ îñîáëèâèõ îçíàê ïîð³âíÿíî ç âèõ³äíèìè êóëüòóðàìè 
êë³òèí áóëè çá³ëüøåíà ê³ëüê³ñòü õëîðîïëàñò³â, âèñîê³ êîíöåíòðà-
ö³¿ õëîðîô³ë³â ³ RUBISCO, à òàêîæ ï³äâèùåíèé ð³âåíü åíçèìó 
ãåðàí³ëãåðàí³ëï³ðîôîñôàòñèíòåòàçè, ³ñòîòíî á³ëüøèé âì³ñò -òî- 
êîôåðîëó â êë³òèíàõ (Furuya et al., 1987). 

Äëÿ êóëüòóðè ðîñëèííèõ êë³òèí çàâæäè õàðàêòåðíèé ïåâíèé 
ð³âåíü âàð³àáåëüíîñò³, â ìåæàõ ÿêîãî âàæëèâî ³äåíòèô³êóâàòè âè-
ñîêîïðîäóêòèâí³ êë³òèíí³ ë³í³¿. Ñåëåêö³ÿ êë³òèííèõ ë³í³é º âàæ-
ëèâèì êðîêîì ó ðîçðîáëåíí³ êóëüòóðè êë³òèí ÿê «êë³òèííî¿ ôàá-
ðèêè» äëÿ ïðîäóêóâàííÿ ö³ííî¿ ñïîëóêè. Ó Helianthus annuus âè-
ä³ëèëè äâ³ ë³í³¿ êë³òèí, îäíà ç ÿêèõ õàðàêòåðèçóâàëàñü âèñîêèìè 
êîíöåíòðàö³ÿìè íå ëèøå -òîêîôåðîëó, à é ³íøèõ àíòèîêñèäàíò- 
íèõ â³òàì³í³â: àñêîðá³íîâî¿ êèñëîòè ³ òðèïåïòèäó ãëóòàò³îíó. ²í-
øà ë³í³ÿ êë³òèí íàêîïè÷óâàëà ìåíøå -òîêîôåðîëó, àëå êîìïåí-
ñóâàëà íåñòà÷ó àíòèîêñèäàíòíèõ ìîëåêóë àíòèîêñèäàíòíèìè åí-
çèìàìè, òàêèìè ÿê àñêîðáàòïåðîêñèäàçà ³ êàòàëàçà. Âèä³ëåí³ ë³í³¿ 
êë³òèí º õîðîøèì ³íñòðóìåíòîì äëÿ âèâ÷åííÿ ðåãóëÿö³¿ á³îñèí-
òåçó àíòèîêñèäàíòíèõ ìîëåêóë ³ ãîìåîñòàòè÷íèõ ðåàêö³é, ùî â³ä-
áóâàþòüñÿ âíàñë³äîê çì³íè ¿õ âì³ñòó â êë³òèíàõ. 

8.5. Ì³êðîá³îëîã³÷íå ïðîäóêóâàííÿ òîêîôåðîë³â 

Ôîòîñèíòåçóâàëüí³ ì³êðîîðãàí³çìè â³äîì³ ÿê ïåðñïåêòèâí³ 
äæåðåëà òîêîôåðîë³â. Äåÿê³ ì³êðîâîäîðîñò³ (Euglena gracilis) íà-

êîïè÷óþòü -òîêîôåðîë ó á³ëüø³é êîíöåíòðàö³¿, í³æ ðîñëèíí³ 
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ïðîäóêòè, ÿê³ òðàäèö³éíî ââàæàþòüñÿ áàãàòèì äæåðåëîì â³òàì³- 
íó Å. Ì³êðîâîäîðîñò³ òà ö³àíîáàêòåð³¿ ìàþòü á³ëüøó ïðîäóêòèâ- 
í³ñòü ïîð³âíÿíî ç íàçåìíèìè ðîñëèíàìè, ì³ñòÿòü íåâåëèêó ê³ëü- 
ê³ñòü ë³ãí³íó ³ ãåì³öåëþëîçè, çäàòí³ ó øèðîêîìó ä³àïàçîí³ ðåãó-
ëþâàòè âì³ñò ñïåöèô³÷íèõ ìåòàáîë³ò³â ó â³äïîâ³äü íà çì³íþâàí³ 
óìîâè íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà ³ íå âèáàãëèâ³ äî ÿêîñò³ âîä-
íîãî ñåðåäîâèùà, âíàñë³äîê ÷îãî ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè äëÿ 
êóëüòèâóâàííÿ ñò³÷í³ âîäè àáî ìîðñüêó âîäó (Mudimu et al., 
2017). Áàæàíèìè õàðàêòåðèñòèêàìè äëÿ ì³êðîîðãàí³çì³â-ïðî-
äóöåíò³â òîêîôåðîë³â º âåëèêà âíóòð³øíüîêë³òèííà êîíöåíòðà-

ö³ÿ âñ³õ ³çîôîðì òîêîôåðîë³â, çíà÷íèé â³äñîòîê -òîêîôåðîëó, 
øâèäêå íàêîïè÷åííÿ á³îìàñè êóëüòóðîþ, âèñîêà ê³íöåâà êîí-
öåíòðàö³ÿ êë³òèí, ïðîñò³ óìîâè êóëüòèâóâàííÿ, äåøåâå ñåðåäî-
âèùå êóëüòèâóâàííÿ ³ íèçüêà ÷óòëèâ³ñòü äî çàðàæåííÿ (êîíòà-
ì³íàö³¿) (Ogbonna, 2009). 

Ìîæëèâ³ñòü îòðèìàííÿ òîêîôåðîë³â ³ç ì³êðîâîäîðîñòåé ³ ö³à-
íîáàêòåð³é äîñë³äæóºòüñÿ ìåíø ³íòåíñèâíî ïîð³âíÿíî ç ðîñëè-
íàìè, òîìó â³äíîñíî ìàëî â³äîìîñòåé ïðî âì³ñò â³òàì³íó Å ó öèõ 
ãðóïàõ ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â. Âèä³ëÿþòü íèçêó âèä³â 
ì³êðîâîäîðîñòåé, çäàòíèõ äî àêóìóëþâàííÿ òîêîôåðîë³â: Spiru-
lina platensis, Dunaliella tertiolecta, Synechocystis spp., Nannochloropsis 
oculata, Tetraselmis suecica, Euglena gracilis, Dunaliella salina, Iso-
chrysis galbana, Diacronema vlkianum òà ³í. Ð³çíèé âíóòð³øíüîêë³-
òèííèé âì³ñò òîêîôåðîë³â ³ ïðîäóêòèâí³ñòü çàçíà÷åíèõ øòàì³â 
äåòàëüíî âèâ÷àëè, ïðîòå ïîð³âíþâàòè ¿õ äîñèòü ñêëàäíî ÷åðåç 
ð³çíèöþ â óìîâàõ âèðîùóâàííÿ. 

Âíóòð³øíüîêë³òèííèé âì³ñò -òîêîôåðîëó çàëåæèòü â³ä óìîâ 
êóëüòèâóâàííÿ, òîìó îñíîâíèì ñïîñîáîì ï³äâèùåííÿ âì³ñòó öüîãî 
â³òàì³íó º ìîäèô³êàö³ÿ ñêëàäó êóëüòóðàëüíèõ ñåðåäîâèù, òåìïå-
ðàòóðíîãî ³ ñâ³òëîâîãî ðåæèì³â. Åêñïåðèìåíòàëüíî âñòàíîâëåíî 
âïëèâ â³êó êóëüòóðè, òåìïåðàòóðè, ôîòîïåð³îäó, âì³ñòó àçîòó, ³í-
òåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ, òèïó âóãëåöåâîãî æèâëåííÿ ³ ïðèðîäè 
åêçîãåííèõ îðãàí³÷íèõ ïîæèâíèõ äîáàâîê. Ïðîâåäåí³ äîñë³äæåí-
íÿ äàþòü ï³äñòàâè äëÿ âèñíîâêó ïðî ñòèìóëÿö³þ ñèíòåçó òîêîôå-
ðîë³â ÀÔÊ, ÿê³ óòâîðþþòüñÿ ó êë³òèíàõ ó ðàç³ ïîøêîäæåííÿ 
(Rodriguez-Zavala et al., 2010). Äëÿ îäíîãî ³ òîãî ñàìîãî øòàìó 
çàëåæíî â³ä óìîâ êóëüòèâóâàííÿ ìîæëèâà ð³çíèöÿ êîíöåíòðàö³¿ 
òîêîôåðîë³â ó êë³òèíàõ ìîæå ñÿãàòè 7 ðàç³â. 

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü Î. Mudimu òà ñï³âàâò. (2017), ïðîâå-
äåí³ íà 130 øòàìàõ âîäîðîñòåé ³ ö³àíîáàêòåð³é, ïîêàçàëè, ùî 

íàéá³ëüøà êîíöåíòðàö³ÿ -òîêîôåðîëó â êë³òèíàõ ïðèïàäàº íà 
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ñòàö³îíàðíó ôàçó ðîñòó êóëüòóðè ³ º íàéá³ëüøîþ çà âì³ñòó äæå-
ðåë àçîòó â ê³ëüêîñò³ ëèøå 1/4 ñòàíäàðòíî¿ äëÿ æèâèëüíîãî ñåðå-
äîâèùà. Ðàçîì ç òèì â÷åí³ âñòàíîâèëè ô³ëîãåíåòè÷íó çàëåæí³ñòü 
çà ê³ëüê³ñòþ àêóìóëüîâàíîãî â³òàì³íó Å ì³æ ì³êðîâîäîðîñòÿìè íà 

ð³âí³ êëàñ³â. Íàéìåíøå -òîêîôåðîëó íàêîïè÷óâàëè ïðåäñòàâíè-
êè êëàñ³â ó ìåæàõ Rhodophyta ³ Streptophyta (Mudimu et al., 2017). 

Íèæ÷å íàâåäåíî âì³ñò -òîêîôåðîëó â îïòèìàëüíèõ óìîâàõ ³ 
óìîâàõ ë³ì³òó àçîòó â ñåðåäîâèù³ ó êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñòåé ð³ç- 
íèõ â³ää³ë³â, ùî íàêîïè÷óþòü íàéâèù³ çíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòó 
(çà Mudimu et al., (2017). 

 

Â³ää³ë/êëàñ 
Âèä 

Êîíöåíòðàö³ÿ -òîêîôåðîëó 
(ìêã/ã) ó ñòàíäàðòíèõ óìîâàõ/ 
óìîâàõ ë³ì³òóâàííÿ ê³ëüêîñò³ 
àçîòó (ñòàö³îíàðíà ôàçà ðîñòó 
êóëüòóð) 

Ñhlorophyta/Chlorophyceae 
Haematococcus pluvialis 
Coccomyxa sp. 

 
580,43/1179,91 
663,86/1062,02 

Heterokontophyta/Eustigmatophyceae 
Nannochloropsis oculata 
Microchloropsis salina 

 
575,10/1445,66 
671,80/1094,19 

Rhodophyta/Porphyridiophyceae 
Porphyridium purpureum 

 
43,45/89,54 

Cyanobacteria/Cyanophyceae 
Synechocystis sp.  
Arthrospira maxima 

 
173,67/– 
177,23/– 

 

Äîñë³äæåííÿ ìîæëèâîñò³ âèêîðèñòàííÿ ìîðñüêèõ ïëàíêòîí-
íèõ âîäîðîñòåé äëÿ îòðèìàííÿ á³îìàñè, çáàãà÷åíî¿ â³òàì³íîì Å, 
äîâåëè, ùî ñåðåä 5 âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé – Tetraselmis suecica 
(Chlorophyta), Isochrysis galbana, Pavlova luther (Haptophyta), Skele-
tonema costatum (Bacillariophyta), Chaetoceros calcitran (Bacillariophy-
ta) – ïåðøèé ç íèõ íàêîïè÷óº íàéá³ëüøó ê³ëüê³ñòü â³òàì³íó Å, 
ÿêà ñòàíîâèòü äî 6,3 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè, ùî ñï³ââ³äíî-
ñèòüñÿ ç ê³ëüê³ñòþ â³òàì³íó Å ó çàðîäêàõ êóêóðóäçè. Ìàêðîâîäî-
ð³ñòü Sargassum muticum (Ochrophyta), ÿêà º ³íâàçèâíîþ áóðîþ 
âîäîð³ñòþ ç äóæå øâèäêèì òåìïîì ðîñòó, íàêîïè÷óâàëà ëèøå 
10 ìêã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè â³òàì³íó Å ³ òîìó íå ìîæå áóòè 
åôåêòèâíèì äæåðåëîì ö³º¿ ñïîëóêè äëÿ ëþäèíè (De Roeck-Holt-
zhauer, 1991). 

Ìîðñüêà ì³êðîâîäîð³ñòü Nannochloropsis îculata (Ochrophyta) º 

âàæëèâèì äæåðåëîì æèâëåííÿ äëÿ âîäíèõ òâàðèí, íàïðèêëàä 
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êîëîâåðòîê, ÿêèõ âèêîðèñòîâóþòü ÿê êîðì äëÿ ãîä³âë³ áàãàòüîõ 

êîìåðö³éíî âàæëèâèõ âîäíèõ òâàðèí òà ¿õ ëè÷èíîê. Ïîæèâíà 

ö³íí³ñòü ïåðøî¿ ëàíêè öüîãî òðîô³÷íîãî ëàíöþãà ìàº âàæëèâå 

çíà÷åííÿ, òîìó ïðîâîäÿòü åêñïåðèìåíòè ç ïîøóêó ñïîñîá³â ¿¿ 

ï³äâèùåííÿ. Âñòàíîâèëè çàëåæí³ñòü êîíöåíòðàö³¿ òîêîôåðîë³â 

äëÿ N. îculata â³ä ôîòîïåð³îäó, õ³ì³÷íîãî ñêëàäó æèâèëüíîãî ñå-

ðåäîâèùà, ñòàä³¿ ðîñòó. Âì³ñò -òîêîôåðîëó ñòàá³ëüíî çá³ëüøó-

ºòüñÿ ó êë³òèíàõ ö³º¿ ì³êðîâîäîðîñò³ ç â³êîì êóëüòóðè, ùî ïî-

â’ÿçóþòü ³ç ïîòðåáîþ ñòàð³þ÷î¿ êóëüòóðè â àíòèîêñèäàíòíîìó 

çàõèñò³. Çà äàíèìè Y. Durmaz (2007), ÿêèé ïðîàíàë³çóâàâ âïëèâ 

ð³çíèõ êîíöåíòðàö³é ³ ôîðì àçîòó íà àêóìóëÿö³þ -òîêîôåðîëó 

â N. îculata, íàÿâí³ñòü ó ñåðåäîâèù³ í³òðàò³â êîíöåíòðàö³ºþ 

441 ìêÌ/ë íàéá³ëüøå ñòèìóëþº íàêîïè÷åííÿ öüîãî àíòèîêñèäàí- 

òó (äî 2,33 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè) ïî äîñÿãíåíí³ êóëüòóðîþ 

ï³çíüî¿ ñòàö³îíàðíî¿ ôàçè ðîñòó. Öåé ïîêàçíèê ð³âíÿ -òîêîôå-

ðîëó áóâ á³ëüøèì íà 26 % ïîð³âíÿíî ç êóëüòóðîþ, ÿêà ìàëà âäâ³-

÷³ á³ëüøèé âì³ñò í³òðàòó â ñåðåäîâèù³ òà íà 59 % á³ëüøèì, í³æ ó 

êóëüòóð³ ç ò³ºþ ñàìîþ êîíöåíòðàö³ºþ í³òðàòó, àëå ó ðàíí³é ñòàö³î- 

íàðí³é ôàç³ ¿¿ ðîñòó (Durmaz, 2007). 

Ë³ì³ò àçîòó â æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³, ÿêèé º îäíèì ³ç êëþ-

÷îâèõ êîìïîíåíò³â ìåòàáîë³÷íèõ ïðîöåñ³â ó êë³òèíàõ, ñïðè÷èíþº 

îêñèäàòèâíèé ñòðåñ ì³êðîâîäîðîñò³ òà, ÿê íàñë³äîê, àêòèâóº ñèí-

òåç àíòèîêñèäàíòíèõ ìîëåêóë. Ó ðàç³ ïåðåâàæàííÿ ïðîöåñ³â âíó-

òð³øíüîêë³òèííîãî óøêîäæåííÿ ðåñóðñè êë³òèí îáìåæóþòüñÿ ³ 

ð³ñò êóëüòóðè ãàëüìóºòüñÿ. Ñèíòåç àíòèîêñèäàíò³â ìîðñüêî¿ ì³ê-

ðîâîäîðîñò³ Dunaliella salina (Chlorophyta) ïðîàíàë³çóâàëè Abd El-

Baky òà ñï³âàâò. (2004) ïðè êîìá³íóâàíí³ ä³¿ òàêèõ ñòðåñîâèõ 

÷èííèê³â, ÿê íåñòà÷à àçîòó ó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³, íàäëèøîê 

ñîëåé ³ ÓÔ-îïðîì³íåííÿ. Â³äïîâ³äíî äî îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â, 

ä³ÿ ÓÔ-îïðîì³íþâàííÿ çà îïòèìàëüíîãî ñêëàäó æèâèëüíîãî ñå-

ðåäîâèùà, çá³ëüøåííÿ âì³ñòó NaCl ³ çìåíøåííÿ ê³ëüêîñò³ àçîòó â 

ñåðåäîâèù³ ñïðèÿþòü çðîñòàííþ àíòèîêñèäàíòíîãî çàõèñòó êë³-

òèí D. salina øëÿõîì ï³äâèùåííÿ ñèíòåçó êàðîòèíî¿ä³â, àíòèîê-

ñèäàíòíèõ åíçèì³â ³ â³òàì³í³â. Ó äîñë³äæåíí³ âì³ñò -òîêîôåðîëó 

äîñÿãàâ ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åííÿ 3,83 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè â 

óìîâàõ êîìá³íîâàíî¿ ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó (16 % NaCl) ³ äåô³öèòó 

àçîòó (2,5 ìÌ) (Abd El-Baky et al., 2004). 

Âïëèâ êîìá³íàö³¿ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â íà ñèíòåç -êàðîòèíó ³ 

-òîêîôåðîëó ó ïëàíêòîííèõ ì³êðîâîäîðîñòåé áóëî îö³íåíî ãðó-
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ïîþ â÷åíèõ (Häubner et al., 2014). Äëÿ åêñïåðèìåíòó âçÿëè 6 ô³-

òîïëàíêòîííèõ âèä³â: Nadularia spumigena (Cyanobacteria), Pha-

eodactylum tricornutum, Skeletonema costatum (Bacillariophyta), Duna-

liella tertiolecta (Chlorophyta), Prorocentrum cordatum (Dinophyta), 

Rhodomonas salina (Cryptophyta). Òðè âèäè ç ïåðåë³÷åíèõ âèä³ëèëè 

ÿê êðàù³ ïðîäóöåíòè -òîêîôåðîëó ³ -êàðîòèíó: N. spumigena, 

P. tricornutum, D. tertiolecta. ²íòåíñèâí³ñòü íàêîïè÷åííÿ -êàðîòè-

íó ³ -òîêîôåðîëó â äîñë³äæóâàíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé çàëåæíî â³ä 

ôàêòîðà âïëèâó â³äð³çíÿëàñü. Íàéâèù³ êîíöåíòðàö³¿ -òîêîôåðî-

ëó ó P. tricornutum, S. costatum ³ P. cordatum îòðèìàíî çà íàéâè-

ùèõ äîñë³äæóâàíèõ çíà÷åíü òåìïåðàòóðè (25 Ñ) òà ³íòåíñèâíîñò³ 

îñâ³òëåííÿ 240 ìêìîëü ôîòîí³â/(ì2  ñ), ó Rhodomonas salina çà ñå-

ðåäíüî¿ òåìïåðàòóðè (15 Ñ) òà ³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ 50 ìêìîëü 

ôîòîí³â/(ì2  ñ), ó N. spumigena çà íèçüêî¿ òåìïåðàòóðè (5 Ñ) òà 

³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ 50 ìêìîëü ôîòîí³â/(ì2  ñ). Òàêèì ÷è-

íîì, äëÿ ð³çíèõ ãðóï ì³êðîâîäîðîñòåé ³íòåíñèâí³ñòü íàêîïè-

÷åííÿ -òîêîôåðîëó âèçíà÷àºòüñÿ ð³âíåì ¿õ ÷óòëèâîñò³ äî ä³þ-

÷î¿ êîìá³íàö³¿ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â. Äëÿ D. tertiolecta ãîëîâíó 

ðîëü ó ñòèìóëÿö³¿ ñèíòåçó â³ä³ãðàâàëà ³íòåíñèâí³ñòü îñâ³òëåííÿ 

240 ìêìîëü ôîòîí³â/(ì2  ñ) íåçàëåæíî â³ä òåìïåðàòóðè. Äëÿ 

D. tertiolecta âèÿâëåíî ñòèìóëÿö³þ ñèíòåçó -êàðîòèíó çá³ëü-

øåííÿì ôîòîñèíòåòè÷íî¿ àêòèâíîñò³ ì³êðîâîäîðîñò³ (Fv/FM), 

àëå ïðè öüîìó ñïîñòåð³ãàëè çìåíøåííÿ âì³ñòó -òîêîôåðîëó, 

ùî ïîâ’ÿçóþòü ç ïåðøî÷åðãîâîþ ðîëëþ ó òèëàêî¿äíèõ ìåìáðà-

íàõ -êàðîòèíó ÿê ïåðåíîñíèêà åíåðã³¿ ñâ³òëà äî õëîðîô³ëó, à 

-òîêîôåðîëó ÿê àíòèîêñèäàíòíîãî ïðîòåêòîðà ë³ï³äíîãî øàðó 

(Häubner et al., 2014). 

Â³òàì³í Å º äîì³íàíòíèì àíòèîêñèäàíòîì ë³ï³äíîãî á³øàðó 

ìåìáðàí òèëàêî¿ä³â ³ îáîëîíîê õëîðîïëàñò³â, âëàñòèâîñò³ ÿêîãî 

îáóìîâëþþòü çàëåæí³ñòü ð³âíÿ éîãî íàêîïè÷åííÿ â³ä âì³ñòó ë³ï³-

ä³â ó êë³òèíàõ ôîòîñèíòåçóâàëüíîãî îðãàí³çìó. Dunaliella tertiole-

cta i Tetraselmis suecica – ìîðñüê³ îäíîêë³òèíí³ çåëåí³ äæãóòèêîâ³ 

âîäîðîñò³ ç â³äíîñíî âèñîêèì âì³ñòîì ë³ï³ä³â ³ òîêîôåðîë³â. Ö³ 

ì³êðîâîäîðîñò³ øèðîêî çàñòîñîâóþòü â àêâàêóëüòóð³ äëÿ ï³äêîðì-

êè ðèáè ³ ëè÷èíîê ìîëþñê³â, îñê³ëüêè âîíè íåâèáàãëèâ³ äî óìîâ 

êóëüòèâóâàííÿ, ìîæóòü æèâèòèñü îðãàí³÷íîþ ðå÷îâèíîþ òà 

øâèäêî íàêîïè÷óâàòè á³îìàñó ïîíàä 70 ã/ë. Ïîð³âíÿííÿì ³íòåí-

ñèâíîñò³ ðîñòó ³ íàêîïè÷åííÿ -òîêîôåðîëó â êë³òèíàõ D. tertiole-

cta ³ T. suecica â åêñïåðèìåíòàëüíèõ óìîâàõ âèçíà÷åíî ôàêòîðè 
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âïëèâó íà ñèíòåç ³ íàêîïè÷åííÿ â³òàì³íó Å ó êë³òèíàõ ö³º¿ ãðóïè 

îðãàí³çì³â. Î÷³êóâàíèé âïëèâ âèñîêî¿ ³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ 

íà ñèíòåç òîêîôåðîë³â ÿê àíòèîêñèäàíò³â, ÿê³ çàõèùàþòü ôîòî-

ñèíòåòè÷íèé àïàðàò â³ä ôîòîîêñèäàòèâíèõ óøêîäæåíü, íå ï³ä- 

òâåðäèâñÿ ó D. tertiolecta â öüîìó äîñë³äæåíí³. Ç³ çá³ëüøåííÿì 

êîíöåíòðàö³¿ êë³òèí ó ñóñïåíç³¿ êóëüòóðè D. tertiolecta, à îòæå, 

çìåíøåííÿì ãóñòèíè ïîòîêó ôîòîí³â, ÿê³ äîñÿãàþòü îêðåìî¿ êë³-

òèíè ì³êðîâîäîðîñò³, êîíöåíòðàö³ÿ -òîêîôåðîëó íå ëèøå íå 

çìåíøóâàëàñü, à é çá³ëüøóâàëàñü. Äîñë³äíèêè ïîÿñíþþòü öå 

ñòèìóëÿö³ºþ ñèíòåçó òîêîôåðîë³â ó êë³òèíàõ íå ëèøå ³íòåíñèâ-

í³ñòþ îñâ³òëåííÿ, à ³ ñòàð³ííÿì êóëüòóðè. Ó ïðîöåñ³ íàêîïè÷åí-

íÿ á³îìàñè êóëüòóðîþ T. suecica, à îòæå, ¿¿ çàò³íåííÿ, òàêîæ íå 

ñïîñòåð³ãàëè çìåíøåííÿ âì³ñòó -òîêîôåðîëó. Îòðèìàí³ äàí³ äà- 

þòü ï³äñòàâó äëÿ âèñíîâêó ùîäî ìîæëèâîñò³ îäåðæàííÿ âèñîêèõ 

êîíöåíòðàö³é -òîêîôåðîëó ç êóëüòóð ì³êðîâîäîðîñòåé, ÿê³ ìà-

þòü âåëèêó ù³ëüí³ñòü êë³òèí (Carballo-Cardenas, et al. 2003). 

Øâèäêèé ïðèð³ñò á³îìàñè ó êóëüòóðàõ ì³êðîâîäîðîñòåé çà-

çâè÷àé ñòèìóëþºòüñÿ âíåñåííÿì îðãàí³÷íèõ ñïîëóê, ÿê³ ëåãêî 

çàñâîþþòüñÿ êë³òèíàìè ³ º ïëàñòè÷íèì ìàòåð³àëîì. Çäàòí³ñòü ì³ê-

ðîâîäîðîñò³ äî ãåòåðîòðîôíîãî æèâëåííÿ (D. tertiolecta, T. suecica, 

E. gracilis òà ³í.) ìîæå ñïðîùóâàòè êóëüòèâóâàííÿ ïîòåíö³éíîãî 

ïðîäóöåíòà -òîêîôåðîëó â ðåçóëüòàò³ ñòèìóëÿö³¿ ðîñòó êóëüòóðè 

îðãàí³÷íèìè ñóáñòðàòàìè ³ ñèíòåçó -òîêîôåðîëó â óìîâàõ â³äñóò- 

íîñò³ îñâ³òëåííÿ (Carballo-Cardenas et al., 2003). Íà êë³òèíàõ êóëü- 

òóðè íå çäàòíîãî äî ôîòîñèíòåçó ìóòàíòíîãî øòàìó WZSL ì³ê-

ðîâîäîðîñò³ Euglena gracilis âñòàíîâëåíî íàêîïè÷åííÿ -òîêîôå-

ðîëó â ì³òîõîíäð³îí³ êë³òèí, ùî âêàçóº íà ìîæëèâ³ñòü çàëó÷åííÿ 

òîêîôåðîë³â äî ðåàêö³¿ ìåìáðàííîãî åëåêòðîííîãî òðàíñïîðòó ³ 

ðåãóëÿö³¿ ïðîíèêíîñò³ é òåêó÷îñò³ ìåìáðàí öèõ îðãàíåë (Kusmic 

et al., 1998). 

Òèï îðãàí³÷íî¿ ñïîëóêè, ÿêó âèêîðèñòîâóþòü ÿê äæåðåëî âóã-

ëåöþ òà (àáî) àçîòó äëÿ êë³òèí ì³êðîâîäîðîñò³, ìàº çíà÷åííÿ äëÿ 

àêóìóëÿö³¿ íåþ â³òàì³í³â (Herrero et al., 1991). 

Òåõíîëîã³ÿ çàñòîñóâàííÿ á³îðåàêòîð³â º îäíèì ³ç âàæëèâèõ 

ñïîñîá³â ïðîìèñëîâîãî âèðîáíèöòâà á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ìîëå-

êóë. Ìîæëèâ³ñòü ¿õ âèêîðèñòàííÿ âèâ÷àëè ç ìåòîþ ïðîìèñëîâîãî 

îòðèìàííÿ RRR--òîêîôåðîëó ç ïîòåíö³éíîãî ïðîäóöåíòà ì³ê-

ðîâîäîðîñò³ Stichococcus bacillaris øòàì siva2011 (Chlorophyta). ßê 

ðå÷îâèíó-åë³ñèòîðà ñèíòåçó òîêîôåðîë³â ó êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðî-

ñò³ G. Sivakumar òà ñï³âàâò. (2014) çàëó÷èëè ìåòèëæàñìîíàò. Æàñ- 



8.5. Ì³êðîá³îëîã³÷íå ïðîäóêóâàííÿ òîêîôåðîë³â 
 

 

 149 

ìîíàòè – ìîëåêóëè, ÿê³ ñèíòåçóþòüñÿ ó êë³òèíàõ ðîñëèí ó â³ä-

ïîâ³äü íà ñòðåñè òà ï³äâèùóþòü àêòèâí³ñòü åêñïðåñ³¿ äåÿêèõ ãå-

í³â, çàëó÷åíèõ äî çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â ðîñëèííîãî îðãàí³çìó. Îäèí 

³ç òàêèõ ãåí³â êîäóº òèðîçèíàì³íîòðàíñôåðàçó, çàëó÷åíó äî á³î-

ñèíòåçó òîêîôåðîë³â. Â÷åí³ ïðîàíàë³çóâàëè êîíöåíòðàö³¿ 50, 100 

³ 200 ìêë ìåòèëæàñìîíàòó ó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ S. bacil-
laris, ç-ïîì³æ ÿêèõ íàéìåíøà ìàëà íàéâèðàæåí³øèé âïëèâ íà 

ïðîäóêóâàííÿ â³òàì³íó Å. Íà 24-òó ãîäèíó êóëüòèâóâàííÿ S. ba-
cillarisó ó á³îðåàêòîð³ çà íàÿâíîñò³ 50 ìêë æàñìîíàòó ð³âåíü 

RRR--òîêîôåðîëó ó êë³òèíàõ îðãàí³çìó çðîñòàâ íà 50 % ïîð³â- 

íÿíî ç êîíòðîëüíèì âàð³àíòîì ³ äîñÿãàâ 1,3 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå-

÷îâèíè. Òàêèì ÷èíîì, öåé ñïîñ³á çá³ëüøåííÿ ïðîäóêòèâíîñò³ 

S. bacillaris íå º òðàíñãåííèì. Öèòîòîêñè÷íà ä³ÿ á³ëüøèõ êîí-

öåíòðàö³é ìåòèëæàñìîíàòó ³ òðèâàë³øèé ïåð³îä åêñïîçèö³¿ íå-

ãàòèâíî âïëèâàëè íà ³íòåíñèâí³ñòü ñèíòåçó òîêîôåðîë³â. Áà-

ëîííèé á³îðåàêòîð, ùî âèêîðèñòîâóâàëè äëÿ êóëüòèâóâàííÿ 

S. bacillaris, º ð³äèííî-ôàçíèì ³ç ïîë³ïøåíîþ ãåîìåòð³ºþ ³ çá³ëü- 

øåíèì â³ëüíèì ïðîñòîðîì, â ÿêîìó ðóõ êóëüòóðàëüíî¿ ð³äèíè 

çä³éñíþºòüñÿ òàêèì ÷èíîì, ùî åôåêòèâíî çàáåçïå÷óº äîñòóï 

ñâ³òëà äî êë³òèí êóëüòóðè òà, â³äïîâ³äíî, ñïðèÿº íàêîïè÷åííþ 

á³îìàñè (Sivakumar et al., 2014). 

Synechocystis sp. PCC 6803 º îñíîâíèì ìîäåëüíèì îðãàí³çìîì 

äëÿ äîñë³äæåíü ñèíòåçó òîêîôåðîë³â ó êë³òèíàõ ö³àíîáàêòåð³é. 

Á³îñèíòåç òîêîôåðîë³â íà íüîìó áóâ äîñêîíàëî âèâ÷åíèé ìåòî-

äîì «âèìêíåííÿ» îñíîâíèõ ãåí³â ìåòàáîë³÷íîãî øëÿõó òà âñòà-

íîâëåíî äåÿêó ð³çíèöþ ïðîöåñó ïîð³âíÿíî ç ðîñëèíàìè. Ãàñ³ííÿ 

àêòèâíîñò³ åêñïðåñ³¿ ãåíà, ùî êîäóº p-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îê-

ñèãåíàçó, ÿêà êàòàë³çóº ôîðìóâàííÿ ãîìîãåíòèçèíîâî¿ êèñëîòè ç 

p-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòó, çìåíøóº âì³ñò òîêîôåðîë³â ó êë³òèíàõ 

ö³àíîáàêòåð³é, òîä³ ÿê òàê³ ñàìå ä³¿ ç ãåíîì-îðòîëîãîì ó Arabi-
dopsis thaliana ïðèçâîäÿòü äî ëåòàëüíî¿ ìóòàö³¿. Ãîìîãåíòèçèíî-

âà êèñëîòà çàëó÷åíà äî ñèíòåçó íå ò³ëüêè òîêîôåðîë³â ó êë³òè-

íàõ ðîñëèí, à é ïëàñòîõ³íîí³â, ³ç ÷èì ïîâ’ÿçàíà ëåòàëüí³ñòü 

ìóòàö³¿. Îñîáëèâ³ñòþ Synechocysti ssp. PCC 6803 º ìîæëèâ³ñòü ñòâî- 

ðåííÿ ìóòàíòíèõ îðãàí³çì³â, ó ÿêèõ íå ñèíòåçóþòüñÿ òîêîôåðî-

ëè, àëå á³îñèíòåç ïëàñòîõ³íîí³â â³äáóâàºòüñÿ ÿê íåçàëåæíèé 

ïðîöåñ. 

Íà Synechocystis sp. PCC 6803 âïåðøå ïîêàçàíî âïëèâ óìîâ 

ðîñòó íà íàêîïè÷åííÿ -òîêîôåðîëó ó êë³òèíàõ ö³àíîáàêòåð³é. 

Äîñë³äæóâàëè òàê³ ôàêòîðè âïëèâó: ³íòåíñèâíå ñâ³òëî, ãëþêîçó 
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ÿê ñóáñòðàò, çàáåçïå÷åííÿ ÑÎ2. Âñòàíîâëåíî, ùî çàëåæí³ñòü á³î-

ñèíòåçó òîêîôåðîë³â ó ö³àíîáàêòåð³¿ Synechocystis sp. PCC 6803 â³ä 

íàâåäåíèõ ÷èííèê³â ïîä³áíà äî åóêàð³îòè÷íèõ ì³êðîâîäîðîñòåé. 

Ç³ çá³ëüøåííÿì ³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ íàéâèðàæåí³øèì áóëî 

çðîñòàííÿ âì³ñòó òîêîôåðîë³â ÿê íàñë³äîê ðîçâèòêó ôîòîîêñèäà-

òèâíîãî ñòðåñó ³ â³äïîâ³äíî¿ ðåàêö³¿ îðãàí³çìó. Ïàðàëåëüíî ç ï³ä-

âèùåííÿì ð³âíÿ îñâ³òëåííÿ çìåíøóâàëè êîíöåíòðàö³þ ÑÎ2 ó ïî-

â³òð³, ÿêèì ïðîäóâàëè êóëüòóðó, ³ ñïîñòåð³ãàëè çà ùå á³ëüøèì 

ï³äâèùåííÿì ð³âíÿ òîêîôåðîë³â ó êë³òèíàõ. Ë³ì³ò ÑÎ2 îáìåæóº 

øâèäê³ñòü òåìíîâî¿ ðåàêö³¿ ôîòîñèíòåçó ³ ï³äâèùóº â³ðîã³äí³ñòü 

óòâîðåííÿ åëåêòðîííî¿ ïðîáêè â óìîâàõ âàð³àáåëüíîñò³ ³íòåíñèâ-

íîñò³ îñâ³òëåííÿ ³, â³äïîâ³äíî, ôîòîîêñèäàòèâíîãî ñòðåñó. Íàâ-

ïàêè, çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ÑÎ2 ó ñåðåäîâèù³ ïîë³ïøóº ôóíêö³îíàëü- 

íèé ñòàí ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó êë³òèí ³ éîãî ñò³éê³ñòü äî 

ðîçâèòêó ñòðåñó. Âíåñåííÿ îðãàí³÷íîãî äæåðåëà âóãëåöþ, íàïðè-

êëàä ãëþêîçè, ñïðÿìîâóº ìåòàáîë³çì êë³òèí íà îòðèìàííÿ åíåð-

ã³¿, ïåðåäóñ³ì ó çâ’ÿçêó ç äèõàííÿì. Ãëþêîçà ÿê ñóáñòðàò ñïðèÿº 

çá³ëüøåííþ â³äíîâëþâàëüíîãî ïîòåíö³àëó êë³òèí, ùî ï³äòâåð-

äæóº çíèæåííÿ øâèäêîñò³ ðåñèíòåçó á³ëêà D1 ÿê íàñë³äîê çìåí-

øåííÿ ³íòåíñèâíîñò³ éîãî óøêîäæåííÿ. Òàêèì ÷èíîì, ãëþêîçà â 

óìîâàõ íèçüêî¿ ³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ ³ñòîòíî çìåíøóº ³ ïîò-

ðåáó ì³êðîâîäîðîñò³ â àíòèîêñèäàíòàõ (Backasch, 2005). 

Âì³ñò òîêîôåðîë³â ó ïåðåðàõóíêó íà êë³òèíó â ³íøèõ ïðåäñòàâ-

íèê³â çåëåíèõ îäíîêë³òèííèõ âîäîðîñòåé ðîä³â Chlorella ³ Chla-

mydomonas, à òàêîæ ö³àíîáàêòåð³é Spirulina íåâåëèêèé, ÷åðåç ùî, 

íåçâàæàþ÷è íà ïðîñòîòó âèðîùóâàííÿ ³ øâèäêå íàêîïè÷åííÿ 

á³îìàñè, ö³ êóëüòóðè íå ðîçãëÿäàþòüñÿ ÿê ïåðñïåêòèâí³ ïðîäó- 

öåíòè â³òàì³íó Å. 

Ê³ëüê³ñòü -òîêîôåðîëó, ÿêó ìîæíà îòðèìàòè ç ì³êðîâîäîðî-

ñò³, çàëåæèòü íå ëèøå â³ä éîãî âíóòð³øíüîêë³òèííîãî âì³ñòó, à é 

â³ä ñïîñîáó åêñòðàêö³¿ â³òàì³íó. J. Mendiola òà ñï³âàâò. (2008) â 

íèçö³ âèì³ðþâàíü âñòàíîâèëè âì³ñò -òîêîôåðîëó â êë³òèíàõ 

Spirulina platensis ëèøå 0,011–0,014 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè çìî-

äåëþâàëè ïðîöåñ åêñòðàêö³¿ -òîêîôåðîëó ç âèêîðèñòàííÿì ð³ä-

êîãî ä³îêñèäó âóãëåöþ ç ìåòîþ âèÿâëåííÿ íàéåôåêòèâí³øèõ ïî-

êàçíèê³â òåìïåðàòóðè ³ òèñêó ï³ä ÷àñ åêñòðàêö³¿. Îïòèìàëüí³ óìî-

âè äëÿ íå¿, ïðåäñòàâëåí³ ñòàòèñòè÷íîþ ïðîãðàìîþ, â³äïîâ³äàþòü 

ìàêñèìàëüíèì àíàë³çîâàíèì ³ ñòàíîâëÿòü 83,3 Ñ ³ 36,2 ÌÏà. 

Ïðè äîòðèìàíí³ âêàçàíèõ óìîâ åêñòðàêö³¿ -òîêîôåðîëó ð³äêèì 
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ä³îêñèäîì âóãëåöþ º òåîðåòè÷íà ìîæëèâ³ñòü îòðèìàòè êîíöåíò-

ðàö³þ ñïîëóêè 29,4 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè S. platensis. 

Ì³êðîâîäîð³ñòü Euglena spp. º íàé³íòåíñèâí³øå äîñë³äæóâà-

íèì ðîäîì äëÿ ïðîäóêóâàííÿ òîêîôåðîë³â, âíóòð³øíüîêë³òèííà 

êîíöåíòðàö³ÿ ÿêèõ ìîæå äîñÿãàòè 7,35 ìã/ã êë³òèí ç³ âì³ñòîì 

-òîêîôåðîëó äî 97 % (Ogbonna, 2009). Â ê³íö³ åêñïîíåíö³éíî¿ 

ôàçè ðîñòó ïðè ôîòîàâòîòðîôíîìó êóëüòèâóâàíí³ êîíöåíòðàö³ÿ 

-òîêîôåðîëó â êë³òèíàõ Euglena gracilis ñòàíîâèòü ó ñåðåäíüîìó 

1,56 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè êë³òèí, ùî á³ëüøå, í³æ ó Spirulina 

platensis (0,063 ìã/ã), Isochrysis galbana (0,058 ìã/ã), Dunaliella ter-

tiolecta (0,12 ìã/ã), Tetraselmis suecica (0,42 ìã/ã), Diacronema vlkia-

num (0,069 ìã/ã), Nannochloropsis oculata (0,51 ìã/ã). E. gracilis º 

íàéá³ëüøèì ïðîäóöåíòîì òîêîôåðîë³â ñåðåä 285 äîñë³äæóâàíèõ 

øòàì³â ì³êðîîðãàí³çì³â. Êð³ì òîãî, êë³òèíè ì³êðîâîäîðîñò³ E. gra-

cilis íàêîïè÷óþòü ó âåëèêèõ ê³ëüêîñòÿõ ³íø³ àíòèîêñèäàíòè, òàê³ 

ÿê -êàðîòèí, â³òàì³í Ñ, ãëóòàò³îí, à òàêîæ ÏÍÆÊ, âñ³ 20 îñíîâ- 

íèõ àì³íîêèñëîò, ³ìóíîñòèìóëþþ÷èé íå ðîçãàëóæåíèé ïîë³ñàõà-

ðèä -ãë³êàí (ïàðàì³ëîí) (Vismara et al., 2003). Âíàñë³äîê âèñîêî¿ 

ïîæèâíî¿ ö³ííîñò³ òà íåòîêñè÷íîñò³ éîãî çàñòîñîâóþòü ÿê îñíîâ-

íèé êîðì àáî ï³äêîðìêó äëÿ òâàðèí, â³í ñïîæèâàºòüñÿ ëþäèíîþ 

ó âèãëÿä³ á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ äîáàâîê (Ogbonna, 2009). 

Ì³êðîâîäîð³ñòü Euglena gracilis çäàòíà àñèì³ëþâàòè ð³çíîìà- 

í³òí³ îðãàí³÷í³ äæåðåëà âóãëåöþ (ãëþêîçó, àöåòàò, ãëóòàìàò, ñóê-

öèíàò, ï³ðóâàò, ìàëàò, åòàíîë òà ³í.), äîñÿãàþ÷è ù³ëüíîñò³ êë³òèí 

10,8 ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè íà 1 ë çà êóëüòèâóâàííÿ ó ñåðåäîâèù³ 

ç ï³ä³áðàíèì êîìá³íîâàíèì ¿õ âì³ñòîì (Rodriguez-Zavala et al., 

2010). Öåé îðãàí³çì òàêîæ äîáðå ðîñòå â àâòîòðîôíèõ ³ ãåòåðî- 

òðîôíèõ óìîâàõ, ìàº øèðîêèé îïòèìóì ðÍ ³ òåìïåðàòóðè ðîñòó, 

íå íàäòî âèáàãëèâèé äî ³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ, ïðèñòîñîâó-

ºòüñÿ äî äåô³öèòó êèñíþ. Êë³òèíè ì³êðîâîäîðîñò³ E. gracilis ïîç-

áàâëåí³ öåëþëîçíî¿ êë³òèííî¿ ñò³íêè, ùî çíà÷íî ïîëåãøóº åêñò-

ðàêö³þ òîêîôåðîë³â, ³ â ðàç³ âæèâàííÿ á³îìàñè E. gracilis â ¿æó 

âîíà ëåãêî çàñâîþºòüñÿ ³ àñèì³ëþòüñÿ. Ïðîòå ïîð³âíÿíî ç äåÿêè-

ìè ³íøèìè ì³êðîâîäîðîñòÿìè (Dunaliella ³ Spirulina) êóëüòóðà 

E. gracilis ëåãêî êîíòàì³íóºòüñÿ ì³êðîîðãàí³çìàìè, ÿê³ øâèäêî 

ðîñòóòü (Ogbonna, 2009). 

Ïðîâåäåíî íèçêó åêñïåðèìåíò³â äëÿ äîñë³äæåííÿ çá³ëüøåííÿ 

åôåêòèâíîñò³ îòðèìàííÿ â³òàì³íó Å ç ì³êðîâîäîðîñò³ Euglena gra-

cilis. Îïòèì³çàö³ÿ ñèíòåçó -òîêîôåðîëó êóëüòóðîþ E. gracilis – 
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öå ìîäèô³êàö³ÿ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ, äâîñòàä³éíå âèðîùóâàííÿ ³ 

ïîøóê ñóáñòðàò³â, ÿê³ ñïðèÿþòü íå ëèøå ðîñòó, à é íàêîïè÷åííþ 

-òîêîôåðîëó. Îäíèì ³ç íàéïðîñò³øèõ ³ äåøåâøèõ ñïîñîá³â º âà-

ð³àö³ÿ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ ç óðàõóâàííÿì çíàíü ïðî ÷èííèêè, 

ÿê³ ñòèìóëþþòü ñèíòåç òîêîôåðîë³â, ³ ñïåöèô³êó îá’ºêòà. Ôîòî-

ãåòåðîòðîôíî êóëüòèâîâàí³ êë³òèíè E. gracilis äîñÿãàþòü âèñîêèõ 

ïîêàçíèê³â íàêîïè÷åíî¿ á³îìàñè çà îäèíèöþ ÷àñó, ïðîòå ç ìåí-

øèì âì³ñòîì àíòèîêñèäàíòíèõ â³òàì³í³â, í³æ ó ôîòîàâòîòðîôíî 

âèðîùåíî¿ êóëüòóðè. Äëÿ åôåêòèâíîãî ïðîäóêóâàííÿ öèõ â³òàì³-

í³â çàñòîñîâàíî äâîñòàä³éíå êóëüòèâóâàííÿ (Takeyama et al., 1997). 

Ï³ñëÿ òîãî ÿê êë³òèíè E. gracilis áóëè âèðîùåí³ â êóëüòóð³ ç ï³ä-

êîðìêîþ ó ôîòîãåòåðîòðîôíèõ (àáî ãåòåðîòðîôíèõ) óìîâàõ íà 

6-òó äîáó ¿õ ãóñòèíà äîñÿãàëà 19 ã/ë. Íàñòóïíå ïåðåíåñåííÿ öèõ 

êë³òèí ó ñîëüîâå æèâèëüíå ñåðåäîâèùå ³ êóëüòèâóâàííÿ ïðîòÿãîì 

3 ä³á ôîòîàâòîòðîôíî çá³ëüøóâàëî âì³ñò ó êë³òèíàõ â³òàì³íó Å äî 

30,1 ìã/ë, à -êàðîòèíó ³ â³òàì³íó Ñ – äî 71,0 ³ 86,5 ìã/ë â³äïî-

â³äíî. Âîäíî÷àñ òàêèé ñàìèé âì³ñò çàçíà÷åíèõ ñïîëóê ñïîñòåð³-

ãàëè ó êë³òèíàõ, êóëüòèâîâàíèõ ëèøå ôîòîàâòîòðîôíî. Ìåòîä 

äâîñòàä³éíîãî âèðîùóâàííÿ, çàñòîñîâàíèé äî äåÿêèõ ³íøèõ âî-

äîðîñòåé, ïîêàçàâ, ùî ì³êðîâîäîð³ñòü D. tertiolecta õî÷à ³ íàêî-

ïè÷óº äåùî á³ëüøå òîêîôåðîë³â íà êë³òèíó, ïðîòå ô³íàëüíà 

êîíöåíòðàö³ÿ êë³òèí íåâåëèêà â ðåçóëüòàò³ íèçüêîãî âèõîäó â³-

òàì³íó Å íà êóëüòóðó ïîð³âíÿíî ç êóëüòóðîþ E. gracilis. Âîäî- 

ðîñò³ Chlorella, Chlamydomonas, Spirulina, íåçâàæàþ÷è íà ïðîñòî-

òó âèðîùóâàííÿ ³ øâèäêå äîñÿãíåííÿ âèñîêî¿ êîíöåíòðàö³¿ êë³-

òèí, ìàþòü ìàëèé âì³ñò â³òàì³íó Å íà êë³òèíó (Takeyama et al., 

1997). 

Çàñòîñóâàííÿ öèêë³÷íî¿ ôîòîàâòîòðîôíî-ãåòåðîòðîôíî¿ ñèñ-

òåìè êóëüòèâóâàííÿ, çà ÿêî¿ êë³òèíè ïðîòÿãîì äíÿ êóëüòèâóþòü-

ñÿ ôîòîàâòîòðîôíî, à âíî÷³ ãåòåðîòðîôíî, âèð³øóº ïðîáëåìó 

âòðàòè á³îìàñè âíî÷³ òà äîñÿãíåííÿ òðèâàëîãî (ïðîäîâæóâàíîãî) 

ðîñòó êóëüòóðè â óìîâàõ öèêë³â ñâ³òëî-òåìðÿâà (Ogbonna et al., 

2002). 
Cèíòåç òîêîõðîìàíîë³â ó êë³òèíàõ Euglena gracilis ìîæíà ñòè-

ìóëþâàòè åêçîãåííî âíåñåííÿì ó æèâèëüíå ñåðåäîâèùå ñïî-
ëóê – äæåðåë âóãëåöþ ³ àçîòó. Ç-ïîì³æ çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ îðãà- 
í³÷íèõ ñïîëóê, ÿêèìè öåé îðãàí³çì çäàòåí æèâèòèñÿ, âèÿâëåíî 
òàê³, ùî ³ñòîòíî ï³äâèùóþòü êîíöåíòðàö³þ êë³òèí ³ âì³ñò ó íèõ 
â³òàì³íó Å. Äîáàâëÿííÿ åòàíîëó äî ñîëüîâîãî æèâèëüíîãî ñåðå-
äîâèùà äëÿ ãåòåðîòðîôíîãî êóëüòèâóâàííÿ ïðèâîäèòü äî íàêî- 
 



8.5. Ì³êðîá³îëîã³÷íå ïðîäóêóâàííÿ òîêîôåðîë³â 
 

 

 153 

Òàáëèöÿ 8.5. Âì³ñò α-òîêîôåðîëó â êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñò³ Euglena gracilis 
çà ð³çíèõ ñïîñîá³â êóëüòèâóâàííÿ 

Ôàçà ðîñòó 
êóëüòóðè 

Óìîâè êóëüòèâóâàííÿ 

Âì³ñò 

-òîêîôåðîëó, 
ìã/ã ìàñè ñóõî¿ 

ðå÷îâèíè 

Ë³òåðàòóðíå 
äæåðåëî 

Ê³íåöü åêñïî- 
íåíö³éíî¿ 
ôàçè 

Ôîòîàâòîòðîôíå 1,56 Ogbonna et al., 
1998 

Ôîòîàâòîòðîôíî-ôîòî-
ãåòåðîòðîôíå äâîñòàä³éíå 

1,45 Ogbonna et al., 
1998 

 Ãåòåðîòðîôíå (åòàíîë) 1,2 Ogbonna et al., 
1988 

Åêñïîíåí-
ö³éíà ôàçà 

Ãåòåðîòðîôíå (åòàíîë) 1,4 Rodriguez-Zavala 
et al., 2010 

 Ãåòåðîòðîôíå (åòà-
íîë + ãëóòàìàò) 

2,45 Rodriguez-Zavala 
et al., 2010 

 Ãåòåðîòðîôíå (åòà-
íîë + ãëóòàìàò + ìàëàò) 

3,7 Rodriguez-Zavala 
et al., 2010 

 
ïè÷åííÿ á³îìàñè ì³êðîâîäîðîñò³ äî 39,5 ã/ë íà 19-òó äîáó, ùî 

á³ëüøå, í³æ çà ôîòîàâòîòðîôíîãî, ÷è íàâ³òü ôîòîãåòåðîòðîôíîãî 

êóëüòèâóâàííÿ, ³ åêîíîì³÷íî âèã³äíî ÷åðåç íåçàëåæí³ñòü â³ä 

îñâ³òëåííÿ. Âîäíî÷àñ âì³ñò òîêîôåðîë³â ñòàíîâèòü 1,2 ìã/ã êë³-

òèí ì³êðîâîäîðîñò³, ùî íå íàáàãàòî ïîñòóïàºòüñÿ ïîêàçíèêàì 

äëÿ ôîòîàâòîòðîôíîãî (1,56 ìã/ã êë.) ³ ôîòîãåòåðîòðîôíî-ôîòî-

àâòîòðîôíîãî äâîñòàä³éíîãî êóëüòèâóâàííÿ (1,45 ìã/ã êë.). Ïðî- 

äóêòèâí³ñòü -òîêîôåðîëó äîð³âíþº 102,1 ìêã/(ë  ãîä) (Ogbon-

na et al., 1998). Åòàíîë ñïðè÷èíþº ïîì³ðíèé îêñèäàòèâíèé 

ñòðåñ ó êë³òèí îðãàí³çìó, ùî ³íäóêóº ñèíòåç òîêîõðîìàíîë³â. 

Öåé ñïèðò çìåíøóº ³ìîâ³ðí³ñòü çàðàæåííÿ êóëüòóðè ³íøèìè 

ì³êðîîðãàí³çìàìè ³ ñïðèÿº íàêîïè÷åííþ ïàðàì³ëîíó, çàïàñíîãî 

ïîë³ñàõàðèäó E. gracilis, ÿêèé òàêîæ º á³îòåõíîëîã³÷íî âàæëèâîþ 

ñïîëóêîþ (Tani, Tsumura, 1989; Ogbonna et al., 1998; Afiukwa, 

Ogbonna, 2007). Íàáàãàòî á³ëüøó êîíöåíòðàö³þ -òîêîôåðîëó 

(6,1 ìã/ã ìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè) îòðèìàíî ïðè âèêîðèñòàíí³ ìó-

òàíòíîãî øòàìó E. gracilis ç äîáàâëÿííÿì ó æèâèëüíå ñåðåäîâè-

ùå ïîïåðåäíèê³â ñèíòåçó -òîêîôåðîëó (Tani, Osuka, 1989). ²ñ-

íóº ïðèïóùåííÿ, ùî àöåòèë-ÊîÀ, ÿêèé ôîðìóºòüñÿ ó ïðîöåñ³ 

ìåòàáîë³çìó åòàíîëó, ìîæíà çàñòîñîâóâàòè ÿê ïîïåðåäíèê ñèí-

òåçó òîêîôåðîë³â. 
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Êîìá³íàö³ÿ åêçîãåííî âíåñåíèõ îðãàí³÷íèõ ñïîëóê ìîæå çà-

áåçïå÷èòè äîñÿãíåííÿ ùå á³ëüøîãî åôåêòó. Êóëüòóðè ç åòàíîëîì 

³ ãëþêîçîþ âæå çà 6 ä³á äàþòü êîíöåíòðàö³þ êë³òèí 19,69 ã/ë ³ç 

âì³ñòîì -òîêîôåðîëó 1,19 ìã/ã êë. (Fujita et al., 2008). Êóëüòóðè 

ç åòàíîëîì ðàçîì ³ç ìàëàòîì ³ ãëóòàìàòîì íà 5-òó äîáó ãåòåðî- 

òðîôíîãî êóëüòèâóâàííÿ – 3,7 ìã/ã êë. Äàí³ ùîäî âì³ñòó -òîêî-

ôåðîëó ó êë³òèíàõ Euglena gracilis çà ð³çíèõ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ, 

ïðåäñòàâëåí³ ó òàáë. 8.5, çàñâ³ä÷óþòü, ùî ì³êðîâîäîð³ñòü E. graci-

lis çäàòíà íàêîïè÷óâàòè -òîêîôåðîë ó çíà÷íî á³ëüøèõ ê³ëüêîñòÿõ, 

í³æ íàñ³ííÿ ñîíÿøíèêó (0,27 ìã/ã) ³ ñî¿ (0,2 ìã/ã) (Rodriguez-

Zavala et al., 2010). 

Ç ïîãëÿäó ïðîñòîòè ³ åêîíîì³÷íîñò³ ïðîöåñó, ö³ äàí³ äåìîí-

ñòðóþòü, ùî ãåòåðîòðîôí³ êóëüòóðè ì³êðîâîäîðîñò³ Euglena gra-

cilis ìîæóòü áóòè ïåðñïåêòèâíèìè êîìåðö³éíèìè ïðîäóöåíòàìè 

àêòèâíîãî â³òàì³íó Å ³ çàì³íþâàòè íèí³øí³ ïðèðîäí³ êîìåðö³éí³ 

éîãî äæåðåëà – îë³¿ (Ogbonna et al., 1998). 
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Ð Î Ç Ä ² Ë  9 
 

ÊÀÐÎÒÈÍÎ¯ÄÈ ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Êàðîòèíî¿äè – ïðèðîäí³ æèðîðîç÷èíí³ ï³ãìåíòè, ÿê³ ñèíòå-
çóþòüñÿ ïåðåâàæíî â ðîñëèíàõ, âîäîðîñòÿõ ³ ôîòîñèíòåòè÷íèõ 
áàêòåð³ÿõ. ¯õ çíà÷åííÿ ÿê êîìïîíåíò³â ñâ³òëîçáèðàëüíèõ êîìïëå-
êñ³â ³ ôîòîïðîòåêòîð³â ó ïðîöåñ³ ôîòîñèíòåçó ïîëÿãàº â çàõèñò³ 
ñêëàäîâèõ ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó â³ä óøêîäæåíü (Faraloni, 
Torzillo, 2017). 

Ö³ ðå÷îâèíè ïîä³ëÿþòü íà äâ³ ãðóïè: ã³äðîêàðáîíîâ³ êàðîòè-

íî¿äè, ÿê³ ùå íàçèâàþòü êàðîòèíàìè (-êàðîòèí, -êàðîòèí 
òà ³í.), ³ îêñèãåíâì³ñí³ êàðîòèíî¿äè (êñàíòîô³ëè, àñòàêñàíòèí 
òà ³í.). Â³äïîâ³äíî äî ñòðóêòóðè âîíè ìîæóòü ïî-ð³çíîìó ðîçïî-
ä³ëÿòèñü ì³æ êë³òèííèìè êîìïàðòìåíòàìè. Êñàíòîô³ëè º â³äíîñ-
íî ã³äðîôîáíèìè ìîëåêóëàìè ³ çàçâè÷àé àñîö³þþòüñÿ ç ìåìáðà-
íàìè òà (àáî) óòâîðþþòü íåêîâàëåíòí³ çâ’ÿçêè ç³ ñïåöèô³÷íèìè 
á³ëêàìè (Eonseon et al., 2003). Êîë³ð öèõ ï³ãìåíò³â âàð³þº â³ä 
æîâòîãî äî ÷åðâîíîãî. 

Ïðåäñòàâíèêè ð³çíîìàí³òíèõ ãðóï âîäîðîñòåé ñèíòåçóþòü êà-
ðîòèíî¿äè ð³çíîãî ê³ëüê³ñíîãî ³ ÿê³ñíîãî ñêëàäó. Çåëåí³ ì³êðîâî-
äîðîñò³ ñèíòåçóþòü ïðàêòè÷íî âñ³ êñàíòîô³ëè, â³äîì³ ó âèùèõ 

ðîñëèíàõ (Henríquez et al., 2016). Êàðîòèíî¿äè êñàíòîô³ëîâîãî 
öèêëó â³äð³çíÿþòüñÿ ó ãðóïàõ çåëåíèõ, ÷åðâîíèõ ³ áóðèõ âîäîðîñ-
òåé. Àêóìóëÿö³ÿ çåàêñàíòèíó ³ â³äñóòí³ñòü àíòåðàêñàíòèíó òà 
â³îëàêñàíòèíó õàðàêòåðíà äëÿ Rodophyceae, Glaucophyceae ³ Charo-
phyceae. Ä³àäèíîêñàíòèí ³ ä³àòîêñàíòèí âèÿâëåíî ó Bacillariophy-
ceae, Euglenophyceae, Haptophyta. Ó äåÿêèõ âîäîðîñòåé ³äåíòèô³-
êóþòü ëèøå ä³àäèíîêñàíòèí, ùî º ñâ³ä÷åííÿì ïðàêòè÷íî ïîâ- 
íîãî ïåðåòâîðåííÿ ä³àòîêñàíòèíó íà ä³àäèíîêñàíòèí. Çåàêñàí-
òèí/àíåòðàêñàíòèí/â³îëàêñàíòèí ³äåíòèô³êîâàíî ó Ñhlorophyta ³ 
Chlorarachniophyceae, â äåÿêèõ ³ç ïðåäñòàâíèê³â íå ³äåíòèô³êîâà-
íî àíòåðàêñàíòèí, ùî ñâ³ä÷èëî ïðî éîãî ïîâíå ïåðåòâîðåííÿ íà 
çåàêñàíòèí àáî â³îëàêñàíòèí. Isochrysidaceae ³ Skeletonemale ìà-
þòü íå ëèøå ä³àòîêñàíòèí/ä³àäèíîêñàíòèíîâó çàõèñíó ñèñòåìó, à 
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é çäàòí³ äî ñèíòåçó çåàêñàíòèíó, àíòåðàêñàíòèíó òà (àáî) â³îëà- 
êñàíòèíó (Serive et al., 2017). 

Âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â ó êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñòåé ñòàíîâèòü 8–

14 % ¿õ á³îìàñè (Henríquez et al., 2016). Íàéâàæëèâ³øèì äæåðå-
ëîì êàðîòèíî¿ä³â º ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè Chlorophyceae, ÿêà îá’-
ºäíóº Chlorella, Chlamydomonas, Dunaliella, Muriellopsis ³ Haemato-
coccus spp. Ó ¿õ êë³òèíàõ íàêîïè÷óºòüñÿ íàéá³ëüøå ð³çíîìàí³òòÿ 
êàðîòèíî¿ä³â ³ íàé³íòåíñèâí³øå àêòèâóºòüñÿ ñèíòåç ó â³äïîâ³äü íà 

çì³íó óìîâ ðîñòó (Henríquez et al., 2016). Çà ñòðåñîâèõ óìîâ ì³êðî- 
âîäîðîñò³ çäàòí³ íàêîïè÷óâàòè êàðîòèíî¿äè ó çíà÷íèõ ê³ëüêîñòÿõ, 
÷åðåç ùî ¿õ íàçèâàþòü êë³òèííèìè ôàáðèêàìè. Çåëåíà îäíîêë³-
òèííà ì³êðîâîäîð³ñòü Haematococcus pluvialis ìîæå ïðîäóêóâàòè 
çíà÷íó ê³ëüê³ñòü àñòàêñàíòèíó, ÿêèé ç ÷àñîì ïîâí³ñòþ çàïîâíþº 
êë³òèíè òà çàáåçïå÷óº ÷åðâîíèé êîë³ð ì³êðîâîäîðîñò³. Çåëåí³ ì³-
êðîâîäîðîñò³ Dunaliella salina ³ D. bardawil º äîáðå â³äîìèìè ïðî-

äóöåíòàìè -êàðîòèíó, ÿêèé çóìîâëþº ïîìàðàí÷åâèé êîë³ð êë³-
òèí. Ó êë³òèíàõ êîëîí³àëüíî¿ ì³êðîâîäîðîñò³ Scenedesmus àêóìó-
ëþºòüñÿ ó çíà÷íèõ ê³ëüêîñòÿõ ëþòå¿í, òîìó êë³òèíè íàáóâàþòü 
æîâòîãî êîëüîðó (Faraloni, Torzillo, 2017). Ì³êðîâîäîð³ñòü Muriel-
lopsis spp., ÿêà òàêîæ íàêîïè÷óº ó âåëèêèõ ê³ëüêîñòÿõ ëþòå¿í (äî 
35 ìã/ë êóëüòóðè) çà ñïåö³àëüíî ï³ä³áðàíèõ óìîâ âèðîùóâàííÿ, 
âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ïðîìèñëîâîãî îòðèìàííÿ ëþòå¿íó (Del Cam-
po et al., 2000). 

Êîìåðö³éíå çíà÷åííÿ êàðîòèíî¿ä³â ïîëÿãàº ó ¿õ çàñòîñóâàíí³ 
äëÿ âèãîòîâëåííÿ áàðâíèê³â, ¿æ³, ôàðìàöåâòè÷íèõ ³ êîñìåòè÷íèõ 

çàñîá³â. Êîíöåíòðàö³ÿ -êàðîòèíó ó êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñòåé-
ïðîäóöåíò³â ñóòòºâî çì³íþºòüñÿ çàëåæíî â³ä óìîâ âèðîùóâàííÿ ³ 
çàçâè÷àé çðîñòàº â óìîâàõ ñòðåñó (Ramos et al., 2011; Rajesh et al., 
2017) (ðèñ. 9.1, äèâ. âêëåéêó). 

Ëèøå íåçíà÷íó ê³ëüê³ñòü ì³êðîâîäîðîñòåé êîìåðö³éíî âèêî-
ðèñòîâóþòü äëÿ îòðèìàííÿ êàðîòèíî¿ä³â, òîìó ïîñò³éíî âåäåòüñÿ 
ïîøóê íîâèõ ïðîäóöåíò³â ³ îïòèì³çóþòüñÿ óìîâè âèðîùóâàííÿ 
äëÿ ïðîäóêóâàííÿ ïðîäóöåíòàìè êàðîòèíî¿ä³â. Ìåòîäè á³îòåõíî-
ëîã³¿ òà ãåííî¿ ³íæåíåð³¿ òàêîæ çàëó÷àþòü äëÿ îòðèìàííÿ çá³ëü-
øåíîãî âèõîäó ö³ííèõ ñïîëóê ³ç á³îìàñè (Leon et al., 2007). 

9.1. Ñèíòåç êàðîòèíî¿ä³â 

Á³îñèíòåç êàðîòèíî¿ä³â â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä âèäó äî âèäó, ïðîòå 
ìàéæå âñ³ ôîòîñèíòåçóâàëüí³ ì³êðîâîäîðîñò³ é ðîñëèíè ìàþòü 
ñï³ëüíèé ïåðâèííèé ìåòàáîë³÷íèé øëÿõ. Á³ëüø³ñòü êàðîòèíî¿ä³â 
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ñèíòåçóºòüñÿ ó õëîðîïëàñòàõ ì³êðîâîäîðîñòåé, àëå êàòàë³ç ðåàê-
ö³é ñèíòåçó â³äáóâàºòüñÿ çà ó÷àñòþ çàêîäîâàíèõ ó ÿäð³ ôåðìåíò³â. 
Íàéïîøèðåí³øèìè ó ïðèðîä³ º ã³äðîôîáí³ òåòðàòåðïåíî¿äè ç äîâ- 
æèíîþ ëàíöþãà Ñ40. Ïîë³ºíîâ³ ëàíöþãè êàðîòèíî¿ä³â ì³ñòÿòü 
êîí’þãîâàí³ ïîäâ³éí³ çâ’ÿçêè, ÿê³ â³äïîâ³äàþòü çà ï³ãìåíòàö³þ 
ìîëåêóë òà ¿õ çäàòí³ñòü äî ïîãëèíàííÿ ôîòîí³â ó âèäèì³é ä³ëÿíö³ 
ñïåêòðà (Leon et al., 2007). 

Êàðîòèíî¿äè ôîðìóþòüñÿ ç âèêîðèñòàííÿì áëîê³â Ñ5 – ³çî- 

ïðåíîâèõ îäèíèöü (Ñ5Í8). ²çîïåíòåí³ëï³ðîôîñôàò (²ÏÏ) ³ éîãî 

³çîìåð äèìåòèëàë³ëï³ðîôîñôàò (ÄÌÀÏÔ) óòâîðþþòüñÿ ç àöåòèë-

ÊîÀ (öèòîçîëüíèé àöåòàò/ìåâàëîíàòíèé øëÿõ (ÌÂÀ)) àáî ç ï³-

ðóâàòó ³ ãë³öåðàëüäåã³ä-3-ôîñôàòó (ïëàñòèäíèé ìåòèëåðèòðèòîë-

4-ôîñôàòíèé øëÿõ (ÌÅÔ)). Øëÿõ ÌÅÔ õàðàêòåðíèé äëÿ á³ëü-

øîñò³ âîäîðîñòåé ³ ðîñëèí, àëå äåÿê³ ì³êðîâîäîðîñò³, íàïðèêëàä 

Euglena gracilis, ñèíòåçóþòü ²ÏÏ òà ÄÌÀÏÔ öèòîçîëüíèì øëÿ-

õîì ÌÂÀ (Paniagua-Michel, 2012; Kato, 2016). ²ç òðüîõ ìîëåêóë 

²ÏÏ, ùî ïîñë³äîâíî ïðèºäíóþòüñÿ äî ÄÌÀÏÔ çà ó÷àñòþ ïðåí³ë- 

òðàíñôåðàç, ôîðìóþòüñÿ ñïî÷àòêó ãåðàí³ëï³ðîôîñôàò (Ñ10) ³ ôàð- 

íåçèëï³ðîôîñôàò (Ñ15), à ïîò³ì ãåðàí³ëãåðàí³ëï³ðîôîñôàò (Ñ20) 

(Carotenoids…, 2016; Kato, 2016). Äàë³ â³äáóâàºòüñÿ êîíäåíñàö³ÿ 

äâîõ ìîëåêóë C20 ç óòâîðåííÿì ô³òî¿íó (Ñ40) – ïåðøîãî ñèíòåçî-

âàíîãî áåçáàðâíîãî êàðîòèíî¿äó. Ðåàêö³ÿ óòâîðåííÿ ô³òî¿íó êàòà-

ë³çóºòüñÿ ô³òî¿íñèíòàçîþ. Ïîò³ì ô³òî¿í ïåðåòâîðþºòüñÿ íà ë³êî-

ï³í â ðåçóëüòàò³ ïîñë³äîâíèõ ðåàêö³é äåñàòóðàö³¿ çà ä³¿ ô³òî¿íäå-

ñàòóðàçè. Ó ðåàêö³ÿõ äåñàòóðàö³¿ òàêîæ óòâîðþþòüñÿ ô³òîôëó¿í, 

-êàðîòèí. -Êàðîòèí òà éîãî ïîõ³äí³ (êñàíòîô³ëè) ñèíòåçóþòüñÿ 

ç ë³êîï³íó (Cazzonelli, 2011; Carotenoids…, 2016; Kato, 2016). Ó 

òåìðÿâ³ çá³ëüøóºòüñÿ âì³ñò ô³òîôëó¿íó ³ -êàðîòèíó, à íà ñâ³òë³ 

ïðîäîâæóºòüñÿ ôîðìóâàííÿ -êàðîòèíó. Ñâ³òëî ³íäóêóº ôîðìó-

âàííÿ òà àêòèâàö³þ ôåðìåíò³â, çàëó÷åíèõ äî ïåðåòâîðåííÿ ô³- 

òîôëó¿íó ³ -êàðîòèíó íà -êàðîòèí (Dolphin, 1970). Îñòàíí³é 

ñèíòåçóºòüñÿ çà ó÷àñòþ ë³êîï³í--öèêëàçè, -êàðîòèí – - òà 

-öèêëàç (Rajesh et al., 2017) (ðèñ. 9.2). Ã³äðîêñèëþâàííÿ - ³ 

-ê³ëåöü -êàðîòèíó óòâîðþº ëþòå¿í. Äåÿê³ ãðóïè âîäîðîñòåé, 

òàê³ ÿê ä³àòîìîâ³, ä³íîô³òîâ³ òà ãàïòîô³òîâ³, ñèíòåçóþòü á³ëüøó 

ð³çíîìàí³òí³ñòü êñàíòîô³ë³â: ä³àòîêñàíòèí, ä³àäèíîêñàíòèí ³ ôó-

êîêñàíòèí. Ó ïðîöåñ³ äîñë³äæåííÿ ä³àòîìîâèõ âîäîðîñòåé âñòà-

íîâëåíî, ùî â³îëàêñàíòèí º ïîñåðåäíèêîì ó á³îñèíòåç³ ä³àäèíî-

êñàíòèíó, ÿêèé, ó ñâîþ ÷åðãó, º ïîïåðåäíèêîì ôóêîêñàíòèíó 

(Eonseon et al., 2003). 



Ð î ç ä ³ ë  9.  Êàðîòèíî¿äè âîäîðîñòåé 
 

 

 158 

Ðèñ. 9.2. Ñõåìà á³îñèíòåçó êàðîòèíî¿ä³â (ïîçíà÷åíî ). Øëÿõè á³îñèíòåçó 

àñòàêñàíòèíó ç -êàðîòèíó â êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñòåé Haematococcus pluvia- 

lis (ïîçíà÷íî --) òà Chlorella zofingiensis (ïîçíà÷åíî  ³ ) 
 
Àñòàêñàíòèí ñèíòåçóºòüñÿ ó ë³ï³äíèõ ò³ëüöÿõ öèòîçîëþ îñîá-

ëèâî àêòèâíî â óìîâàõ ñòðåñó. ²ç -êàðîòèíó óòâîðþþòüñÿ ïîïå-
ðåäíèêè ñèíòåçó àñòàêñàíòèíó – êàíòàêñàíòèí ³ çåàêñàíòèí, çà 

ó÷àñòþ åíçèì³â -êàðîòèíêåòîëàçè ³ -êàðîòèíã³äðîêñèëàçè â³ä-
ïîâ³äíî. 

9.2. Ôàêòîðè ñòèìóëÿö³¿ ñèíòåçó êàðîòèíî¿ä³â 

²íòåíñèâí³ñòü êàðîòèíîãåíåçó âèçíà÷àºòüñÿ óìîâàìè ðîñòó 
âîäîðîñòåé ³ çàçâè÷àé ï³äâèùóºòüñÿ çà ä³¿ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â 
ð³çíî¿ ïðèðîäè (òàáë. 9.1). Íà ñèíòåç êàðîòèíî¿ä³â ó êë³òèíàõ ôî-
òîñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â çíà÷íî âïëèâàº îñâ³òëåííÿ, îñê³ëü-
êè ïåðâèííîþ ôóíêö³ºþ êàðîòèíî¿ä³â º çàïîá³ãàííÿ ðîçâèòêó 
ñòðåñó, ñïðè÷èíåíîãî íàäì³ðíîþ éîãî ³íòåíñèâí³ñòþ. Ïåðåâ³äíî-
âëåííÿ àêöåïòîð³â åëåêòðîí³â åëåêòðîíòðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà, à 
ñàìå ïóëó Ïõ, º ñèãíàëîì äëÿ àêòèâàö³¿ çàõèñíèõ ìåõàí³çì³â, òà-
êèõ ÿê ïåðåì³ùåííÿ ÑÇÊ ÔÑ II, ïåðåìèêàííÿ ç ë³í³éíîãî ïîòî-
êó åëåêòðîí³â íà öèêë³÷íèé òà ³íäóêö³þ ñèíòåçó êàðîòèíî¿ä³â. Çà 
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öèõ óìîâ çíèæóºòüñÿ ðÍ òèëàêî¿äíîãî ëþìåíó, ùî ïðèâîäèòü äî 
äååïîêñèäàö³¿ ï³ãìåíò³â êñàíòîô³ëîâîãî öèêëó ³ ìîæå àêòèâóâàòè 
åíçèìè, çàëó÷åí³ äî êàðîòèíîãåíåçó (Faraloni, Torzillo, 2017). 

²íäóêö³ÿ êàðîòèíîãåíåçó çàëåæèòü â³ä òèïó ñâ³òëà ³ øòàìó. Â 
êë³òèíàõ ì³êðîâîäîðîñò³ Chlamydomonas reinhardtii ïðè 300–350 

ìêìîëü ôîòîí³â/(ì2  ñ) ³íäóêóºòüñÿ ñïî÷àòêó äååïîêñèäàö³ÿ â³îëà-
êñàíòèíó ç óòâîðåííÿì çåàêñàíòèíó, òîä³ ÿê éîãî ñèíòåç çàô³êñî-
âàíî ëèøå ÷åðåç 10 õâ ä³¿ ñâ³òëà ³íòåíñèâí³ñòþ 800 ìêìîëü ôîòî-

í³â/(ì2  ñ) (Niyogi et al., 1997). Âèÿâëåíî ñòèìóëÿö³þ ñèíòåçó êà-
ðîòèíî¿ä³â ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ÓÔ-îïðîì³íåííÿ (Salguero, 2005). 

Àíàåðîáí³ óìîâè, ùî ìîæóòü âèíèêàòè â êóëüòóðàõ ì³êðîâî-
äîðîñòåé ï³ä ÷àñ ¿õ âèðîùóâàííÿ â á³îðåàêòîðàõ çàêðèòîãî òèïó ³ 
â óìîâàõ, ÿê³ ë³ì³òóþòü ôîòîñèíòåòè÷íó àêòèâí³ñòü, ñïðèÿþòü 
ï³äâèùåííþ âíóòð³øíüîêë³òèííîãî ð³âíÿ êàðîòèíî¿ä³â. Íåñòà÷à 
ê³íöåâîãî àêöåïòîðà åëåêòðîí³â îêñèãåíó – îäíà ç ïðè÷èí ïåðå-
â³äíîâëåííÿ ïóëó Ïõ, ÿêèé íå àêòèâóº êñàíòèíîâèé öèêë, àëå 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ñèíòåç de novo éîãî êîìïîíåíò³â, çîêðåìà â³îëà-

êñàíòèíó, à òàêîæ ëþòå¿íó, -êàðîòèíó (Demmig-Adams, 1990; 
Faraloni, Torzillo, 2013). 

Ä³ÿ íèçüêèõ òåìïåðàòóð òàêîæ ñòèìóëþº ñèíòåç êàðîòèíî¿ä³â. 

Òàê, ó 4 ðàçè çá³ëüøóºòüñÿ âì³ñò -êàðîòèíó çà ïåðåâåäåííÿ êóëü-

òóðè Dunaliella bardawil ç òåìïåðàòóðè âèðîùóâàííÿ 30 Ñ íà 10 Ñ 
(Ben-Amotz, 1996). Äëÿ Dunaliella salina ñòèìóëþâàëè ñèíòåç êà-
ðîòèíî¿ä³â åêñòðåìàëüíèìè çíà÷åííÿìè ðÍ æèâèëüíîãî ñåðåäî-
âèùà. Ìàêñèìàëüíèé ð³âåíü ëþòå¿íó â êë³òèíàõ ñïîñòåð³ãàëè ïðè 
ðÍ 6 ³ 9, òîä³ ÿê ðÍ 6,5 º íàéîïòèìàëüí³øèì äëÿ ðîñòó ö³º¿ âî-
äîðîñò³ (Borowitzka, 1988). 

Ë³ì³òóâàííÿ ê³ëüêîñò³ ïîæèâíèõ ñïîëóê ñòèìóëþº àêóìóëÿ-
ö³þ êàðîòèíî¿ä³â. Íåñòà÷à í³òðîãåíó, ôîñôîðó, ñ³ðêè òà (àáî) 
õëîðó ïðèçâîäèòü äî íàêîïè÷åííÿ êàðîòèíî¿ä³â ó ì³êðîâîäîðîñ-
òåé, îñê³ëüêè íåãàòèâíî â³äáèâàºòüñÿ íà ³íòåíñèâíîñò³ ¿õ ðîñòó. 
Í³òðîãåí º îäíèì ³ç êîìïîíåíò³â íàéâàæëèâ³øèõ ìàêðîìîëåêóë 
êë³òèí, á³ëê³â, ôåðìåíò³â, â³ä ÿêèõ áåçïîñåðåäíüî çàëåæèòü ð³ñò 
îðãàí³çìó. Êð³ì òîãî, â óìîâàõ íåñòà÷³ í³òðîãåíó â êë³òèíàõ ì³ê-
ðîâîäîðîñòåé íàêîïè÷óþòüñÿ ë³ï³äè (Rabbani et al., 1998; Liang 
et al., 2015), ÿê³ º ñåðåäîâèùåì äëÿ ðîçì³ùåííÿ êàðîòèíî¿ä³â. Ó 
ïðîöåñ³ ³íã³áóâàííÿ ñèíòåçó æèðíèõ êèñëîò êë³òèíàìè Dunaliella 
salina íå ôîðìóþòüñÿ ë³ï³äí³ ãëîáóëè ó êë³òèíàõ, àëå ³ íå íàêî-

ïè÷óºòüñÿ -êàðîòèí, ùî ó íèõ ëîêàë³çóºòüñÿ (Rabbani et al., 1998). 
Ñèíòåç ïåðâèííèõ (ôîòîñèíòåòè÷íèõ) êàðîòèíî¿ä³â çà óìîâ íå-
ñòà÷³ í³òðîãåíó çíèæóºòüñÿ ÷åðåç ³íã³áóâàííÿ ñèíòåçó á³ëê³â ÑÇÊ. 
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Òàáëèöÿ 9.1. Ì³êðîâîäîðîñò³-ïðîäóöåíòè àíòèîêñèäàíòíèõ êàðîòèíî¿ä³â 
³ ñòðåñîâ³ óìîâè, ùî ³íäóêóþòü ¿õ ñèíòåç (çà Faraloni, Torzillo, 2017) 

Ì³êðîâîäîð³ñòü Êàðîòèíî¿ä Ñòðåñîâ³ óìîâè 

Haematococcus pluvialis Àñòàêñàíòèí, êàí-
òàêñàíòèí, ëþòå¿í 

Âèñîêà ³íòåíñèâí³ñòü ñâ³òëà, 
äåô³öèò í³òðîãåíó 

Dunaliella salina -Êàðîòèí Âèñîêà ³íòåíñèâí³ñòü ñâ³òëà, 
âèñîêà òåìïåðàòóðà 

Scenedesmus sp. Ëþòå¿í, -êàðîòèí Âèñîêà ³íòåíñèâí³ñòü ñâ³òëà, 
äåô³öèò ïîæèâíèõ ñïîëóê 

Phaeodactylum 
tricornutum 

Ä³àòîêñàíòèí, ôó-
êîêñàíòèí 

Òå ñàìå 

Isochrysis Òå ñàìå «  » 

Chlamydomonas 
reinhardtii 

Çåàêñàíòèí, ëþòå¿í Âèñîêà ³íòåíñèâí³ñòü ñâ³òëà, 
äåô³öèò ñ³ðêè, àíàåðîá³îç 

9.3. Ôóíêö³¿ êàðîòèíî¿ä³â 

Êàðîòèíî¿äè ôóíêö³îíóþòü ÿê ñâ³òëîçáèðàëüí³ ï³ãìåíòè, ñòðóê-
òóðí³ êîìïîíåíòè ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó, ïîñåðåäíèêè íå-
ôîòîõ³ì³÷íîãî ãàñ³ííÿ ³ óëîâëþâà÷³ ÀÔÊ ó êë³òèíàõ ôîòîñèíòå-
çóâàëüíèõ îðãàí³çì³â. 

¯õ ïîä³ëÿþòü íà ïåðâèíí³, êñàíòîô³ëè ³ -êàðîòèí, ÿê³ çíàõî-
äÿòüñÿ ó õëîðîïëàñòàõ çà ñòàíäàðòíèõ óìîâ ðîñòó âîäîðîñò³ òà ïðÿ-
ìî çàëó÷åí³ äî ôîòîñèíòåòè÷íîãî ïðîöåñó. Ñòðåñîâ³ óìîâè ðîñòó 
(âèñîêà ³íòåíñèâí³ñòü îñâ³òëåííÿ, ë³ì³ò äîñòóïíèõ ïîæèâíèõ ñïîëóê 
òà ³í.) ñòèìóëþþòü ñèíòåç ïåðâèííèõ êàðîòèíî¿ä³â äëÿ ðîçñ³þâàííÿ 
íàäëèøêîâî¿ åíåðã³¿ ñâ³òëà. Ó äåÿêèõ ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ ì³êðîîð-
ãàí³çìàõ â óìîâàõ ñòðåñó óòâîðþþòüñÿ òàêîæ âòîðèíí³ êàðîòèíî¿äè: 
àñòàêñàíòèí, ëþòå¿í, â³îëàêñàíòèí, àíòåðàêñàíòèí, çåàêñàíòèí, ùî 
çóìîâëþþòü ÷åðâîíå/æîâòå çàáàðâëåííÿ ñòðåñîâàíèõ âîäîðîñòåé. 
Âòîðèíí³ êàðîòèíî¿äè, ï³ãìåíòè êñàíòîô³ëîâîãî öèêëó, çàëó÷åí³ äî 
íåôîòîõ³ì³÷íîãî ãàñ³ííÿ ôëóîðåñöåíö³¿ õëîðîô³ëó, ÿêå º áåçïå÷íèì 
øëÿõîì ðîçñ³þâàííÿ åíåðã³¿ (Faraloni, Torzillo, 2017). Âòîðèíí³ êà-
ðîòèíî¿äè íå ìàþòü ò³ñíîãî çâ’ÿçêó ç ôîòîñèíòåòè÷íèì ïðîöåñîì ³ 
íå ëîêàë³çóþòüñÿ ó òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàíàõ õëîðîïëàñò³â, à ìîæóòü 
íàêîïè÷óâàòèñü ïîçà éîãî ìåæàìè â ë³ï³äíèõ âåçèêóëàõ öèòîçîëþ 
àáî ñòðîìè õëîðîïëàñò³â (Henríquez et al., 2016). 

Êàðîòèíî¿äè ÿê àíòèîêñèäàíòè ïîïåðåäæóþòü ïåðîêñèäíå îêèñ-
íåííÿ ë³ï³ä³â, çäàòí³ íàïðÿìó ãàñèòè òðèïëåòíèé ñòàí õëîðîô³ë³â 
(3Õë*) ³ ñèíãëåòíèé êèñåíü (1Î2), ùî óòâîðþºòüñÿ ó ôîòîõ³ì³÷íèõ 
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ðåàêö³ÿõ (Gong, Bassi, 2016). Âòîðèíí³ êàðîòèíî¿äè – ä³àäèíîêñàí-
òèí, àñòàêñàíòèí, ôóêîêñàíòèí, ëîðîêñàíòèí, çåàêñàíòèí – öå àíòè- 
îêñèäàíòè, ÿê³ çíåøêîäæóþòü 1Î2 ³ öèì çàïîá³ãàþòü ïîøêîäæåííþ 
êë³òèííèõ êîìïîíåíò³â (Faraloni, Torzillo, 2017). ÀÔÊ óòâîðþþòüñÿ 
â ðàç³ âèíèêíåííÿ ôîòîñèíòåòè÷íîãî äèñáàëàíñó ì³æ ïîãëèíóòîþ 
åíåðã³ºþ ñâ³òëà àíòåííèìè êîìïëåêñàìè ³ åíåðã³ºþ, âèêîðèñòàíîþ 
äëÿ ô³êñàö³¿ ÑÎ2. Ôîòîñèíòåòè÷íèé åíåðãåòè÷íèé äèñáàëàíñ ìîæå 
âèíèêàòè ÿê óíàñë³äîê ä³¿ ñâ³òëà âèñîêî¿ ³íòåíñèâíîñò³, òàê ³ â óìî-
âàõ, ÿê³ ë³ì³òóþòü ô³êñàö³þ ÑÎ2 òà çóìîâëåí³ çîâí³øí³ìè ÷èííèêà-
ìè, òàêèìè ÿê íåñòà÷à ïîæèâíèõ ðå÷îâèí òà ÑÎ2 ó íàâêîëèøíüîìó 
ñåðåäîâèù³, íèçüêà òåìïåðàòóðà, âèñîêà ñîëîí³ñòü òà ³í. 

Ê³ëüê³ñíå ñï³ââ³äíîøåííÿ êàðîòèíî¿ä³â ð³çíî¿ ñòðóêòóðè â ë³-
ï³äíîìó á³øàð³ êë³òèííèõ ìåìáðàí âèçíà÷àº ¿õ òîâùèíó, òåêó-
÷³ñòü ³ ïðîíèêí³ñòü, à îòæå, ñòàá³ëüí³ñòü ³ ðåçèñòåíòí³ñòü äî ïî-
øêîäæóâàëüíèõ ÷èííèê³â (Faraloni, Torzillo, 2017). 

9.4. Çàñòîñóâàííÿ êàðîòèíî¿ä³â 

Âòîðèíí³ êàðîòèíî¿äè øèðîêî âèêîðèñòîâóþòü ÿê àíòèîêñè-
äàíòè äëÿ çíåøêîäæåííÿ âèñîêîðåàêòèâíèõ ³ òîêñè÷íèõ ôîðì 
êèñíþ, âîíè ÷èíÿòü ïðîòèä³þ â³ëüíèì ðàäèêàëàì, º åôåêòèâíè-
ìè ïðîòèâ³êîâèìè òà ïðîòèïóõëèííèìè àãåíòàìè. Ðîëü êàðîòè-
íî¿ä³â ÿê àíòèîêñèäàíò³â äëÿ ï³äòðèìàííÿ çäîðîâîãî ôóíêö³îíó-
âàííÿ îðãàí³çìó ëþäèíè ïî÷àëè ðîçãëÿäàòè â³äíîñíî íåäàâíî. 

Ëþòå¿í ³ çåàêñàíòèí çàñòîñîâóþòü ó ðàç³ ïàòîëîã³é çîðó, à 

-êàðîòèí – äëÿ çàõèñòó øê³ðè â³ä ä³¿ ñîíÿ÷íîãî ñâ³òëà òà äëÿ 
ë³êóâàííÿ øê³ðíèõ çàõâîðþâàíü (Faraloni, Torzillo, 2017). Êàðî-
òèíî¿äàìè çáàãà÷óþòü ôóíêö³îíàëüíó ¿æó, âàæëèâå çíà÷åííÿ ìàº 
ïðèðîäíå ïîõîäæåííÿ öèõ àíòèîêñèäàíò³â. 

Ëþòå¿í âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ï³äôàðáîâóâàííÿ ë³ê³â ³ êîñìåòèêè, 
ñïîëóêà íàäàº ÿñêðàâ³øîãî çàáàðâëåííÿ ì’ÿñó ðèáè òà ïòèö³ â ðàç³ 
éîãî çãîäîâóâàííÿ. Àñòàêñàíòèí – íàäçâè÷àéíî ïîøèðåíèé ï³ã-
ìåíò ó ïðèðîä³, îñîáëèâî â ìîðñüê³é âîä³, äå â³í çóìîâëþº çàáàðâ-
ëåííÿ ô³òîïëàíêòîíó ³ íàäàº ðîæåâî-÷åðâîíîãî â³äò³íêó ì’ÿñó ìîð-
ñüêèõ òâàðèí, ÿê³ éîãî ïî¿äàþòü (Eonseon et al., 2003). Àñòàêñàíòè-
íîì ÿê ö³ííîþ ïîæèâíîþ ñïîëóêîþ äîäàòêîâî çáàãà÷óþòü ¿æó 
ìîðñüêèõ òâàðèí, ÿêèõ âèðîùóþòü ó ïðîìèñëîâèõ óìîâàõ. 

Ï³ãìåíòè, ùî â íåçíà÷íèõ ê³ëüêîñòÿõ íàÿâí³ â ì³êðîâîäîðîñòÿõ 
³ ïîòðåáóþòü îáåðåæíîãî âèä³ëåííÿ äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿, ìîæíà âèêî-
ðèñòîâóâàòè ÿê õåìîòàêñîíîì³÷í³ ìàðêåðè, âîíè ïåðñïåêòèâí³ äëÿ 
çàñòîñîâóâàííÿ ó á³îòåõíîëîã³¿ òà ìåäèöèí³ (Serive et al., 2017). 
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ÏÎË²ÔÅÍÎËÜÍ² ÑÏÎËÓÊÈ 
ÌÀÊÐÎÑÊÎÏ²×ÍÈÕ ² Ì²ÊÐÎÑÊÎÏ²×ÍÈÕ 

ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ 
 
 
 
 
 
 
Âîäîðîñò³ – öå áàãàòå äæåðåëî á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ðå÷îâèí, 

ó ÿêèõ ïðîäóêòè ïåðâèííîãî ³ âòîðèííîãî ìåòàáîë³çìó ïðîÿâëÿ-
þòü ïðîòèãðèáêîâó, ïðîòèâ³ðóñíó, àëüãîöèäíó, àíòèåíçèìàòè÷íó 
àáî àíòèá³îòè÷íó àêòèâíîñò³ (Çîëîòàðüîâà òà ³í., 2008; de Jesus 
Raposo et al., 2013). Âèñîêèé ïðîòèçàïàëüíèé ïîòåíö³àë ÏÍÆÊ, 

ô³êîö³àí³íó ëþòå¿íó (De Morais et al., 2015), â³òàì³íó Å, -êàðî-
òèíó (Mokrosnop et al., 2016) ï³äòâåðäæåíèé êë³í³÷íîþ ïðàêòè-
êîþ â ðàç³ ë³êóâàííÿ ³ ïðîô³ëàêòèêè ð³çíèõ çàõâîðþâàíü. Íåîá-
õ³äí³ñòü ïîøóêó íîâèõ ïðåïàðàò³â ç àíòèì³êðîáíîþ àêòèâí³ñòþ 
ìîæíà ïîÿñíèòè òèì, ùî îï³ðí³ñòü ïàòîãåííèõ ì³êðîîðãàí³çì³â 
äî òðàäèö³éíèõ àíòèá³îòèê³â çðîñòàº. Ì³êðîâîäîðîñò³ çäàòí³ ñèí-
òåçóâàòè ñïîëóêè, ùî ì³ñòÿòü ÏÍÆÊ, ñòåðîëè, âóãëåâîäè, ôåíî-
ëè, êàðîòèíî¿äè òà ³íø³ á³îàêòèâí³ ðå÷îâèíè, ³ ìîæóòü ñòàòè äæå-
ðåëîì íàòóðàëüíèõ ïðåïàðàò³â ³ç øèðîêèì ñïåêòðîì àíòèáàêòå-
ð³àëüíî¿ àêòèâíîñò³. 

Âàæëèâèìè ïðèðîäíèìè àíòèîêñèäàíòàìè, ùî âõîäÿòü äî ³í-
òåãðàëüíî¿ ñèñòåìè ðåãóëÿö³¿ á³îõ³ì³÷íèõ ³ á³îåíåðãåòè÷íèõ ïðî-
öåñ³â ó ðîñëèíí³é êë³òèí³, º ôåíîëüí³ ñïîëóêè. ¯õ ìîëåêóëè óòâî-
ðåí³ îäíèì àáî ê³ëüêîìà àðîìàòè÷íèìè ê³ëüöÿìè ç îäí³ºþ ÷è 
ê³ëüêîìà ôåíîëüíèìè ãðóïàìè. Ïîë³ôåíîëè ìîæíà ïîä³ëèòè íà 
ê³ëüêà êëàñ³â: ôåíîëêàðáîíîâ³ êèñëîòè (ïîõ³äí³ ã³äðîêñèáåíçîé-
íî¿, ã³äðîêñèêîðè÷íî¿ êèñëîò), ôëàâîíî¿äè (ôëàâîíè, ôëàâîíî-
ëè, ôëàâàíîíè, ôëàâàíîíîëè, ôëàâàíîëè, àíòîö³àíè). 

Øèðîêèé ñïåêòð á³îëîã³÷íèõ ïîòåíö³éíèõ ìîæëèâîñòåé ïî-
ë³ôåíîë³â ïîâ’ÿçàíèé ç ¿õ àíòèîêñèäàíòíèìè âëàñòèâîñòÿìè. Áà-
ãàòî äîñë³äæåíü ïðèñâÿ÷åíî ó÷àñò³ ôëàâîíî¿ä³â ó çàõèñò³ ðîñëèí-
íî¿ êë³òèíè â³ä ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â ³ äåòîêñèêàö³¿ ÀÔÊ, òàêèõ ÿê 

ñóïåðîêñèä ( 2O ), ïåðîêñèä âîäíþ (H2O2), ã³äðîêñèëüíèé ðàäèêàë 

(OH—), ñèíãëåòíèé êèñåíü (1O2), ã³äðîïåðîêñèëüíèé ðàäèêàë ( 2HO ) 

(Rice-Evans et al., 1997; Pourcel et al., 2007 òà ³í.). ×àñòî íàêîïè-
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÷åííÿ ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê ó êë³òèí³ ðîçãëÿäàþòü ÿê ³íäèêàòîð 
ñòðåñîâîãî ô³ç³îëîã³÷íîãî íàâàíòàæåííÿ (Winkel-Shirley, 2002). Îñ-
íîâíèì äæåðåëîì ÀÔÊ ó ðîñëèíàõ º ôîòîñèíòåòè÷íèé åëåêò-
ðîííèé òðàíñïîðò ³ ì³òîõîíäð³àëüíå äèõàííÿ (Suzuki et al., 2012). 
Ìîëåêóëè ïîë³ôåíîë³â ä³þòü ÿê àíòèîêñèäàíòè: äåçàêòèâóþòü ÀÔÊ 
ó ðåçóëüòàò³ ïåðåíåñåííÿ îäíîãî åëåêòðîíà ³ îäíîãî àòîìà âîäíþ 
(Rice-Evans et al., 1997). Åôåêòèâíå çàõîïëåííÿ ³ äåòîêñèêàö³ÿ 
ÀÔÊ â³äáóâàþòüñÿ ïðè ôîòîîêèñíåíí³ ôëàâîíî¿ä³â çà ó÷àñòþ ïå-
ðîêñèäó âîäíþ (Takahama, Oniki, 2000) ³ ôëàâîíî¿äïåðîêñèäàçè 
(Pourcel et al., 2007). Ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè íàÿâí³ â ð³çíèõ íà-
çåìíèõ ³ âîäíèõ ðîñëèíàõ. Â³äîìî ïîíàä 10 òèñ. ôåíîëüíèõ ñïî-
ëóê (Ferrer et al., 2008). ¯õ ð³çíîìàí³òí³ñòü ïîâ’ÿçàíà ç ìîäèô³êà-
ö³ºþ áàçàëüíèõ ôëàâîíî¿äíèõ ñòðóêòóð, ÿê³ ì³ñòÿòü ôëàâîíè, ôëà-
âîíîëè, ôëàâàí-3-îëè, ôëàâàíîíè, ³çîôëàâîíî¿äè, ³çîôëàâàíè. 
Ñêåëåò ôëàâîíî¿äó ìîæå áóòè ìîäèô³êîâàíèé ãë³êîçèëþâàííÿì, 
ìàëîí³ëþâàííÿì, ìåòèëþâàííÿì, ã³äðîêñèëþâàííÿì, àöèëþâàí-
íÿì, ïðåí³ë³ðóâàííÿì àáî ïîë³ìåðèçàö³ºþ, ùî ïðèâîäèòü äî âå-
ëè÷åçíîãî ðîçìàí³òòÿ ê³íöåâèõ ïðîäóêò³â (Winkel-Shirley, 2002). 
Íàÿâí³ñòü òàêèõ ãðóï àòîì³â ìîäèô³êóº ôóíêö³¿ ôëàâîíî¿ä³â, ¿õ 
ðîç÷èíí³ñòü, ðóõëèâ³ñòü, êèñëîòíî-îñíîâí³ âëàñòèâîñò³ ³ çäàòí³ñòü 
äî õåëàòóâàííÿ âàæêèìè ìåòàëàìè (Muzafarov, Zolotareva, 1989). 
Íèí³ á³ëüø³ñòü ïîë³ôåíîë³â, âèä³ëåíèõ ³ç ìîðñüêèõ äæåðåë, 
îòðèìàíî ç ìàêðîâîäîðîñòåé (Li et al., 2011). 

10.1. Ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè ìàêðîâîäîðîñòåé 

Ìîðñüê³ âîäîðîñò³ øèðîêî âèêîðèñòîâóþòü ó õàð÷óâàíí³ â 
áàãàòüîõ ï³âäåííî-ñõ³äíèõ êðà¿íàõ. ×åðåç âåëèêèé âì³ñò á³îëîã³÷-
íî àêòèâíèõ ðå÷îâèí òàê³ âèäè, ÿê Ecklonia cava Kjellman, E. Sto-
lonifera Okamura, E. kurome Okamura, Eisenia bicyclis Kjellman, Sar-
gassum thunbergii Kuntze, S. fusiformis Setch ³ Laminaria japonica 
Areschoug, ìàþòü àíòè-Â²Ë, ïðîòèïóõëèíí³, áàêòåðèöèäí³, ðàä³î-
çàõèñí³, ïðîòèàëåðã³÷í³ âëàñòèâîñò³, ùî ïîÿñíþºòüñÿ íàÿâí³ñòþ â 
íèõ ïîë³ôåíîë³â (Freile-Pelegrín, Robledo, 2014). 

Ôëîðîòàí³íè. Ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè, ÿê³ ó çíà÷í³é ê³ëüêîñò³ 
ì³ñòÿòüñÿ â áóðèõ âîäîðîñòÿõ. Âîíè ìîæóòü ñòàíîâèòè äî 25 % 
á³îìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè âîäîðîñòåé (Koivikko et al., 2007) ³ º ïî-
ë³ìåðàìè ôëîðãëþö³íîëó (1,3,5-òðèã³äðîêñèáåíçîëó) ç ð³çíèìè 
ðîçì³ðîì ³ ñêëàäîì (ðèñ. 10.1). 

²ñíóþòü ÷îòèðè îñíîâí³ êëàñè ôëîðîòàí³í³â: ôóãàëîëè ³ ôëî-
òîðåòîëè, ùî ì³ñòÿòü åñòåðíèé çâ’ÿçîê, ôóêîëè – ôåí³ëüíèé çâ’ÿ- 
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Ðèñ. 10.1. Ñòðóêòóðà ôëîðãëþöèíîëó ³ åêîëó – òðèìåðà ôëîðãëþöèíîëó 

 
çîê, ôóêîôòîðåòîëè – åñòåðí³ ³ ôåí³ëüí³ çâ’ÿçêè, åêîëè – áåí-
çîä³îêñèíîâèé çâ’ÿçîê (Kim et al., 2013). Êð³ì òîãî, öÿ ãðóïà ïî-
ë³ôåíîë³â ïðîÿâëÿº âåëèêó õ³ì³÷íó ì³íëèâ³ñòü, ïîâ’ÿçàíó ç ð³ç-
íèì ñòóïåíåì ïîë³ìåðèçàö³¿, øèðîêèì ä³àïàçîíîì ðîçì³ð³â ìî-
ëåêóë (çàçâè÷àé â³ä 10 äî 100 êÄà) ³ ðîçãàëóæåííÿìè ó ñòðóêòóð³. 
Ôëîðîòàí³íè ëîêàë³çóþòüñÿ ïåðåâàæíî íà ïåðèôåð³¿ êë³òèí, º 
ñêëàäîâèìè ñòðóêòóðíèõ êîìïîíåíò³â êë³òèííèõ ñò³íîê ³ óòâî-
ðþþòü êîìïëåêñè ç àëüã³íîâèìè êèñëîòàìè (Kim et al., 2013). Íà 
â³äì³íó â³ä òàí³í³â íàçåìíèõ ðîñëèí (ïðîö³àí³äèí³â ³ ãàëîòàí³-
í³â), íå çäàòíèõ ôîðìóâàòè êîâàëåíòí³ êîìïëåêñè ç á³ëêàìè (Koi- 
vikko et al., 2005), äåÿê³ ôëîðîòàí³íè ìîæóòü óòâîðþâàòè êîâà- 
ëåíòí³ çâ’ÿçêè ç îêðåìèìè á³ëêàìè. 

Ôëîðîòàí³íè, ìîæëèâî, áëîêóþòü ïðèêð³ïëåííÿ äî ïîâåðõí³ 
òàëîìó åï³ô³òíèõ âîäîðîñòåé ³ ìîëþñê³â. Â³äîìà òàêîæ àëüãîöèä- 
íà ä³ÿ ôëîðîòàí³í³â Ecklonia kurome íà äèíîôëàãåëÿò, â³äïîâ³- 
äàëüíèõ çà âèíèêíåííÿ ó ïðèáåðåæíèõ âîäàõ «÷åðâîíèõ ïðèïëè-
â³â» (Nagayama et al., 2003). Ç ï’ÿòè ôëîòîòàí³í³â, âèä³ëåíèõ ç 
E. kurome, íàéñèëüí³øó àëüã³öèäíó ä³þ ïðîÿâëÿâ ôëîðîôóêîôó-
ðîåêîë À, ïåíòàìåð ôëîðãëþöèíîëó, àêòèâí³ñòü ÿêîãî ç³ñòàâëåíà 
ç ä³ºþ åï³ãàëîêàòåõ³íãàëàòó – ôëàâîíî¿äó, ùî ïðèãí³÷óº ð³ñò äå-
ÿêèõ ì³êðîâîäîðîñòåé (Lu et al., 2014). Îäíà ç ôóíêö³é ôëîðîòà-
í³í³â, ìîæëèâî, ïîâ’ÿçàíà ³ç çàõèñòîì òàëîì³â â³ä ïî¿äàííÿ òâà-
ðèíàìè, íàïðèêëàä ãàñòðîïîäàìè. 

×àñòèíà ñèíòåçîâàíèõ ôëîðîòàí³í³â âèâîäèòüñÿ â ïîçàêë³-
òèííèé ïðîñò³ð, à ðîç÷èíí³ ôîðìè íàêîïè÷óþòüñÿ ó êë³òèííèõ 
êîìïàðòìåíòàõ, çäåá³ëüøîãî â îñîáëèâèõ âàêóîëÿõ – ô³çîäàõ, 
ï³ä îïòè÷íèì ì³êðîñêîïîì âîíè ó ôîðì³ íåâåëèêèõ êîíòðàñòíèõ 
âêëþ÷åíü ä³àìåòðîì 1–4 ìêì. Ö³ ôëîðîòàí³íè â³ä³ãðàþòü äîïî-
ì³æíó ðîëü ó ïðèñòîñóâàíí³ âîäîðîñòåé äî óìîâ íàâêîëèøíüîãî 
ñåðåäîâèùà – çàõèùàþòü ¿õ â³ä ÓÔ-îïðîì³íåííÿ ³ òîêñè÷íî¿ ä³¿ 
âàæêèõ ìåòàë³â. 
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Ìîëåêóëè ôëîðîòàí³í³â ïîãëèíàþòü ñâ³òëî ó ñåðåäí³é ³ äàëü-
í³é ä³ëÿíêàõ ÓÔ-ñïåêòðà, ó çâ’ÿçêó ç ÷èì äîñë³äíèêè ïðèïóñêà-

þòü, ùî ö³ ñïîëóêè ìàþòü ôîòîçàõèñíó âëàñòèâ³ñòü (Gómez, Huo-
vinen, 2010). ²ñíóº êîðåëÿö³ÿ ì³æ ³íäóêö³ºþ ñèíòåçó ôëîðîòàí³í³â 
³ çíèæåííÿì ³íã³áóâàííÿ ôîòîñèíòåçó, à òàêîæ óøêîäæåííÿì 

ÄÍÊ – îñíîâíèõ íåãàòèâíèõ íàñë³äê³â ä³¿ ÓÔ-îïðîì³íåííÿ íà 
ðîñëèíí³ òêàíèíè (Swanson, Druehl, 2002). Íà ïðèêëàä³ Ascophyl-
lum nodosum (Linnaeus) Le Jolis, Fucus vesiculosus Linnaeus (Koivik-

ko et al., 2005) ³ Macrocystis integrifolia Bory äîâåäåíî, ùî ó ñòðå-
ñîâèõ óìîâàõ ï³äâèùåíîãî ÓÔ-îïðîì³íåííÿ áóð³ âîäîðîñò³ âèä³-
ëÿþòü ôëîðîòàí³íè â íàâêîëèøíº ñåðåäîâèùå, âíàñë³äîê ÷îãî 

ìîðñüêà âîäà â ì³ñöÿõ ¿õ ïðîæèâàííÿ íàáóâàº âëàñòèâîñòåé ñâ³ò-
ëîçàõèñíîãî åêðàíó ³ ïîñëàáëþº ð³âåíü ÓÔ-ðàä³àö³¿. Ó âîä³, çáà-
ãà÷åíî¿ ôëîðîòàí³íàìè M. integrifolia, êðàùå âèæèâàëè ïðîðîñòà-

þ÷³ ìåéîñïîðè ³íøî¿ áóðî¿ âîäîðîñò³ – Laminaria groenlandica 
Rosenvinge (Swanson, Druehl, 2002). Ó ïðèáåðåæíèõ ìîðñüêèõ ä³-
ëÿíêàõ ³ç âèñîêîþ ù³ëüí³ñòþ Phaeophyta øê³äëèâà ä³ÿ óëüòðàô³î-

ëåòó íà á³îòó ïîñëàáëþºòüñÿ âíàñë³äîê âèñîêî¿ êîíöåíòðàö³¿ âî-
äîðîç÷èííèõ ÓÔ-åêðàíóâàëüíèõ ñïîëóê. 

×åðåç íàÿâí³ñòü çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ ôåíîëüíèõ ãðóï ó ìîëåêó-

ëàõ ôëîðîòàí³í³â â³äáóâàºòüñÿ åôåêòèâíå çâ’ÿçóâàííÿ ³îí³â äâî-
âàëåíòíèõ ìåòàë³â: Sr, Mg, Ca, Be, Mn, Cd, Co, Zn, Ni, Pb ³ Cu 
(Amsler, Fairhead, 2005). Ôëîðîòàí³íè áåðóòü ó÷àñòü ó íàêîïè-

÷åíí³ âàæêèõ ìåòàë³â âñåðåäèí³ êë³òèí, à ¿õ ïîçàêë³òèíí³ ôîðìè 
ðàçîì ç ³íøèìè åêçîìåòàáîë³òàìè âîäîðîñòåé (Wang et al., 2014; 
Øíþêîâà, Çîëîòàðüîâà, 2015, 2017) äîëó÷àþòüñÿ äî õåëàòóâàííÿ 

âàæêèõ ìåòàë³â, ÷èì çíèæóþòü ¿õ òîêñè÷íó ä³þ. 
Íåçâàæàþ÷è íà âàæëèâ³ñòü ôëîðîòàí³í³â äëÿ á³îëîã³¿ òà åêîëî-

ã³¿ Phaeophyta, á³îõ³ì³÷í³ é ìîëåêóëÿðí³ ìåõàí³çìè ¿õ á³îñèíòåçó íå 

ïîâí³ñòþ ðîçêðèò³. Âèñëîâëþâàëîñÿ ïðèïóùåííÿ ïðî òå, ùî â á³î- 
ñèíòåç³ ôëîðîòàí³í³â çàä³ÿíèé øèê³ìàòíèé ìåòàáîë³÷íèé øëÿõ, ÿê 
³ ó ïðîöåñ³ ñèíòåçó òàí³í³â íàçåìíèõ ðîñëèí (Amsler, Fairhead, 

2005; Çîëîòàðüîâà òà ³í. 2017). Îäíàê á³ëüø îá´ðóíòîâàíèì º àöå-
òàòíî-ìàëîíàòíèé øëÿõ ñèíòåçó, çã³äíî ç ÿêèì, ôëîðîòàí³íè ñèí-
òåçóþòüñÿ ó õëîðîïëàñòàõ àáî ÅÏÐ â ðåçóëüòàò³ êîíäåíñàö³¿ àöåòàò- 

íèõ ³ ìàëîíàòíèõ çàëèøê³â àíàëîã³÷íî ñèíòåçó æèðíèõ êèñëîò. 
Öåé ïðîöåñ êàòàë³çóºòüñÿ ïîë³êåòèäñèíòàçîþ òèïó III, à îòðèìà-
íèé ïîë³êåòèäíèé ëàíöþã ìîæå öèêë³çóâàòèñü ³ òàóòîìåðèçóâàòèñü 

ç óòâîðåííÿì ôëîðãëþöèíîëó (Amsler, Fairhead, 2005). 
Ìåõàí³çì á³îñèíòåçó ôëîðîòàí³í³â çíà÷íî ïðîÿñíèâñÿ ï³ñëÿ 

³äåíòèô³êàö³¿ ³ ñõàðàêòåðèçóâàííÿ ïîë³êåòèäñèíòàçè òèïó III PKS1 
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áóðî¿ âîäîðîñò³ Ectocarpus siliculosus (Dilwyn) Lynbye (Meslet-

Cladière et al., 2013). Âèçíà÷åíî îñíîâíó ñòàä³þ á³îñèíòåçó ôëî-
ðîòàí³íó – ñèíòåç ìîíîìåðà ôëîðãëþöèíîëó ç ìàëîí³ë-ÑîÀ çà 
ó÷àñòþ PKS1. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ñ³ìåéñòâà ãåí³â PKS-òèïó 
III â Stramenopiles âêàçóº íà ëàòåðàëüíå ïåðåíåñåííÿ ãåí³â â³ä 
ïðåäêîâî¿ àêòèíîáàêòåð³¿, ùî, ÿê ïåðåäáà÷àþòü, ñòàëî îñíîâíîþ 
ïîä³ºþ ó ñòàíîâëåíí³ ñèíòåçó àëüã³íàòó, ÿêèé âèçíà÷èâ ïîÿâó áà-
ãàòîêë³òèííèõ áóðèõ âîäîðîñòåé (Michel et al., 2010). Â îïóáë³-

êîâàíîìó ãåíîì³ E. siliculosus (Meslet-Cladière et al., 2013) âè-
ÿâëåíî òðè ïîòåíö³éíèõ ëîêóñè PKS. Ïðîäóêò åêñïðåñ³¿ îäíî-
ãî ç íèõ â Escherichia coli – PKS1 âèÿâèâñÿ ³äåíòè÷íèì á³ëêó 
PKS ç î÷³êóâàíîþ ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 40 êÄà. 

Ðàçîì ç³ ôëîðîòàí³íàìè â áóðèõ âîäîðîñòÿõ íàÿâí³ òàêîæ ³í-
ø³ ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè. Òàê, ó Stypocaulon scoparium (Linnaeus) 

Kütz., ç³áðàíèõ ó Ñåðåäçåìíîìó ìîð³, âèÿâëåíî ôëàâîíîëè: ì³ðè-

öåòèí (2 %), ðóòèí (1 %), êâåðöåòèí (0,3 %) (López et al., 2011). 
Áðîìôåíîëè. Ìîðñüê³ ìàêðîâîäîðîñò³ çäàòí³ ó âåëèêèõ ê³ëü-

êîñòÿõ íàêîïè÷óâàòè ïîë³ôåíîëüí³ ðå÷îâèíè, ñåðåä ÿêèõ òðàï- 
ëÿþòüñÿ îòðóéí³ äëÿ ìîëþñê³â áðîìôåíîëè, ùî çàõèùàþòü òà-
ëîìè âîäîðîñò³ â³ä ïî¿äàííÿ (Òèòëÿíîâ òà ³í., 2011). Âîíè ì³- 
ñòÿòü îäíå àáî ê³ëüêà áåíçîëüíèõ ê³ëåöü, ð³çíó ê³ëüê³ñòü áðîìó ³ 
ã³äðîêñèëüíèõ çàì³ñíèê³â (ðèñ. 10.2). Âïåðøå áðîìôåíîëè âè-
ä³ëèâ ç ÷åðâîíî¿ âîäîðîñò³ Rhodomela larix (Turner) C. Agardh ó 
1967 ð., à ïîò³ì ¿õ îòðèìàëè òà ³äåíòèô³êóâàëè ç ð³çíèõ âèä³â 
ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé: ÷åðâîíèõ, áóðèõ ³ çåëåíèõ (Liu et al., 
2011). Ö³ ðå÷îâèíè – çâè÷àéí³ ìîðñüê³ âòîðèíí³ ìåòàáîë³òè, 
ùî ñèíòåçóþòüñÿ çà íàÿâíîñò³ áðîìïåðîêñèäàçè, ïåðîêñèäó 
âîäíþ ³ áðîì³äó (Flodin, Whitfield, 1999), ÿêèé çíàõîäèòüñÿ â 
ìîðñüê³é âîä³ é âîäîðîñòÿõ êîíöåíòðàö³ºþ áëèçüêî 0,65 ìã/êã 
(Liu et al., 2011). 
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Íà ðèñ. 10.2 íàâåäåíî ñòðóêòóðè áðîìôåíîë³â ³ç ìàêñèìàëü-
íîþ ³ ì³í³ìàëüíîþ àíòèîêñèäàíòíîþ àêòèâíîñòÿìè, ïðè öüîìó 
íàï³âìàêñèìàëüíèé åôåêò (I50) äîñÿãàâñÿ çà êîíöåíòðàö³é 7,5 ³ 
24,7 ìêÌ â³äïîâ³äíî (Duan et al., 2007). Òàêèì ÷èíîì, îáèäâ³ ñïî-
ëóêè áóëè á³ëüø åôåêòèâíèìè ó ïðîöåñ³ äåçàêòèâàö³¿ DPPH-
ðàäèêàë³â, í³æ áóòèëüîâàíèé ã³äðîêñèòîëóîë (I50 = 81,8 ìêÌ), ùî 
çàñòîñîâóâàëè ÿê êîíòðîëü. Î÷åâèäíî, àíòèîêñèäàíòíà àêòèâí³ñòü 
áðîìôåíîë³â çàëåæèòü â³ä ÷èñëà ã³äðîêñèëüíèõ ãðóï ó ìîëåêóë³. 

Áðîìôåíîëüí³ ñïîëóêè, âèä³ëåí³ ç ÷åðâîíèõ âîäîðîñòåé, ìàþòü 
ïðîòèïóõëèííó àêòèâí³ñòü ³ çíèæóþòü ð³âåíü ãëþêîçè â êðîâ³. Ãà-
ëîãåíîâàí³ ïîë³ôåíîëè Laurencia majuscula (Harvey) À.Y.S. Lucas 
ïðèãí³÷óþòü ð³ñò êîëîí³é Staphylococcus epidermidis, Klebsiella pneu-
moniae ³ Salmonella sp., ïðè÷îìó àíòèì³êðîáíà ä³ÿ ïîë³ôåíîë³â 
L. majuscula åêâ³âàëåíòíà êîìåðö³éíèì àíòèá³îòèêàì (Òèòëÿíîâ 
òà ³í., 2011). Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî áðîìôåíîëè 
ìîðñüêèõ âîäîðîñòåé ìàþòü øèðîêèé ñïåêòð á³îëîã³÷íî¿ àêòèâíî-
ñò³ (Liu et al., 2011), ùî ïðèâåðòàº âåëèêó óâàãó âèðîáíèê³â õàð÷î-
âèõ äîáàâîê ³ ôàðìàöåâòè÷íèõ ïðåïàðàò³â. Êð³ì áðîìôåíîë³â ó 
äåÿêèõ ïðåäñòàâíèê³â Rhodophyta âèÿâëåíî äî 12 % ôëàâàíîíãë³-
êîçèäà ãåñïåðèäèíó ³ äî 3 % ôëàâîíîë³â (Yoshie-Stark et al., 2003). 
Ö³ ïîêàçíèêè íàäçâè÷àéíî âèñîê³ íàâ³òü ïîð³âíÿíî ç òàêèìè ó íà- 
çåìíèõ ðîñëèí. Ïðè âèâ÷åíí³ àíòèîêñèäàíòíèõ âëàñòèâîñòåé ÷åð- 
âîíèõ âîäîðîñòåé Hypnea musciformis (Wulfen) J.V. Lamouroux, 
H. valentiae (Turner) Montagne ³ Jania rubens (Linnaeus) Lamouroux 
(Chakraborty et al., 2015) ç’ÿñîâàíî, ùî ¿õ àíòèîêñèäàíòíà àêòèâ-
í³ñòü êîðåëþº ç êîíöåíòðàö³ºþ ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê. 

Çà ðåçóëüòàòàìè ÷èñëåííèõ äîñë³äæåíü äîâåäåíî, ùî áðîìôå- 
íîëè ìàþòü ïîòåíö³éíó àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü, ÿêó îö³íþâà- 
ëè ìåòîäîì äåçàêòèâàö³¿ ðàäèêàë³â 1,1-äèôåí³ë-2-ï³êðèë-ã³äðà- 
çèëà (ÄÔÏÃ). Òàê, áðîìôåíîëè, âèä³ëåí³ ç ÷åðâîíî¿ âîäîðîñò³ 
Symphyocladia latiuscula (Harvey) Yamada, åôåêòèâíî äåçàêòèâó- 
âàëè ÄÔÏÃ-ðàäèêàëè (Duan et al., 2007). Äëÿ öèõ áðîìôå- 
íîë³â õàðàêòåðí³ âèñîêèé ñòóï³íü áðîìóâàííÿ ³ âåëèêà ê³ëüê³ñòü 
çàì³ñíèê³â, áàãàòî ç ÿêèõ ìàþòü 3,4-äèã³äðîêñè-2,5,6-òðèáðîì-
áåíçèëîêñèëüíó ãðóïó â ìîëåêóë³. 

10.2. Ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè ì³êðîâîäîðîñòåé 

Ùå íàïðèê³íö³ 1960-õ ðîê³â ó áàãàòîêë³òèíí³é âîäîðîñò³ ç 
ðîäó Nitella (Charophyta), ò³ñíî ïîâ’ÿçàíî¿ ç íàçåìíèìè ðîñëè-
íàìè (Markham, Porter, 1969), âèÿâëåíî ôëàâîíî¿äè, à çãîäîì 
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ñïîëóêè öüîãî êëàñó çíàéäåí³ ó ïðåäñòàâíèê³â Cyanophyta, Chlo-
rophyta ³ Bacillariophyta. Äîíåäàâíà ïàíóâàëà äóìêà, ùî ó ì³ê-
ðîâîäîðîñòåé ³ ö³àíîáàêòåð³é â³äñóòí³ ôëàâîíî¿äè (Iwashina, 
2000; Rausher, 2006). Âîíà ´ðóíòóâàëàñÿ íà íåâäàëèõ ñïðîáàõ 
âèÿâèòè ó âîäîðîñòåé ãåíåòè÷í³ ìàðêåðè ôëàâîíî¿ä³â, à òàêîæ 
íà òîìó, ùî â æîäíîìó ç ê³ëüêîõ ñåêâåíîâàíèõ äîòåïåð ãåíîì³â 
ì³êðîâîäîðîñòåé íå âèÿâëåíî â³äêðèòèõ ðàìîê ç÷èòóâàííÿ, ãî-
ìîëîã³÷íèõ êîäóâàëüíèì ïîñë³äîâíîñòÿì ôåðìåíò³â, ÿê³ áåðóòü 
ó÷àñòü ó á³îñèíòåç³ ôëàâîíî¿ä³â. Íà ö³é ï³äñòàâ³ áóëî âèñëîâ-
ëåíî ïðèïóùåííÿ, ùî ïîÿâà ôëàâîíî¿ä³â ³ åâîëþö³ÿ øëÿõ³â ¿õ 
á³îñèíòåçó, éìîâ³ðíî, â³äáóëèñÿ ï³ñëÿ âèõîäó âîäîðîñòåé íà 
ñóøó ³ êîëîí³çàö³¿ íèìè íàçåìíèõ òåðèòîð³é (Rausher, 2006). 

Ðàçîì ç òèì íàêîïè÷óþòüñÿ äàí³, ùî çàñâ³ä÷óþòü íàÿâí³ñòü 
ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê ó ì³êðîâîäîðîñòåé, ó òîìó ÷èñë³ ó ìî-
äåëüíèõ âèä³â, òàêèõ ÿê Chlamydomonas reinhardtii P.A. Dang 
(Stepanov, Zolotareva, 2015; Jayshree et al., 2016), Spirulina ma-
xima (Abd El-Baky et al., 2009), Euglena gracilis G.A. Klebs (Cer-
vantes-Garcia et al., 2013, 2016). 

Ðàí³øå äëÿ âèÿâëåííÿ ïîë³ôåíîë³â âèêîðèñòîâóâàëè ëèøå 
ìåòîäè ÿê³ñíî¿ ³äåíòèô³êàö³¿, ïðè öüîìó ê³ëüê³ñí³ âèì³ðþâàííÿ 
íå ïðîâîäèëè. Íàÿâí³ äàí³ ùîäî ê³ëüêîñò³ ³ ñêëàäó ïîë³ôåíîëü- 
íèõ ñïîëóê ó ì³êðîâîäîðîñòåé â ðàç³ â³äñóòíîñò³ ãåíåòè÷íèõ 
ìàðêåð³â íåäîñòàòíüî ïåðåêîíëèâ³. Ðåçóëüòàòè, îòðèìàí³ ñó÷àñíè- 
ìè ìåòîäàìè óëüòðàâèñîêîåôåêòèâíî¿ ð³äèííî¿ õðîìàòîãðàô³¿ 
â êîìá³íàö³¿ ç ìàñ-ñïåêòðîìåòðè÷íèì àíàë³çîì ï³äòâåðäæóþòü 
íàÿâí³ñòü ïîë³ôåíîë³â ³ ôëàâîíî¿ä³â ó ð³çíèõ âèäàõ ì³êðî- 
âîäîðîñòåé (Goiris et al., 2014). Ó òàêèõ îðãàí³çìàõ ñèíòåçó- 
þòüñÿ ê³ëüêà êëàñ³â ôëàâîíî¿ä³â: ³çîôëàâîíè, ôëàâàíîíè, ôëà-
âîíîëè ³ äèã³äðîõàëêîíè (Klejdus et al., 2010). Ðåçóëüòàòàìè 
äîñë³äæåííÿ âñòàíîâëåíî, ùî, õî÷à ì³êðîâîäîðîñò³ ³ º ïðèì³-
òèâíèìè îðãàí³çìàìè ïîð³âíÿíî ç âèùèìè ðîñëèíàìè, âîíè 
çäàòí³ ñèíòåçóâàòè ñêëàäí³ ôåíîëüí³ ñïîëóêè. 

²äåíòèô³êàö³þ ³ ê³ëüê³ñíå îö³íþâàííÿ ñêëàäó ôåíîëüíèõ 
ñïîëóê ïðîâîäèëè ëèøå â ê³ëüêîõ äîñë³äæåííÿõ ï³ä ÷àñ àíà-
ë³çó äåÿêèõ âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé (Abd El-Baky et al., 2008; 
Klejdus et al., 2010; Goiris et al., 2014). Äîñë³äæåííÿ, âèêîíàí³ 
K. Goiris òà ñï³âàâò. (2014), ñòàëè ïðîðèâíèìè (Mouradov, Span- 
genberg, 2014), îñê³ëüêè âîíè ïðîàíàë³çóâàëè ðåçóëüòàòè âñ³õ 
â³äîìèõ ïîïåðåäíèê³â, à ñàìå: êëþ÷îâ³ ïðîì³æí³ òà ê³íöåâ³ 
ïðîäóêòè á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â ó ïðåäñòàâíèê³â äèâåðãåíòíèõ 
ë³í³é âîäîðîñòåé (Cyanophyta, Rhodophyta, Chlorophyta, Hapto-
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phyta, Ochrophyta). Àâòîðè âñòàíîâèëè, ùî ïðåäñòàâíèêè åâî-
ëþö³éíî â³ääàëåíèõ ãðóï ì³êðîâîäîðîñòåé ì³ñòÿòü øèðîêèé 
ä³àïàçîí ôëàâîíî¿ä³â, ñêëàä ÿêèõ â³äïîâ³äàº âñòàíîâëåíîìó äëÿ 
âèùèõ ðîñëèí îñíîâíîìó øëÿõó ¿õ á³îñèíòåçó. Îòðèìàí³ äàí³ 
âêàçóþòü íà òå, ùî çäàòí³ñòü ñèíòåçóâàòè ôëàâîíî¿äè âèíèêëà 
ó ïðåäê³â ñó÷àñíèõ âèùèõ ðîñëèí íàáàãàòî ðàí³øå, í³æ ïå-
ðåäáà÷àëîñÿ, ³ âîíà â³äïîâ³äàº òàêñîíîì³÷íîìó öàðñòâó Plan-
tae, äî ÿêîãî âõîäÿòü ðîñëèíè, ãëàóêîöèñòîô³òè, ÷åðâîí³ òà çå- 
ëåí³ âîäîðîñò³. 

Äåÿê³ äîñë³äíèêè ââàæàþòü, ùî ïîë³ôåíîëüí³ ðå÷îâèíè ì³-
êðîâîäîðîñòåé ïðåäñòàâëåí³ ëèøå íàéïðîñò³øèìè ñïîëóêàìè 
öüîãî ðÿäó – ôåíîëêàðáîíîâèìè êèñëîòàìè ³ íàÿâí³ â äóæå 
íåâåëèêèõ ê³ëüêîñòÿõ. Çàçâè÷àé ¿õ âì³ñò íå ïåðåâèùóº ì³í³-
ìàëüíèé ð³âåíü, õàðàêòåðíèé äëÿ íàçåìíèõ ðîñëèí (Moura-
dov, Spangenberg, 2014). Ôåíîëêàðáîíîâ³ êèñëîòè âèÿâëåíî ó 
ïðåäñòàâíèê³â Cyanophyta, Bacillariophyceae, Eustigmatophyceae ³ 
Chlorophyta (Miranda et al., 1998; Goiris et al., 2014; Safafar et al., 
2015) ³ Euglenozoa (Cervantes-Garcia et al., 2013). Çîêðåìà, ó 
Spirulina platensis (Gomont) Geitler, Anabaena doliolum Bharad-
waja, Nostoc sp. ³ Cylindrospermum sp. âèÿâëåíî ïðîòîêàòåõ³íî-
âó, ï-ã³äðîêñèáåíçîéíó, âàí³ë³íîâó, áóçêîâó, êàâîâó ³ õëîðîãå-
íîâó êèñëîòè, 4-ã³äðîêñèáåíçàëüäåã³ä ³ 4-äèã³äðîêñèáåíçàëü-
äåã³ä (Klejdus et al., 2010), ó Chlorella vulgaris Beyerinck (Beije-
rinck), Haematococcus pluvialis Flotow, Diacronema lutheri (Droop) 

Bendif & Véron, Phaeodactylum sp., Tetraselmis suecica (Kylin) 
Butcher ³ Porphyridium purpureum (Bory) KM Drew & R. Ross 
âèÿâëåíî ã³äðîêñèêîðè÷í³ êèñëîòè (ôåðóëîâà ³ ï-êóìàðîâà) 
(Goiris et al., 2014). Ð³âåíü ôåíîëüíèõ ñïîëóê ó Spirulina platensis 
çíà÷íî çðîñòàâ (ïðèáëèçíî ó 8 ðàç, p < 0,01) çà ³íòåíñèâíîãî 
îñâ³òëåííÿ, ïðè÷îìó ¿õ çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü äîñòîâ³ðíî êîðåëþâàëà 
ç àíòèîêñèäàíòíîþ àêòèâí³ñòþ, à öå äàº ï³äñòàâó ïðèïóñòèòè, 
ùî ôåíîëüí³ ñïîëóêè ðàçîì ç ³íøèìè ìåòàáîë³òàìè (Mykhay-
lenko et al., 2004) ðîáëÿòü çíà÷íèé âíåñîê â àíòèîêñèäàíòíèé 
çàõèñò ì³êðîâîäîðîñòåé ï³ä ÷àñ çì³íè óìîâ ³ñíóâàííÿ (Abd El-
Baky et al., 2008). 

Ó ðàíí³õ äîñë³äæåííÿõ áóëè îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè, ùî çàñâ³ä-
÷óþòü íàÿâí³ñòü ó ì³êðîâîäîðîñòåé ñêëàäí³øèõ ïîë³ôåíîëüíèõ 
ñïîëóê – ôëàâîíî¿ä³â. A.J. Birch òà ñï³âàâò. (1953) îïèñàëè ïåðå-
òâîðåííÿ ôëàâîíîëó êâåðöåòèíó íà ³çîðàìíåòèí ó çåëåíî¿ ì³êðî-
âîäîðîñò³ Chlamydomonas eugametos Moewus, â ÿêî¿ â³í ôóíêö³î-
íóº ÿê ñòàòåâèé ãîðìîí. Ï³çí³øå K.R. Markham i L.J. Porter 
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(1969) ïîâ³äîìèëè ïðî íàÿâí³ñòü ôëàâîíî¿ä³â ó Nittela hooker 
A. Braun, â ÿê³é âèÿâèëè ê³ëüêà ïîõ³äíèõ àï³ãåí³íó ³ ëþòåîë³íó – 
â³òåêñèí, îð³åíòèí ³ ëþöåí³í. Çã³äíî ç ïîäàëüøèìè äîñë³äæåí-
íÿìè, ó ì³êðîâîäîðîñòåé ñèíòåçóþòüñÿ ³çîôëàâîíè, ôëàâàíîíè, 
ôëàâîíîëè ³ äèã³äðîõàëêîí (Klejdus et al., 2010). Ó ðåçóëüòàò³ 
àíàë³çó çàãàëüíîãî âì³ñòó ôåíîë³â ³ ôëàâîíî¿ä³â ó çåëåíèõ îäíî- 
êë³òèííèõ âîäîðîñòåé Chlorella vulgaris ³ Chlamydomonas reinhardtii 
P.A. Dang âñòàíîâëåíî, ùî â ìåòàíîëüíèõ åêñòðàêòàõ C. vulgaris 
ì³ñòèòüñÿ 220 ìã-åêâ ãàëîâî¿ êèñëîòè ³ 131,15 ìã-åêâ êâåðöèòèíó, 
à â åêñòðàêòàõ C. reinhardtii – 150 ³ 80,76 ìã-åêâ â³äïîâ³äíî 
(Jayshree et al., 2016). Ö³ äàí³ ï³äòâåðäæóþòü ïðèïóùåííÿ ïðî 
³ñíóâàííÿ ôåí³ëïðîïàíî¿äíîãî øëÿõó á³îñèíòåçó ôëàíîíî¿ä³â ó 
C. reinhardtii (May et al., 2008). 

Íàÿâí³ñòü ôåíîë³â ó ì³êðîâîäîðîñòåé çàëåæèòü â³ä ñêëàäó ñå-
ðåäîâèùà ³ óìîâ âèðîùóâàííÿ. Òàê, íàêîïè÷åííÿ ôåíîë³â ó êë³-
òèíàõ Spirulina maxima çðîñòàëà â ðàç³ äîáàâëÿííÿ ó ñåðåäîâèùå 
Çàððóêà äîäàòêîâî¿ ê³ëüêîñò³ í³òðàòó íàòð³þ òà (àáî) ôåí³ëàëàí³íó 
(Abd El-Baky et al., 2009). Çà íàÿâíîñò³ öèõ äîáàâîê çàãàëüíà ê³ëü-
ê³ñòü ôåíîë³â ó êóëüòóð³ çíà÷íî çá³ëüøóâàëàñÿ, ÿê ³ àíòèîêñèäàíò-
íà åôåêòèâí³ñòü åêñòðàêò³â ñï³ðóë³íè, ùî ì³ñòÿòü ïîë³ôåíîëè. 
Çðîñòàâ ³ ñòóï³íü ³íã³áóâàííÿ ³íäóêîâàíîãî ÷îòèðèõëîðèñòèì âóã-
ëåöåì ïåðîêñèäíîãî îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â ó ãîìîãåíàò³ ïå÷³íêè ùóð³â 
ïðè îáðîáö³ îñòàííüîãî ïîë³ôåíîëàìè ñï³ðóë³íè. ¯õ çàõèñíèé ïî-
òåíö³àë ïîð³âíÿëè ç ïîòåíö³àëîì ñòàíäàðòíèõ ôåíîëüíèõ àíòèîê-

ñèäàíò³â (áóòèëüîâàíîãî ã³äðîêñèòîëóîëó ³ -òîêîôåðîëó, ïðè÷îìó 
çíà÷åííÿ I50 âàð³þâàëè â³ä 23,22 äo 35,62 ìêã/ìë). 

Çà âèêîðèñòàííÿ ìåòîäó ÂÅÐÕ âñòàíîâëåíî, ùî â óñ³õ ôå- 
íîëüíèõ åêñòðàêòàõ ñï³ðóë³íè íàÿâíà çíà÷íà ÷àñòêà ôåíîë-êàð-
áîíîâèõ êèñëîò ³ ôëàâîíî¿ä³â ó ð³çíèõ ê³ëüêîñòÿõ. Ó öèõ åêñòðàê-
òàõ âèÿâëåíî ãàëîâó, õëîðîãåíîâó, êîðè÷íó, ï-ÎÍ áåíçîéíó 

êèñëîòè ³ ï³íîñòðîá³í (Babić et al., 2016). Ïðîñò³ ôåíîëè ³ ã³äðî- 
êñèêîðè÷í³ êèñëîòè (ôåðóëîâà ³ ï-êóìàðîâà) çíàéäåíî ó ì³êðî-
âîäîðîñòåé Chlorella vulgaris, Haematococcus pluvialis, Diacronema 
lutheri, Phaeodactylum tricornutum Bohlin, Tetraselmis suecica ³ Porp- 
hyridium purpureum (Goiris et al., 2014). 

Ó ïðàöÿõ ³ç âèâ÷åííÿ âïëèâó ÓÔ-îïðîì³íåííÿ íà êë³òèíè 

Scenedesmus quadricauda (Ñhlorophyñeae) (Kováčik et al., 2010) 
çàçíà÷åíî âì³ñò ó íèõ ôëàâîíîë³â êâåðöåòèíó 2–4 ìêã/ã ³ êåìï- 
ôåðîëó 4–7 ìêã/ã. Ó äîñë³äæåíí³ àíòèîêñèäàíòíèõ ðåàêö³é 
ä³àòîìîâî¿ âîäîðîñò³ Phaeodactylum tricornutum â óìîâàõ Cu-³í-
äóêîâàíîãî îêèñíþâàëüíîãî ñòðåñó (Rico et al., 2013) âì³ñò 



10.2. Ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè ì³êðîâîäîðîñòåé 
 

 

 171 

ôëàâîíîë³â êâåðöåòèíó, ðóòèíó ³ ì³ðèöåòèíó ñòàíîâèâ 5,3; 12,9 

³ 56,1 íã  1010 êë. â³äïîâ³äíî. Çà ï³äâèùåííÿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â 
Cu2+ ó ñåðåäîâèù³ âèðîùóâàííÿ äî 790 íìîëü/ë âì³ñò ðóòèíó 
çðîñòàâ á³ëüø í³æ ó 3 ðàçè, ì³ðèöèòèíó – ïîíàä 2 ðàçè, à 
âì³ñò êâåðöåòèíó – ìàéæå âäâ³÷³. 

Ó âèùåíàâåäåíèõ äîñë³äæåííÿõ âèêîðèñòîâóâàëè ìåòîä 
ÂÅÐÕ ç óëüòðàô³îëåòîâèì äåòåêòîðîì, ÿêèé íå äàº çìîãè òî÷-
íî ³äåíòèô³êóâàòè ôëàâîíî¿äè, îñîáëèâî çà íèçüêèõ êîíöåíò-
ðàö³é. Á³ëüø âèñîêèé ñòóï³íü ³äåíòèô³êàö³¿ ñïîëóê äîñÿãàºòü-
ñÿ çà óìîâè âèêîðèñòàííÿ óëüòðà-ÂÅÐÕ ³ äâîâèì³ðíî¿ ìàñ-
ñïåêòðîìåòð³¿. ²ç çàñòîñóâàííÿì ñó÷àñíèõ ìåòîä³â (Klejdus 
et al., 2010) äîâåäåíî íàÿâí³ñòü ³çîôëàâîí³â (íàïðèêëàä, äà³äçå-
¿íó, ãåí³ñòå¿íó òà ¿õ ïîõ³äíèõ ó êîíöåíòðàö³ÿõ íàíîãðàì íà 
ãðàì á³îìàñè ñóõî¿ ðå÷îâèíè) â ìàêðîâîäîðîñòÿõ Undaria, 
Sargassum, Chondrus, ö³àíîáàêòåð³ÿõ Nostoc ³ ì³êðîâîäîðîñòÿõ 
Spongiochloris, Scenedesmus (Chlorophyceae). 

Ðàí³øå ââàæàëè, ùî âîäîðîñò³ òà ö³àíîáàêòåð³¿ íå ì³ñòÿòü 
ôåðìåíò³â, íåîáõ³äíèõ äëÿ ñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â. Â îñòàíí³ ðî-
êè ó ì³êðî- ³ ìàêðîâîäîðîñòåé âäàëîñÿ âèÿâèòè ãîìîëîãè ãå-
í³â á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â, ó òîìó ÷èñë³ ãåíè õàëêîí³çîìåðàçè 
é ³çîôëàâîíîí ðåäóêòàçè ó Chlamydomonas reinhardtii (May et al., 
2008), 4-äåã³äðî-êåìïôåðîëðåäóêòàçè ³ íàðèíãåí³íõàëêîíñèí-
òàçè ó Phaeodactylum (Bowler et al., 2008), õàëêîí³çîìåðàçè ³ 
äåã³äðîôëàâîíîëðåäóêòàçè ó Ectocarpus (Cock et al., 2010). Ïðè 
öüîìó â ãåíîìàõ âîäîðîñòåé íå âèÿâèëè ãåíè ³íøèõ âàæëèâèõ 
ôåðìåíò³â – ôëàâîíîë-3-ã³äðîêñèëàçè àáî ôëàâîíîëñèíòàçè. 
Çàëèøàºòüñÿ íå ç’ÿñîâàíèì, ÷è ñïðàâä³ âèÿâëåí³ ãîìîëîãè áå-
ðóòü ó÷àñòü ó á³îñèíòåç³ ôëàâîíî¿ä³â ì³êðîâîäîðîñòåé. Òàê, 
ðàí³øå çíàéäåí³ ó ãðèáê³â ³ áàêòåð³é ãîìîëîãè ãåí³â ñèíòåçó 
ôëàâîíî¿ä³â íå çàëó÷åí³ äî ¿õ ìåòàáîë³çìó, à íàé³ìîâ³ðí³øå 
çàä³ÿí³ â á³îñèíòåç³ æèðíèõ êèñëîò (Ngaki et al., 2012). 

Íà îñíîâ³ ³äåíòèô³êàö³³ ïðîì³æíèõ ³ ê³íöåâèõ ïðîäóêò³â 
áóâ çàïðîïîíîâàíèé éìîâ³ðíèé øëÿõ á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â 
ó åâîëþö³éíî â³ääàëåíèõ âèä³â ì³êðîâîäîðîñòåé Diacronema 
lutheri ³ Haematococcus pluvialis, ÿêèé áàãàòî â ÷îìó ïîä³áíèé 
äî øëÿõó âèùèõ ðîñëèí (Goiris et al., 2014). Íà äóìêó àâòîð³â 
äîñë³äæåííÿ, â ì³êðîâîäîðîñòåé ìàþòü áóòè íàÿâí³ ãåíè, ùî 
êîäóþòü ôåðìåíòè á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â, ÿê³ äîñ³ íå âèÿâ-
ëåíî. Êð³ì òîãî, ïîÿâà ôëàâîíî¿ä³â ó ð³çíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé 
³ ö³àíîáàêòåð³é äàº ï³äñòàâó ïðèïóñòèòè, ùî ¿õ ñï³ëüíèé ïðå-
äîê ì³ñòèâ ãåíåòè÷íèé êîä îñíîâíèõ åòàï³â á³îñèíòåçó ôëàâî- 
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Ðèñ. 10.3. Ñõåìà á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â ó Arthrospira platensis çà äàíèìè 
ìåòàáîëîì³êè (Goiris et al., 2014) 

 
íî¿ä³â. Çã³äíî ç äàíèìè ìåòàáîëîì³êè, ó êë³òèíàõ ö³àíîáàê-
òåð³¿ Arthrospira platensis íàÿâíà ï-êóìàðîâà êèñëîòà, ÿêà ïî- 
åòàïíî òðàíñôîðìóºòüñÿ â íàðèíãåí³íõàëêîíè, íàðèíãåí³í ³ 
àï³ãåí³í (ðèñ. 10.3). ²íøèõ ôëàâîíî¿ä³â â ¿¿ êë³òèíàõ àâòîðè 
íå âèÿâèëè. Ïî÷àòêîâ³ ñòàä³¿ á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â áóëè 
îäíàêîâèìè ó âñ³õ âèâ÷åíèõ ïðåäñòàâíèê³â äèâåðãåíòíèõ 
ë³í³é âîäîðîñòåé (Rhodophyta, Chlorophyta, Haptophyta, Ochro-
phyta). 

Ó âîäîðîñòåé Diacronema lutheri, Phaeodactylum tricornutum, 
Porphyridium purpureum, Haematococcus pluvialis ³ Chlorella vulga-
ris àï³ãåí³í òðàíñôîðìóºòüñÿ â ëþòåîë³í, íàðèíãåí³íõàëêîí 
ïîñë³äîâíî – â ë³êâ³ðèòèãåí³í ³ äà³äçå¿í. Íàÿâí³ñòü íåçíà÷íèõ 
ê³ëüêîñòåé ë³êâ³ðèòèãåí³íó ³ äà³äçå¿íó çàô³êñîâàíî òàêîæ ó êóëü- 
òóð³ Tetraselmis suecica (Goiris et al., 2014). Óòâîðåííÿ äèã³äðî-
õàëêîíó ôëîðåò³íó ç íàðèíãåí³íõàëêîíó âñòàíîâëåíî ëèøå 
ó Diacronema lutheri. ²çîôëàâîí ãåí³ñòèí ñèíòåçóºòüñÿ ç íåðèí-
ãåí³íó â êë³òèíàõ Phaeodactylum tricornutum, Porphyridium purpu-
reum, Haematococcus pluvialis ³ Chlorella vulgaris (Goiris et al., 
2014). 

Ó êë³òèíàõ Diacronema lutheri, Porphyridium purpureum, 
Haematococcus pluvialis ³ Chlorella vulgaris ôëàâîíîëêâåðöåòèí 
óòâîðþºòüñÿ â ðåçóëüòàò³ ïîñë³äîâíèõ ïåðåòâîðåíü: íàðèíãå-

í³í  äèã³äðîêåìïôåðîë (àðîìàäåäðèí)  äèã³äðîêâåðöåòèí 

(òàê ñèôîë³í)  êâåðöåòèí. Íàêîïè÷åííÿ ôëàâîíîëó êåìï-
ôåðîëó çíàéäåíî ó H. pluvialis ³ â íåçíà÷íèõ ê³ëüêîñòÿõ – ó 
D. lutheri. 

Ñåðåä âèâ÷åíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé íàéâèùó ð³çíîìàí³òí³ñòü 
ôëàâîíî¿ä³â âèÿâëåíî ó ïðåäñòàâíèêà ãàïòîô³òîâèõ âîäîðîñ-
òåé – Diacronema lutheri ³ ì³êðîñêîï³÷íî¿ çåëåíî¿ âîäîðîñò³ 
Haematococcus pluvialis. 

Íàÿâí³ äàí³ äàþòü ï³äñòàâó äëÿ âèñíîâêó ïðî òå, ùî ïðî-
öåñ á³îñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â ó ì³êðîâîäîðîñòåé ìåíø ñêëàäíèé, 
í³æ ó âèùèõ ðîñëèí, õî÷à çà ð³çíîìàí³òí³ñòþ âîíè íå ïîñòó-
ïàþòüñÿ ïðåäñòàâíèêàì Bryophyta. Ó òàáë. 10.1 (äèâ. ñ. 174–179) 
íàâåäåíî äàí³ ùîäî âì³ñòó ôëàâîíî¿ä³â ó ð³çíèõ âèä³â ì³êðî-
âîäîðîñòåé. 
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10.3. Ðîëü ïîë³ôåíîë³â ó çàõèñò³ ì³êðîâîäîðîñòåé 
â³ä òîêñè÷íîãî âïëèâó âàæêèõ ìåòàë³â 

Àòîìè ìåòàë³â çàë³çà, ì³ä³, õðîìó, âàíàä³þ ³ êîáàëüòó çäàòí³ 
ïðèéìàòè àáî â³ääàâàòè åëåêòðîíè, òîáòî â³äíîâëþâàòèñÿ ³ îêèñ-
íþâàòèñÿ. Ö³ ïðîöåñè ïðèñêîðþþòü óòâîðåííÿ â³ëüíèõ ðàäèêàë³â 
³ ÀÔÊ. Íàÿâí³ñòü íàâ³òü ñë³ä³â âàæêèõ ìåòàë³â ó á³îëîã³÷íèõ ñè- 
ñòåìàõ ó â³ëüí³é ôîðì³, íå çâ’ÿçàíèõ ó á³ëêîâîìó àáî ³íøîìó çà-
õèñíîìó êîìïëåêñ³, ìîæå çíà÷íî ï³äâèùèòè ð³âåíü îêèñíîãî 
ñòðåñó. Ââàæàþòü, ùî ö³ ìåòàëè ³íäóêóþòü ðåàêö³¿ Ôåíòîíà ³ Õà-
áåðà–Âåéññà, â ðåçóëüòàò³ óòâîðþþòüñÿ âèñîêîàêòèâí³ ã³äðîêñèëü- 
í³ ðàäèêàëè, çäàòí³ ìîäèô³êóâàòè àì³íîêèñëîòè ³ ñïðè÷èíþâàòè 
àãðåãàö³þ àáî äåãðàäàö³þ á³ëê³â. Òîêñè÷íà ä³ÿ öèõ ìåòàë³â íà 
æèâ³ êë³òèíè ìîæå áóòè çìåíøåíà âíàñë³äîê ¿õ çâ’ÿçóâàííÿ ç åê-
çîìåòàáîë³òàìè (Koukal et al., 2007; Wang et al., 2014; Øíþêîâà, 
Çîëîòàðüîâà, 2015, 2017). Çà íàÿâíîñò³ âàæêèõ ìåòàë³â äåÿê³ ì³ê-
ðîâîäîðîñò³ âèä³ëÿþòü ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè, ã³äðîêñèëüí³ òà 
êàðáîêñèëüí³ ãðóïè ÿêèõ áåðóòü ó÷àñòü ó õåëàòóâàíí³ àãðåñèâíèõ 
³îííèõ ôîðì ìåòàë³â (Muzafarov et al., 1986; Winkel-Shirley, 2002). 
Òàêèì ÷èíîì, åêñêðåö³ÿ ôåíîë³â, ùî ä³þòü ÿê õåëàòîðè, º ìåõà-
í³çìîì äåòîêñèêàö³¿ òà çàõèñòó âîäîðîñòåé (Wang et al., 2009) â³ä 
øê³äëèâî¿ ä³¿ âàæêèõ ìåòàë³â. 

Ì³öí³ñòü çâ’ÿçóâàííÿ âàæêèõ ìåòàë³â çàëåæèòü â³ä ñòóïåíÿ 
îêèñíåííÿ ôåí³ëïðîïàíîâîãî ê³ëüöÿ (Sukhorukov et al., 1983; Mu-
zafarov, Zolotareva, 1989). Ïðîâåäåíî ëèøå ê³ëüêà äîñë³äæåíü ³í-
äóêö³¿ íàêîïè÷åííÿ ïîë³ôåíîë³â ó ì³êðîâîäîðîñòåé, ùî áóëî 
ñïðè÷èíåíî íàÿâí³ñòþ ñòðåñîâèõ ê³ëüêîñòåé öèõ ìåòàë³â (Cirulis 
et al., 2013). Ó á³ëüøîñò³ äîñë³äæåíü ç âèðîùóâàííÿ ì³êðîâîäîðî-
ñòåé çà âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é çàçíà÷åíèõ ìåòàë³â îñíîâíó óâàãó 
ïðèä³ëÿëè ñò³éêîñò³ ¿õ êë³òèí äî ñòðåñó ³ ïîòåíö³éíîìó çâ’ÿçóâàí-
í³ âàæêèõ ìåòàë³â ÿê ìåõàí³çìó á³îðåìåä³àö³¿ çàáðóäíåíèõ íèìè 
åêîñèñòåì (Levy et al., 2008; Imani et al., 2011). Ëèøå â íåáàãà-
òüîõ äîñë³äæåííÿõ ñòàâèëè çàâäàííÿ ³äåíòèô³êóâàòè ïîë³ôåíîëè 
³ îö³íèòè ¿õ ðîëü â ìåòàáîë³çì³ âîäîðîñòåé, ùî ðîñëè ó ñòðåñîâèõ 

óìîâàõ (Onofrejová et al., 2010). 
Abd El-Baky òà ñï³âàâò. (2008) âèâ÷àëè âïëèâ óìîâ êóëüòèâó-

âàííÿ íà ñêëàä ôåíîë³â Spirulina maxima. Âñòàíîâëåíî, ùî ê³ëü-
ê³ñòü ïîë³ôåíîë³â ó êë³òèíàõ çàëåæèòü â³ä êîíöåíòðàö³¿ àçîòó 
(NaNO3) ³ L-ôåí³ëàëàí³íó â ñåðåäîâèù³ êóëüòèâóâàííÿ. J. Worms 
òà ñï³âàâò. (2006) ä³éøëè âèñíîâêó, ùî âîäîðîñò³ çäàòí³ ðåãóëþ-
âàòè âíóòð³øíüîêë³òèííå çâ’ÿçóâàííÿ àáî õåëàòóâàííÿ ñë³ä³â ìå- 
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Òàáëèöÿ 10.1. Ôëàâîíî¿äè 

Ôëàâîíî¿ä Ñòðóêòóðíà ôîðìóëà Ñèñòåìàòè÷íà íàçâà 

Àï³ãåí³í 

 

5,7-Äèã³äðîêñè-2-(4-ã³ä- 
ðîêñèôåíèë)-4H-1-õðî- 
ìåí-4-îí 

Ãåí³ñòèí 

 

5,7-Äèã³äðîêñè-3-(4-ã³ä- 
ðîêñèôåí³ë) õðîìåí-4-îí 

Ãåíòèçèíî-
âà êèñëîòà 

 

2,5-Äèã³äðîêñèáåíçîéíà 
êèñëîòà 

Äà³äçå¿í   

 

7-Ã³äðîêñè-3-(4-ã³äðîêñè- 
ôåí³ë)-4H-õðîìåí-4-îí 

Äèã³äðî-
êâåðöåòèí 
(òàêñè-
ôîë³í)    

 

(2R, 3R)-2-(3,4-äèã³äðî- 
êñèôåí³ë)-3,5,7-òðèã³äðî- 
êñè-2,3-äèã³äðîõðî- 
ìåí-4-îí 

Äèã³äðî-
êåìïôåðîë 
(àðîìàäåä-
ðèí) 

 

(2R, 3R)-3,5,7-òðèã³äðî- 
êñè-2-(4-ã³äðîêñèôåí³ë)-
2,3-äèã³äðîõðîìåí-4-îí 
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ì³êðîâîäîðîñòåé 

Êëàñ ôëàâîíî¿ä³â Âèäè ì³êðîâîäîðîñòåé 

Ôëàâîí Arthrospira platensis, Diacronema lutheri, Phaeodactylum tricor-
nutum, Porphyridium purpureum, Haematococcus pluvialis, 
Chlorella vulgaris, Tetraselmis suecica (Goiris et al., 2014), 
Nittela hookeri (Markham, Porter, 1969) 

²çîôëàâîí P. tricornutum, P. purpureum, H. pluvialis, C. vulgaris (Goiris 
et al., 2014), Spirulina maxima (Abd El-Baky et al., 2009), 
Spongiochloris spongiosa, Scenedesmus, Nostoc 17 (Klejdus et al., 
2010) 

Ôåíîë-êàðáî- 
íîâà êèñëîòà 

Dunaliella tertiolecta (López et al., 2015), Phaeodactylum tri-
cornutum (Rico et al., 2013) 

²çîôëàâîí D. lutheri, P. tricornutum, P. purpureum, H. pluvialis, 
C. vulgaris, T. suecica (Goiris et al., 2014), S. spongiosa, 
Scenedesmus, Nostoc 17 (Klejdus et al., 2010) 

Ôëàâàíîíîë D. lutheri, P. purpureum, C. vulgaris, H. pluvialis (Goiris et al., 
2014) 

Ôëàâàíîíîë D. lutheri, P. purpureum, H. pluvialis, C. vulgaris (Goiris et al., 
2014) 
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Ôëàâîíî¿ä Ñòðóêòóðíà ôîðìóëà Ñèñòåìàòè÷íà íàçâà 

Êàòåõ³í   

 

(2R, 3S)-2-(3,4-äèã³äðî- 
êñèôåí³ë)-3,4-äèã³äðî-
2Í-õðîìåí-3,5,7-òðèîë 

Êâåðöåòèí  

 

2-(3,4-äèã³äðîêñèôåí³ë)-
3,5,7-òðè-ã³äðî- 
êñè-4H-õðîìåí-4-îí 
(3,3’,4’,5,7-ïåíòàí-ã³äðî- 
êñèôëàâîí) 

Êåìïôåðîë  

 

3,5,7-òðèã³äðîêñè- 
2-(4-ã³äðîêñèôå- 
í³ë)-4H-õðîìåí-4-îí 

ï-Êóìàðîâà 
êèñëîòà 
(4-ã³äðîêñè- 
êîðè÷íà 
êèñëîòà)    

(E)-3-(4-ã³äðîêñèôå- 
í³ë)-2-ïðîïåíîâà êèñëîòà 

Ë³êâ³ðèòè-
ãåí³í   

 

(2S)-7-ã³äðîêñè-2-(4-ã³ä- 
ðîêñèôåí³ë)-2,3-äèã³äðî-
4H-õðîìàí-4-îí 
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Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 10.1 

Êëàñ ôëàâîíî¿ä³â Âèäè ì³êðîâîäîðîñòåé 

Ôëàâàí-3-îë P. tricornutum (Ricoet al., 2013, Santana-Casiano et al., 2014), 

D. tertiolecta (López et al., 2015) 

Ôëàâîíîë D. lutheri, P. purpureum, H. pluvialis (Goiris et al., 2014), 

Phormidium M1 (Babić et al., 2016), C. vulgaris, Euglena gra-
cilis (Cervantes-Garcia et al., 2013), Spirulina maxima (Abd 

El-Baky et al., 2008), Scenedesmus quadricauda (Kováčik 

et al., 2010), P. tricornutum (Rico et al., 2013) 

Ôëàâîíîë D. lutheri, H. pluvialis (Goiris et al., 2014), Nostoc M1, Ana-

baena M2 (Babić et al., 2016), E. gracilis (Cervantes-Garcia 

et al., 2013), S. maxima (Abd El-Baky et al., 2008), 

S. quadricauda (Kováčik et al., 2010) 

Ôåíîëêàðáî- 
íîâà êèñëîòà 

A. platensis, D. lutheri, P. tricornutum, P. purpureum, H. plu- 
vialis, C. vulgaris, T. suecica (Goiris et al., 2014), D. tertiolecta 

(López et al., 2015), E. gracilis (Cervantes-Garcia et al., 2013), 

S. maxima (Abd El-Baky et al., 2008), S. quadricauda 

(Kováčik et al., 2010), Spongiochloris spongiosa (Onofrejová 
et al., 2010) 

Ôëàâàíîí D. lutheri, P. tricornutum, P. purpureum, H. pluvialis, 
C. vulgaris, T. suecica (Goiris et al., 2014) 
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Ôëàâîíî¿ä Ñòðóêòóðíà ôîðìóëà Ñèñòåìàòè÷íà íàçâà 

Ëþòåîë³í 

 

2-(3,4-äèã³äðîêñèôåí³ë)- 
5,7-äèã³äðîêñè-4-õðîìåí-
îí 

Ì³ðèöåòèí 

 

3,3,4,5,5,7-
Ãåêñàã³äðîêñè-2-
ôåí³ëõðîìàí-4-îí 

Íàðèíãåí³í 

 

5,7-Äèã³äðîêñè-2-(4-
ã³äðîêñèôåí³ë)õðîìàí-4-
îí 
 

Íàðèí-
ãåí³íõàëêîí 

 

(E)-3-(4-ã³äðîêñèôåí³ë)-
1-(2,4,6-òðèã³äðîêñèôå- 
í³ë)ïðîï-2-åí-1-îí 

Ôëîðåòèí 

 

3-(4-ã³äðîêñèôåí³ë)-1-
(2,4,6-òðèã³äðîêñè-
ôåí³ë)ïðîïàí-1-îí 
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Çàê³í÷åííÿ òàáë. 10.1 

Êëàñ ôëàâîíî¿ä³â Âèäè ì³êðîâîäîðîñòåé 

Ôëàâîí D. lutheri, P. tricornutum, P. purpureum, H. pluvialis, C. vul- 
garis (Goiris et al., 2014), N. hookeri (Markham, Porter, 1969) 

Ôëàâîíîë P. tricornutum (Rico et al., 2013), D. tertiolecta (López et al., 

2015) 

Ôëàâàíîí A. platensis, D. lutheri, P. tricornutum, P. purpureum, 
H. pluvialis, C. vulgaris, T. suecica (Goiris et al., 2014), 
E. gracilis (Cervantes-Garcia et al., 2013) 

Õàëêîíî¿ä A. platensis, D. lutheri, P. tricornutum, P. purpureum, 
H. pluvialis, C. vulgaris, T. suecica (Goiris et al., 2014) 

Äèã³äðîõàëêîí D. lutheri (Goiris et al., 2014) 
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òàë³â, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî çìåíøóºòüñÿ òîêñè÷í³ñòü ³îí³â âàæêèõ 
ìåòàë³â. Ê³ëüêà êëàñ³â âíóòð³øíüîêë³òèííèõ õåëàòîð³â, ó òîìó 
÷èñë³ ïîë³ôåíîëè, áåðóòü ó÷àñòü â óòâîðåíí³ âíóòð³øíüîêë³òèí-
íèõ êîìïëåêñ³â ³ çàõèñò³ êë³òèí. 

Ï³ä ÷àñ âèâ÷åííÿ âïëèâó âàæêèõ ìåòàë³â íà âì³ñò ïîë³ôå- 
íîëüíèõ ñïîëóê â åêñòðàêòàõ ³ åêñóäàòàõ çåëåíî¿ âîäîðîñò³ Duna-
liella tertiolecta (López et al., 2015) âñòàíîâëåíî, ùî çà íàÿâíîñò³ 
ñóáëåòàëüíî¿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â ì³ä³ â ñåðåäîâèù³ ([Cu(II)] = 
= 790 íÌ) øâèäê³ñòü ðîñòó â ïåðø³ äîáè êóëüòèâóâàííÿ çíèæó-
âàëàñÿ á³ëüø í³æ óäâ³÷³, ïîò³ì âîíà ïîñòóïîâî ï³äâèùóâàëàñü. Íà 
äóìêó â÷åíèõ, öå ïîâ’ÿçàíî ç âèâ³ëüíåííÿì îðãàí³÷íèõ ë³ãàíä³â 
ôåíîëüíî¿ ïðèðîäè, çäàòíèõ çâ’ÿçóâàòè ³îíè ìåòàë³â ó ñåðåäîâè-
ù³ é çìåíøóâàòè ¿õ òîêñè÷íó ä³þ. Êë³òèíè D. tertiolecta ï³ä âïëè-
âîì âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ì³ä³ âèä³ëÿëè â 1,4 ðàçà á³ëüøå ïîë³-
ôåíîë³â ó ïåðåðàõóíêó íà êë³òèíó ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Íàé-
ïîì³òí³øèìè ôåíîëüíèìè ñïîëóêàìè ó êë³òèííèõ åêñòðàêòàõ áó-
ëè 2,5-äèã³äðîêñèáåíçîéíà êèñëîòà, (+)êàòåõ³í ³ (—)åï³êàòåõ³í. 
Ìàáóòü, ÷èì âèùà êîíöåíòðàö³ÿ öèõ ñïîëóê, òèì ñèëüí³øà àí-
òèîêñèäàíòíà àêòèâí³ñòü êë³òèí ³ åêñóäàòó êóëüòóðè D. tertiolecta. 
Çà óìîâè ïîâ³ëüíîãî äîáàâëÿííÿ ì³ä³ Cu(II) äî êë³òèí D. Tertio-
lecta çðîñòàëà ¿õ ñò³éê³ñòü äî âàæêèõ ìåòàë³â. Çà âèñîêèõ êîíöåí-
òðàö³é ì³ä³ âíóòð³øíüîêë³òèííèé âì³ñò ïîë³ôåíîë³â çìåíøóâàâ-
ñÿ, ùî äàº ï³äñòàâó ââàæàòè âèâåäåííÿ á³ëüøî¿ ÷àñòèíè ôåíîë³â 
ç îðãàí³çìó çàõèñíèì ìåõàí³çìîì, ÿêèé çàáåçïå÷óº ïîçàêë³òèííå 
çâ’ÿçóâàííÿ âàæêèõ ìåòàë³â. 

Äîñë³äæåíî çäàòí³ñòü îðãàí³÷íèõ ë³ãàíä³â äî ôîðìóâàííÿ 
êîìïëåêñ³â ç Fe(III) ³ ïîäàëüøîþ òðàíñôîðìàö³ºþ éîãî â á³î-
äîñòóïí³ âèäè Fe(II) ó ìîðñüê³é âîä³ (Rose, Waite, 2003). Íàÿâ- 
í³ñòü ïðèðîäíèõ åêñóäàò³â ïîë³ôåíîëüíî¿ ïðèðîäè óïîâ³ëüíþ-

âàëî îêèñíåííÿ Fe(II) (González, Santana-Casiano, 2012). Ãåí³ñ-
òèíîâó êèñëîòó, (+)êàòåõ³í ³ (—)åï³êàòåõ³í, íàéâ³äîì³ø³ ôåíîëüí³ 
ñïîëóêè, âèÿâëåíî â åêñòðàêòàõ âîäîðîñòåé, âîíè ìàëè âèñî-

êó àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü (López et al., 2015). Ôåíîëüí³ 
ñïîëóêè, ùî âèä³ëÿþòüñÿ ç ì³êðîâîäîðîñòåé, òàê³ ÿê ñèíàï³-
íîâà êèñëîòà ³ (+)êàòåõ³í, âïëèâàëè íà îêèñíî-â³äíîâí³ ðåàêö³¿ 
çà ó÷àñòþ çàë³çà ï³äòðèìàííÿì â³äíîâëåíîãî ñòàíó ³îí³â çàë³çà 
Fe(II) (Santana-Casiano et al., 2014). 

Â³äîìà çäàòí³ñòü åâêàð³îòè÷íî¿ äæãóòèêîâî¿ ì³êðîâîäîðîñò³ 
Euglena gracilis àêóìóëþâàòè âàæê³ ìåòàëè. Âîíà ëåãêî àäàïòó-
ºòüñÿ äî íàÿâíîñò³ â ñåðåäîâèù³ çíà÷íî¿ ¿õ ê³ëüêîñò³, â íå¿ âè-
ðîáèëîñÿ áåçë³÷ ìåõàí³çì³â, ÿê³ äàþòü çìîãó âïîðàòèñÿ ç ö³ºþ 
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òîêñè÷í³ñòþ, ó òîìó ÷èñë³ óòâîðèòè ³ íàêîïè÷èòè êîí’þãàòè 
ô³òîõåëàòèíó, ãëóòàò³îíó, ïðîë³íó ³ á³îïë³âîê (Rodriguez-Zava-
la et al., 2007; Cervantes-Garcia et al., 2013, 2016). Êð³ì òîãî, 
E. gracilis ñèíòåçóº çíà÷í³ ê³ëüêîñò³ á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ ñïîëóê 
ç àíòèîêñèäàíòíîþ àêòèâí³ñòþ (Mokrosnop et al., 2016), ùî 
ñïðèÿº çàõèñòó êë³òèí â³ä ÀÔÊ, ÿê³ óòâîðþþòüñÿ ï³ä âïëèâîì 
âàæêèõ ìåòàë³â. Âì³ñò ôåíîëêàðáîíîâèõ êèñëîò ³ ôëàâîíî¿ä³â 
çíà÷íî çðîñòàº çà íàÿâíîñò³ ³îí³â ì³ä³ àáî êàäì³þ. Çã³äíî ç ë³-
òåðàòóðíèìè äàíèìè (Cervantes-Garcia et al., 2013, 2016), â äå-
òîêñèêàö³¿ âàæêèõ ìåòàë³â áåðóòü ó÷àñòü ôåðóëîâà ³ õëîðîãå-
íîâà êèñëîòè, êâåðöåòèí ³ êåìïôåðîë. 

Ð³âåíü ïîãëèíàííÿ â³ëüíèõ ìåòàë³â ç âîäíîãî ñåðåäîâèùà 
êë³òèíàìè Euglena gracilis ïåðåâèùóº ñîðáö³éíèé ïîòåíö³àë 
ðàí³øå âèâ÷åíèõ âîäîðîñòåé (Winters et al., 2017). Çîêðåìà, 
êë³òèíè E. gracilis ìàþòü âåëèêó ñîðáö³éíó ºìí³ñòü äëÿ ì³ä³ òà 
ïîãëèíàþòü ¿¿ ÿê â îäíîêîìïîíåíòíèõ, òàê ³ ñåëåêòèâíî â á³-
íàðíèõ ðîç÷èíàõ, ùî ì³ñòÿòü í³êåëü. Ç óðàõóâàííÿì òàêèõ õà-
ðàêòåðèñòèê E. gracilis âèêîðèñòîâóþòü ÿê ìîäåëüíèé îðãàí³çì 
äëÿ åêîòîêñèêîëîã³÷íîãî îö³íþâàííÿ âîäíîãî ñåðåäîâèùà 
(Azizullah et al., 2013). Á³îõ³ì³÷í³ ìåõàí³çìè ñò³éêîñò³ E. gracilis 
äî âàæêèõ ìåòàë³â âæå äîñë³äæåíî, àëå âïëèâ ïîòåíö³éíî òîê-
ñè÷íèõ åëåìåíò³â (íàïðèêëàä, Cu2+) íà á³îñèíòåç ôåíîëüíèõ 
ñïîëóê çàëèøàºòüñÿ íåäîñòàòíüî âèâ÷åíèì. 

Íàÿâí³ äàí³ äàþòü ï³äñòàâó ââàæàòè ôåíîëüí³ ðå÷îâèíè, ùî 
ì³ñòÿòüñÿ â ì³êðîâîäîðîñòÿõ, êîìïîíåíòàìè àíòèîêñèäàíòíî¿ 
ñèñòåìè çàõèñòó. Íåçâàæàþ÷è íà òå ùî çàãàëüíèé âì³ñò ïîë³-
ôåíîëüíèõ ñïîëóê ó ì³êðîâîäîðîñòÿõ íåçíà÷íèé, ¿õ ê³ëüê³ñòü 
ó á³îìàñ³ çá³ëüøóºòüñÿ çà ³íòåíñèâíîãî îñâ³òëåííÿ, âïëèâó 
ÓÔ-îïðîì³íþâàííÿ, ï³äâèùåííÿ òåìïåðàòóðè, çì³íåííÿ ñêëàäó 
æèâèëüíîãî ñåðåäîâèùà ³ çà íàÿâíîñò³ âàæêèõ ìåòàë³â (Duval 

et al., 1999; Colla et al., 2007; Kováčik et al., 2010; de Souza 
et al., 2015), âîíè â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü â àäàïòàòèâí³é çà-
õèñí³é ðåàêö³¿ íà îêñèäàòèâíèé ñòðåñ. 

Ìàêðîñêîï³÷í³ âîäîðîñò³ äîâîë³ áàãàò³ íà ïîë³ôåíîëüí³ 
ñïîëóêè ç ÷³òêî âèðàæåíîþ àíòèîêñèäàíòíîþ àêòèâí³ñòþ, ÿêà 
ó öèõ ðå÷îâèí ³ñòîòíî çàëåæàòü â³ä ê³ëüêîñò³, ïîëîæåííÿ ã³ä-
ðîêñèëüíèõ ãðóï ³ çàì³ñíèê³â â àðîìàòè÷íèõ ê³ëüöÿõ. Öå âè-
çíà÷àº øèðîêèé ñïåêòð ïðîòèçàïàëüíèõ, àíòèîêñèäàíòíèõ, 
àíòèì³êðîáíèõ ³ ïðîòèðàêîâèõ âëàñòèâîñòåé îêðåìèõ ïîë³ôå-
íîë³â. Íåçíà÷íèé âì³ñò ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê ó ì³êðîâîäîðî-
ñòåé çàáåçïå÷óº êîìïëåêñíó ñèñòåìó õ³ì³÷íîãî çàõèñòó öèõ 
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îðãàí³çì³â, ùî ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè ïðè ðîçðîáö³ íîâèõ 
ïðåïàðàò³â ³ ïðîäóêò³â ç ïîòåíö³éíîþ òåðàïåâòè÷íîþ àêòèâí³-
ñòþ. Ñàìå ïîÿâà ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê, ÿê³ çàõèñòèëè ðîñ-
ëèíí³ êë³òèíè â³ä ÓÔ-îïðîì³íþâàííÿ òà ³íøèõ íåñïðèÿòëè-
âèõ ÷èííèê³â, ñïðèÿëà êîëîí³çàö³¿ çåìíî¿ ïîâåðõí³ ñóäèííè-
ìè ðîñëèíàìè ìàéæå 500 ìëí ðîê³â òîìó. Ìåòàáîë³÷íà ïëàñ-
òè÷í³ñòü ïîë³ôåíîë³â ìàëà âèð³øàëüíå çíà÷åííÿ äëÿ àäàïòàö³¿ 
ðàíí³õ íàçåìíèõ ðîñëèí äî íîâèõ ì³ñöü çðîñòàííÿ. Âèâ÷åííÿ 
ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê âîäîðîñòåé ÿê á³ëüø ïðèì³òèâíèõ îð-
ãàí³çì³â äàº çìîãó ðîçøèðèòè óÿâëåííÿ ïðî ïîõîäæåííÿ á³î-
ñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â ³ á³îõ³ì³÷íèõ òðàíñôîðìàö³é, ïîâ’ÿçàíèõ 
ç âèõîäîì ðîñëèí íà ñóøó. Îñòàíí³ìè ðîêàìè äîâåäåíî íàÿâ-
í³ñòü â³äíîñíî øèðîêî¿ ãðóïè ïîë³ôåíîëüíèõ ñïîëóê, äî ÿêî¿ 
âõîäÿòü ôëàâîíî¿äè, ó ð³çíèõ ì³êðîâîäîðîñòåé ³ ö³àíîáàêòå-
ð³é, ùî äàº ï³äñòàâè ïðèïóñòèòè, ùî ¿õ çàãàëüíèé ïðåäîê óæå 
ì³ñòèâ ãåíåòè÷íèé êîä äëÿ çàáåçïå÷åííÿ îñíîâíèõ åòàï³â á³î-
ñèíòåçó ôëàâîíî¿ä³â. 
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ÌÅÒÎÄÈ ÂÈÇÍÀ×ÅÍÍß 
ÀÍÒÈÎÊÑÈÄÀÍÒÍÎ¯ ÀÊÒÈÂÍÎÑÒ² 

 
 
 
 
 
 

 
Àíòèîêñèäàíòè º ìîëåêóëàìè-â³äíîâíèêàìè, ÿê³ â³ääàþòü 

åëåêòðîíè â³ëüíèì ðàäèêàëàì, òèì ñàìèì ñòàá³ë³çóþòü ¿õ ³ ì³í³-
ì³çóþòü ³ìîâ³ðí³ñòü óøêîäæåííÿ êëþ÷îâèõ á³îìîëåêóë êë³òèí. 
Àíòèîêñèäàíòè âêëþ÷àþòü òàê³ ñïîëóêè: ïîë³ôåíîëè, ôëàâîíî- 
¿äè, â³òàì³íè òà åíçèìè. Â³äîìî, ùî àíòèîêñèäàíòí³ ìîëåêóëè 
ìàþòü îçäîðîâëþâàëüíèé åôåêò íà îðãàí³çì ëþäèíè: çíèæóþòü 
ðèçèê ðîçâèòêó ðàêó, ñåðöåâî-ñóäèííèõ çàõâîðþâàíü ³ íåéðîäå-
ãåíåðàòèâíèõ ðîçëàä³â. Îñíîâíèì äæåðåëîì ïðèðîäíèõ àíòèîê-
ñèäàíò³â º ðîñëèíè ³ âîäîðîñò³. Ï³äâèùåíà éìîâ³ðí³ñòü ãåíåðàö³¿ 
ÀÔÊ ó êë³òèíàõ ôîòîñèíòåçóâàëüíèõ îðãàí³çì³â ïîâ’ÿçàíà ç ïå-
ðåäà÷åþ íàäëèøêó åíåðã³¿ çáóäæåíèõ ñâ³òëîì ìîëåêóë õëîðîô³ëó 
ìîëåêóëàì 3Î2 ç íàñòóïíèì óòâîðåííÿì ñèíãëåòíîãî êèñíþ 1Î2. 
Ãîëîâíå äæåðåëî ÀÔÊ ó ðîñëèí – åëåêòðîíòðàíñïîðòíèé ëàí-
öþã õëîðîïëàñò³â, êð³ì òîãî, àêòèâí³ñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàç ïëàç-
ìàòè÷íèõ ìåìáðàí ³ ïåðîêñèäàç. Øèðîêèé ñïåêòð âòîðèííèõ 
ñïîëóê, ÿê³ ðîñëèíè ñèíòåçóþòü, çäàòí³ ãåíåðóâàòè 1Î2 íà ñâ³òë³. 
Äëÿ çàõèñòó â³ä ÀÔÊ êë³òèíè ðîñëèí ñèíòåçóþòü ð³çíîìàí³òí³ 
àíòèîêñèäàíòí³ ìîëåêóëè, äî ÿêèõ íàëåæàòü L-àñêîðá³íîâà êèñ-
ëîòà, ãëóòàò³îí, êàðîòèíî¿äè, òîêîõðîìàíîëè, ôåíîëüí³ àíòèîê-
ñèäàíòè. Êóëüòèâóâàííÿ ì³êðîâîäîðîñòåé ç ìåòîþ îòðèìàííÿ 
çáàãà÷åíî¿ íà àíòèîêñèäàíòè á³îìàñè íàáóâàº äåäàë³ á³ëüøîãî 
ðîçâèòêó â ïåðåäîâèõ êðà¿íàõ ñâ³òó. Ðîçðîáëåííÿ íîâèõ ³ óäîñêî-
íàëåííÿ âæå ³ñíóþ÷èõ ìåòîä³â âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àê-
òèâíîñò³ – àêòóàëüíå çàâäàííÿ ôàðìàö³¿, êîñìåòè÷íî¿ òà õàð÷î-
âî¿ ïðîìèñëîâîñò³. Ñïåêòðîôîòîìåòðè÷í³ ìåòîäè àíàë³çó º îäíè-
ìè ç íàéçàñòîñîâóâàí³øèõ. Íèæ÷å íàâåäåíî ñïåêòðîôîòîìåòðè÷-
í³ ìåòîäè äëÿ âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ åêñòðàêò³â 
ðîñëèííîãî ïîõîäæåííÿ. 

Ï³äãîòîâêà ðîñëèííîãî åêñòðàêòó äëÿ âèçíà÷åííÿ àíòèîêñè- 
äàíòíî¿ àêòèâíîñò³ çàëåæèòü â³ä òîãî, àíòèîêñèäàíòè ÿêî¿ ãðóïè 
àíàë³çóþòüñÿ: íåôåðìåíòíî¿ ÷è ôåðìåíòíî¿. Íåôåðìåíòí³ àíòè- 
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îêñèäàíòè åêñòðàãóþòü ç íàâàæêè âîäîðîñòåé (10 ã) îäíèì ³ç ðîç- 
÷èííèê³â – ïåòðîëåéíèì åñòåðîì, àöåòîíîì, ìåòàíîëîì, âîäîþ 
(100–200 ìë). Åêñòðàêö³þ àöåòîíîì ³ ìåòàíîëîì ïðîâîäÿòü ³ç ïå-

ðåì³øóâàííÿì çà 25 Ñ ïðîòÿãîì 24 ãîä äîòè, äîêè åêñòðàêö³éíèé 
ìàòåð³àë íå áóäå çíåáàðâëåíèì, ï³ñëÿ ÷îãî éîãî â³äô³ëüòðîâóþòü, à 
ðîç÷èííèê âèäàëÿþòü ç âèêîðèñòàííÿì ðîòîðíîãî âèïàðîâóâà÷à. 

Åêñòðàêò âèñóøóþòü äîáó çà òåìïåðàòóðè âèùå 60 Ñ. 
Åêñòðàêö³ÿ òà î÷èùåííÿ àíòèîêñèäàíòíèõ åíçèì³â ³ç ðîñëèí-

íîãî ìàòåð³àëó ïîòðåáóº äîòðèìàííÿ óìîâ, çà ÿêèõ çáåð³ãàºòü- 
ñÿ ¿õíÿ êàòàë³òè÷íà àêòèâí³ñòü. Äëÿ âèä³ëåííÿ ÿêîìîãà á³ëüøî¿ 
ê³ëüêîñò³ åíçèì³â ïîòð³áíî äîñèòü ðåòåëüíî ïîäð³áíèòè âèõ³äíèé 
ìàòåð³àë, àæ äî ïîðóøåííÿ ö³ë³ñíîñò³ ñóáêë³òèííèõ ñòðóêòóð, 
óíèêàòè óìîâ, çà ÿêèõ ìîæëèâà äåíàòóðàö³ÿ á³ëêà, ï³äòðèìóâàòè 
íèçüêó òåìïåðàòóðó íà âñ³õ åòàïàõ âèä³ëåííÿ ³ î÷èùåííÿ òà âíî-
ñèòè çàõèñí³ äîáàâêè, çîêðåìà SH-âì³ñí³ ñïîëóêè (ìåðêàïòîåòà-
íîë, öèñòå¿í, ãëóòàò³îí òà ³í.). Ï³äãîòîâêà êë³òèí ì³êðîâîäîð³ñò³ 
Euglena gracilis äî àíàë³çó àêòèâíîñò³ àíòèîêñèäàíòíèõ åíçèì³â 
ìîæå áóòè òàêîþ. Íàâàæêó ç âîäîðîñòåé ðåñóñïåíäóþòü ó îõîëî-
äæåíîìó íàòð³é-ôîñôàòíîìó áóôåð³ (ðÍ 7,0) ³ ï³ääàþòü ä³¿ óëüò-
ðàçâóêó íà 5 õâ äëÿ ðóéíóâàííÿ êë³òèí òà âèõîäó ç íèõ âì³ñòó. 
Êë³òèíí³ çàëèøêè â³ää³ëÿþòü öåíòðèôóãóâàííÿì ç 12 000 îá/õâ 

óïðîäîâæ 20 õâ çà òåìïåðàòóðè íå âèùå 4 Ñ (Li et al., 2014). Ñó-
ïåðíàòàíò çàñòîñîâóþòü ó äîñë³äæåíí³ ôåðìåíòàòèâíî¿ àêòèâíîñò³. 

11.1. Äîñë³äæåííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 
çà çäàòí³ñòþ äî â³äíîâëåííÿ ÄÔÏÃæ 

Ìåòîä îö³íþâàííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ ç âèêîðèñ-

òàííÿì 2,2-äèôåí³ë-1-ï³êðèëã³äðàçèëüíîãî ðàäèêàëà (ÄÔÏÃ
æ
) º 

îäíèì ³ç íàéá³ëüø øèðîêî çàñòîñîâóâàíèõ ÷åðåç éîãî ïðîñòîòó, 

òî÷í³ñòü òà êîìåðö³éíó äîñòóïí³ñòü. ÄÔÏÃ
æ
 ïðèºäíóº ã³äðîãåí 

àíòèîêñèäàíòíèõ ìîëåêóë, âíàñë³äîê ÷îãî â³äíîâëþºòüñÿ äî 

ÄÔÏÃ. Ê³ëüê³ñòü ÄÔÏÃ
æ
 îö³íþþòü ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íî, îñê³ëü- 

êè ðàäèêàë ïóðïóðíîãî êîëüîðó ³ ìàº ìàêñèìàëüíå çíà÷åííÿ ïî-

ãëèíàííÿ ïðè  = 517 íì. Çíèæåííÿ ³íòåíñèâíîñò³ ïîãëèíàííÿ 
çà öèõ óìîâ çàñâ³ä÷óº àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü çðàçêà, â ðå-
çóëüòàò³ ÿêî¿ ôîðìóºòüñÿ ÄÔÏÃ æîâòîãî êîëüîðó. ²íòåíñèâí³ñòü 

ñèãíàëó ÄÔÏÃ
æ
îáåðíåíîçàëåæíà â³ä êîíöåíòðàö³¿ àíòèîêñèäàí-

ò³â ³ òðèâàëîñò³ ðåàêö³¿. Òðèâàë³ñòü â³äíîâëåííÿ ÄÔÏÃ
æ
ð³çíèìè 
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àíòèîêñèäàíòàìè ³ ê³ëüê³ñòü â³äíîâëåíèõ îäíèì àíòèîêñèäàíòîì 

ÄÔÏÃ
æ
 ³ñòîòíî â³äð³çíÿþòüñÿ. Â ïåðø³ õâèëèíè ïîâí³ñòþ ðåà-

ãóþòü ç ÄÔÏÃ
æ
àñêîðá³íîâà òà ³çîàñêîðá³íîâà êèñëîòè, òîä³ ÿê 

òîêîôåðîë ÷åðåç 30 õâ ³íêóáàö³¿. Ê³íåòèêà ðåàêö³¿ ÄÔÏÃ
æ
ç àíòè-

îêñèäàíòàìè íå º ë³í³éíîþ, ùî çàâäàº ïåâíèõ òðóäíîù³â ç âè-
çíà÷åííÿì ÅÑ50 (Brand-Williamsetal, 1995; MacDonald-Wicksetal, 
2006; Moon, Shibamoto, 2009). 

Íàâàæêó (0,3 ìã) ðîñëèííîãî ìàòåð³àëó åêñòðàãóþòü 1 ìë 
50%-ãî ìåòàíîëó (v/v). Åêñòðàêò âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ñòâîðåííÿ 
ñåð³¿ çðàçê³â ç ð³çíèì éîãî ê³ëüê³ñíèì âì³ñòîì. ÄÔÏÃ

æ ðîç÷èíÿ-
þòü ó ìåòàíîë³ äî êîíöåíòðàö³¿ 0,1 ìÌ îäðàçó ïåðåä âèêîðèñ-
òàííÿì, ïðè öüîìó çàïîá³ãàþòü ä³¿ íà íüîãî ñâ³òëà. Ïðîáà äëÿ 
äîñë³äæåííÿ ì³ñòèòü 0,45 ìë 50 ìÌ Tris-HCl (ðÍ 7,4), 0,1 ìë åêñ-
òðàêòó òà 1 ìë 0,1 ìÌ ÄÔÏÃ. Ðîç÷èí ³íêóáóþòü ó òåìðÿâ³ ïðî-
äîâæ 30 õâ çà ê³ìíàòíî¿ òåìïåðàòóðè, ï³ñëÿ ÷îãî âèì³ðþþòü ïîã-
ëèíàííÿ ïðè  = 517 íì. Êîíòðîëü íå ì³ñòèòü åêñòðàêòó, àëå ³í-
êóáóºòüñÿ ÿê ³ çðàçîê. Àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü çðàçêà âèðà-
æàþòü ó â³äñîòêàõ â³äíîâëåíèõ ÄÔÏÃ

æ
: 

Â³äíîâëåí³ ÄÔÏÃ
æ
 = [(À0 — À)/À0]  100 %, 

äå À0 – ïîãëèíàííÿ êîíòðîëüíîãî çðàçêà; À – ïîãëèíàííÿ äîñ-
ë³äíîãî çðàçêà. ßê ñòàíäàðò ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè øèðîêèé 

ñïåêòð àíòèîêñèäàíò³â (àñêîðá³íîâà êèñëîòà, -òîêîôåðîë òà ³í.) 
(Pillai et al., 2019). 

11.2. Äîñë³äæåííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 
çà çäàòí³ñòþ äî â³äíîâëåííÿ êàò³îí³â çàë³çà(²²²) 

Àíòèîêñèäàíòíèé òåñò íà çàë³çîâ³äíîâëþâàëüíó àêòèâí³ñòü 
âêëþ÷àº ìåòîäè, â ÿêèõ àíòèîêñèäàíòè º â³äíîâíèêàìè ó ðåäîêñ-
çàëåæí³é êîëîðèìåòðè÷í³é ðåàêö³¿, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ â³äíîâ-
ëåííÿì Fe3+ äî Fe2+. 

Ìåòîä ç âèêîðèñòàííÿì òðèï³ðèäèëòðèàçèíó (Ñ18Í12N6), ÿêèé 
áàçóºòüñÿ íà â³äíîâëåíí³ êîìïëåêñ³â, óòâîðåíèõ ïðè âçàºìîä³¿ 

2,4,6-òðèï³ðèäèë-s-òðèàçèíó ³ç FeCl3  6H2O, íàÿâíèìè ó ðîç÷èí³ 
àíòèîêñèäàíòàìè ç íàñòóïíèì ôîðìóâàííÿì çàë³çîâì³ñíèõ êîì-
ïëåêñ³â ñèíüîãî êîëüîðó. Ìåòîä ìàº îáìåæåííÿ ó çàñòîñóâàíí³, 
îñê³ëüêè êëþ÷îâà ðåàêö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ çà íåô³ç³îëîã³÷íîãî çíà-
÷åííÿ ðÍ (3,6). Ïîâ³ëüíî ðåàãóþ÷³, ïîë³ôåíîëüí³ ñïîëóêè ³ ò³îëè 
öèì ìåòîäîì, ÿê ïðàâèëî, íå âèçíà÷àþòü (Benzie, Strain, 1996; 
Halvorsen et al., 2002; Sochor et al., 2010). Ðåàãåíò ãîòóþòü ³ç ðîç- 
 



Ð î ç ä ³ ë  11.  Ìåòîäè âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 
 

 

 186 

÷èí³â: à) 300 ìÌ àöåòàòíîãî áóôåðà (ðÍ 3,6); á) 10 ìÌ 2,4,6-
òðèï³ðèäèë-s-òðèàçèíó ó 40 ìÌ HCl; â) 20 ìÌ FeCl3  6H2O. Ðîç- 

÷èíè çì³øóþòü çà ïðîïîðö³ºþ 10(à) : 1(á) :1(â) (v/v/v) òà íàãð³âà-
þòü öåé ðåàãåíò äî òåìïåðàòóðè 37 Ñ (ðîç÷èí ìîæå çáåð³ãàòèñü 
ïðè 4 Ñ ó òåìðÿâ³ äî 7 ä³á). Ñïî÷àòêó îö³íþþòü ïîãëèíàííÿ 

(À0) ðåàãåíòó áåç åêñòðàêòó íà  = 593 íì. Åêñòðàêò äîáàâëÿþòü 
äî ðåàãåíòó ó â³äíîøåíí³ 1 : 34 (v/v) òà âèì³ðþþòü ïîãëèíàííÿ 
ðîç÷èíó ÷åðåç 4 õâ ³íêóáàö³¿ (À). Çà ð³çíèöåþ ó ïîãëèíàíí³ ðîç-

÷èí³â À0 òà À (À593íì) ïî â³äíîøåííþ äî ñòàíäàðòó À593íì îö³-
íþþòü àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü åêñòðàêòó. Ñ³ëü FeSO4  
  7H2O ó ä³àïàçîí³ 100–1000 ìêÌ/ë âèêîðèñòîâóþòü ÿê ñòàí-

äàðò. Ðåçóëüòàò äîñë³äæåííÿ âèðàæàºòüñÿ ó ì³ë³ìîëÿõ åêâ³âàëåí-
ò³â çàë³çà íà 100 ã ìàñè ðå÷îâèíè çðàçêà (Benzie, Strain, 1996). 

Ìåòîä ç âèêîðèñòàííÿì N,N΄ -äèìåòèë-ï-ôåí³ëåíä³àì³íó 
(C8H12N2) (ÄÌÔÄ) ´ðóíòóºòüñÿ íà çäàòíîñò³ ö³º¿ ñïîëóêè ïåðå- 
òâîðþâàòèñü íà â³äíîñíî ñòàá³ëüíó ³ çàáàðâëåíó êàò³îíðàäèêàëü-

íó ôîðìó ( +ÄÌÔÄ


) çà íàÿâíîñò³ FeCl3  6H2O. Àíòèîêñèäàíòè 

ïðîïîðö³éíî ñâî¿é ê³ëüêîñò³ çíåáàðâëþþòü ðîç÷èí ç +ÄÌÔÄ


, 

â³ääàþ÷è àòîìè ã³äðîãåíó íà ¿õ â³äíîâëåííÿ. Ìåòîä çàñòîñîâóþòü 
äëÿ àíàë³çó ã³äðîô³ëüíèõ àíòèîêñèäàíòíèõ ñïîëóê (Fogliano 
et al., 1999; Sochor et al., 2010; Koksal et al., 2011). 

Äëÿ àíàë³çó ãîòóþòü ðîç÷èí 100 ìÌ ÄÌÔÄ (209 ìã ÄÌÔÄ ó 
10 ìë äèñòèëÿòó), ÿêèé âíîñÿòü ó ê³ëüêîñò³ 1 ìë â 0,1 Ì àöåòàò-
íèé áóôåð (ðÍ 5,25) îá’ºìîì 100 ìë. Äëÿ ôîðìóâàííÿ çàáàðâëå-

íîãî +ÄÌÔÄ


 äî ðîç÷èíó äîëèâàþòü 0,2 ìë 0,05 Ì ðîç÷èíó 
 

FeCl3  6H2O. Ïîãëèíàííÿ ïðèãîòîâàíî¿ ðåàêö³éíî¿ ñóì³ø³ áåç 
åêñòðàêòó îö³íþþòü ïðè  = 505 íì, òàêèì ÷èíîì ô³êñóþ÷è ìàê-
ñèìàëüíå çíà÷åííÿ. Åêñòðàêò îá’ºìîì 50 ìêë ââîäÿòü ó ðîç÷èí 
òà ³íêóáóþòü, ïåðåì³øóþ÷è çà òåìïåðàòóðè 25 Ñ ïðîäîâæ 10 õâ, 
ï³ñëÿ ÷îãî çíîâó âèì³ðþþòü ïîãëèíàííÿ çðàçêà. Ñòóï³íü çíåáàðâ- 
ëåííÿ ðîç÷èíó ç åêñòðàêòîì â³äîáðàæàº éîãî àíòèîêñèäàíòíó àê-
òèâí³ñòü. ßê ñòàíäàðò ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè òðîëîêñ, ÿêèé ë³-
í³éíî çìåíøóº ïîãëèíàííÿ ðîç÷èíó â ä³àïàçîí³ êîíöåíòðàö³é 
0,2–11,0 ìêã íà ïðîáó (Fogliano et al., 1999). 

Ìåòîä ç âèêîðèñòàííÿì ãåêñàö³àíîôåðàòó(²²²)êàë³þ 
(Ê3[Fe(CN)6]) áàçóºòüñÿ íà ïðÿìîìó â³äíîâëåíí³ àíòèîêñèäàíòà-
ìè Fe[(CN)6]3 äî Fe[(CN)6]2. Â ðåàêö³¿ ç â³ëüíèì Fe3+ Fe[(CN)6]2 

óòâîðþº êîìïëåêñ Fe4[Fe(CN)6]3, ÿêèé ìàº ñèí³é êîë³ð ³ ï³ê ïîã-

ëèíàííÿ ïðè  = 700 íì. Òàêèì ÷èíîì, ÷èì á³ëüøèì º ïîãëè- 
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íàííÿ ðîç÷èíó, òèì á³ëüøå éîãî â³äíîâíà çäàòí³ñòü (Koksal et al., 
2011; Khan et al., 2013; Gulcin, 2015). 

Äëÿ àíàë³çó ãîòóþòü 0,2 Ì íàòð³é-ôîñôàòíèé áóôåð (ðÍ 6,6) 
³ 1%-é ðîç÷èí Ê3[Fe(CN)6]. Ïî 1 ìë êîæíîãî ç ðîç÷èí³â âì³ùó-
þòü ó ïðîá³ðêó ³ äîáàâëÿþòü 0,75 ìë åêñòðàêòó. Ñóì³ø ³íêóáóþòü 

ïðîäîâæ 20 õâ çà 50 Ñ äî çàâåðøåííÿ ðåàêö³¿, ï³ñëÿ ÷îãî äîëè-
âàþòü 1 ìë 10%-¿ òðèõëîðîöòîâî¿ êèñëîòè. Çðàçêè öåíòðèôóãó-
þòü ïðè 3000 îá/õâ ïðîòÿãîì 10 õâ. Â³äáèðàþòü 1,8 ìë ñóïåðíà-
òàíòó ³ çì³øóþòü éîãî ç 1,8 ìë äèñòèëÿòó òà 0,25 ìë 0,1%-ãî 

FeCl3. Îïòè÷íå ïîãëèíàííÿ çðàçêà âèì³ðþþòü íà  = 700 íì 
ïðîòè êîíòðîëþ, â ÿêîìó åêñòðàêò çàì³íåíî íà â³äïîâ³äíèé 
îá’ºì äèñòèëÿòó. Ñòàíäàðòîì ó äîñë³ä³ ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè 

àñêîðá³íîâó êèñëîòó, òðîëîêñ, -òîêîôåðîë òà ³í. (Koksal et al., 
2011; Khan et al., 2013). 

11.3. Ôîñôîìîë³áäåíîâèé ìåòîä âèçíà÷åííÿ 
àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 

Ìåòîä îñíîâàíèé íà çäàòíîñò³ àíòèîêñèäàíòíèõ ìîëåêóë â³ä-
íîâëþâàòè Ìî6+ äî Ìî5+ ³ç íàñòóïíèì ôîðìóâàííÿì êîìïëåêñó 
çåëåíîãî êîëüîðó ôîñôàò/Ìî5+ çà êèñëîãî ðÍ. Ìåòîä çàñòîñîâó-
þòü äëÿ âèçíà÷åííÿ çàãàëüíî¿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ åêñò-
ðàêò³â, ÿê³ ìîæíà ãîòóâàòè ç âèêîðèñòàííÿì ð³çíîìàí³òíèõ ðîç-
÷èííèê³â: âîäè, ìåòàíîëó, åòàíîëó, ãåêñàíó, äèìåòèëñóëüôîêñèäó 
(Prieto et al., 1999; Torey, 2010). 

Äëÿ àíàë³çó ãîòóþòü ðåàãåíò, ÿêèé ì³ñòèòü 0,6 Ì ñóëüôàòíî¿ 
êèñëîòè, 28 ìÌ ôîñôàòó íàòð³þ òà 4 ìÌ ìîë³áäàòó àìîí³þ 
((NH4)2MoO4). Åêñòðàêò äî ðåàãåíòó äîáàâëÿþòü ó ñï³ââ³äíîøåíí³ 

1 : 10 (v/v), çàêðèâàþòü ïðîá³ðêó òà ³íêóáóþòü çà 95 Ñ ïðîäîâæ 

90 õâ. Ï³ñëÿ ³íêóáàö³¿ çðàçêè îõîëîäæóþòü äî 25 Ñ ³ âèì³ðþþòü 

ïîãëèíàííÿ ðîç÷èí³â íà  = 695 íì ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì, ùî 
çàì³ñòü åêñòðàêòó ì³ñòèòü â³äïîâ³äíèé îá’ºì ÷èñòîãî ðîç÷èííèêà 
òà ³íêóáóâàâñÿ ÿê ³ äîñë³äíèé çðàçîê. Çàãàëüíó àíòèîêñèäàíòíó 
çäàòí³ñòü åêñòðàêòó ìîæíà âèðàçèòè ó ì³êðîãðàìàõ åêâ³âàëåíò³â 

-òîêîôåðîëó äëÿ æèðîðîç÷èííèõ àíòèîêñèäàíò³â, àñêîðá³íîâî¿ 
êèñëîòè äëÿ âîäîðîç÷èííèõ àáî çà ôîðìóëîþ 

Çàãàëüíà àíòèîêñèäàíòíà àêòèâí³ñòü = [(À0 — À)/À0]  100 %, 

äå À0 – ïîãëèíàííÿ êîíòðîëüíîãî çðàçêà; À – ïîãëèíàííÿ äîñ-
ë³äíîãî çðàçêà (Prieto et al., 1999; Jan et al., 2013). 
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11.4. Âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 
ç âèêîðèñòàííÿì ÀÁÒÑ 

Â³äíîâëåííÿ àíòèîêñèäàíòàìè ñèíòåòè÷íîãî õðîìîôîðó ó âè-

ãëÿä³ êàò³îíðàäèêàëà ÀÁÒÑ

  äî ÀÁÒÑ ñóïðîâîäæóºòüñÿ çíåáàðâ-

ëåííÿì ðåàêö³éíîãî ðîç÷èíó. Ìåòîä äàº çìîãó âèçíà÷àòè âîäî-
ðîç÷èíí³ òà æèðîðîç÷èíí³ àíòèîêñèäàíòè: àñêîðá³íîâó êèñëîòó, 
òîêîôåðîëè, ôëàâîíî¿äè, àíòîö³àí³äèíè, êàðîòèíî¿äè òà ³í. ßê 
ðîç÷èííèê ÷àñò³øå âèêîðèñòîâóþòü åòàíîë àáî âîäó, à òðîëîêñ 
çàñòîñîâóþòü ÿê ñòàíäàðò. 

ÀÁÒÑ

  îòðèìóþòü ó ðåàêö³éí³é ñóì³ø³, ÿêà ì³ñòèòü 2,45 ìÌ 

K2S2O6(O2) ó 7 ìÌ ÀÁÒÑ, ï³ñëÿ òåìíîâî¿ ³íêóáàö³¿ çà ê³ìíàòíî¿ 

òåìïåðàòóðè ïðîäîâæ 12–16 ãîä (çáåð³ãàòè ÀÁÒÑ

  íåîáõ³äíî ó 

òåìðÿâ³ çà ê³ìíàòíî¿ òåìïåðàòóðè íå á³ëüø ÿê 2 äîáè àáî ïðè 

4 Ñ äî 7 ä³á). Ðîç÷èí ÀÁÒÑ ðîçáàâëÿþòü åòàíîëîì àáî ôîñôàò-

íî-ñîëüîâèì áóôåðîì äî çíà÷åííÿ ïîãëèíàííÿ ðîç÷èíó 0,7  
 0,02 ïðè  = 734 íì çà òåìïåðàòóðè 30 Ñ. Äî 1,9 ìë ðîçáàâëå-

íîãî ðîç÷èíó ÀÁÒÑ

  äîáàâëÿþòü 50 ìêë åêñòðàêòó òà îö³íþþòü 

ïîãëèíàííÿ ïðîáè ÷åðåç 6 õâ ï³ñëÿ çì³øóâàííÿ çà ò³º¿ ñàìî¿ òåì-
ïåðàòóðè. Â³äñîòêè â³äíîâëåíèõ êàò³îíðàäèêàë³â ðîçðàõîâóþòü çà 
ôîðìóëîþ 

Â³äíîâëåí³ ÀÁÒÑ

  = [(À0 — À)/À0]  100 %, 

äå À0 – ïîãëèíàííÿ çðàçêà äî âíåñåííÿ åêñòðàêòó; À – ïîãëè-
íàííÿ çðàçêà ï³ñëÿ ³íêóáàö³¿ ç åêñòðàêòîì. Ðîç÷èí òðîëîêñó êîí-
öåíòðàö³ºþ 0–15 ìêÌ, ïðèãîòîâàíèé ó åòàíîë³ àáî ôîñôàòíî-
ñîëüîâîìó áóôåðíîìó ðîç÷èí³ (ðÍ 7,4), âèêîðèñòîâóþòü ÿê ñòàí-
äàðò. Ðåçóëüòàò âèðàæàºòüñÿ ó ì³êðîìîëÿõ òðîëîêñó â 1 ã ìàñè 
ñóõî¿ ðå÷îâèíè ðîñëèííîãî ìàòåð³àëó (Re et al., 1999; Li et al., 
2008; Zheleva-Dimitrova et al., 2010). 

11.5. Âèçíà÷åííÿ çàãàëüíîãî âì³ñòó ôåíîë³â 

Ìåòîä Ôîë³íà–×îêàëüòåó, ÿêèé òàêîæ íàçèâàþòü ìåòîäîì 
åêâ³âàëåíòíîñò³ äî ãàëîâî¿ êèñëîòè, âèêîðèñòîâóþòü äëÿ êîëîðè-
ìåòðè÷íîãî âèçíà÷åííÿ ôåíîëüíèõ ³ ïîë³ôåíîëüíèõ àíòèîêñèäàí- 
ò³â. Ðåàêòèâ Ôîë³íà–×îêàëüòåó ì³ñòèòü êîìïëåêñè ôîñôîðíîìî-
ë³áäåíîâî¿ (H3PMo12O40) òà ôîñôîðíîâîëüôðàìîâî¿ êèñëîò 
(H2PW12O40), ÿê³ óòâîðþþòü ó ëóæíîìó ñåðåäîâèù³ çà íàÿâíîñò³ 
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àíòèîêñèäàíò³â õðîìîôîðè áëàêèòíîãî êîëüîðó: îêñèäè âîëü- 
ôðàìó (W8O23) ³ ìîë³áäåíó (Mo8O23). Ìåòîä íå º ñïåöèô³÷íèì 
äëÿ âèçíà÷åííÿ ëèøå ôåíîë³â, à é çàãàëüíî¿ àíòèîêñèäàíòíî¿ 
àêòèâíîñò³ çðàçêà ³ ðåàãóº ç ò³îëàìè, â³òàì³íàìè, íóêëåîòèäíîþ 
îñíîâîþ ãóàí³íîì ³ äåÿêèìè ³íøèìè í³òðîãåíâì³ñíèìè ñïîëóêà-
ìè (Singleton et al., 1999). 

Ìåòàíîëüíèé åêñòðàêò (1 ìã/ìë) îá’ºìîì 200 ìêë çì³øóþòü 
³ç 1 ìë ðåàêòèâó Ôîë³íà–×îêàëüòåó, çàçäàëåã³äü ðîçáàâëåíîãî 
äèñòèëÿòîì ó ñï³ââ³äíîøåíí³ 1 : 10 (v/v). ×åðåç 4 õâ äî ðîç÷èíó 
äîëèâàþòü 800 ìêë Na2CO3 (75 ã/ë). ²íêóáàö³ÿ çðàçê³â òðèâàº 
2 ãîä çà ê³ìíàòíî¿ òåìïåðàòóðè, ï³ñëÿ ÷îãî âèì³ðþþòü ïîãëèíàí-

íÿ ðîç÷èíó ïðè  = 765 íì. Ãàëîâó êèñëîòó âèêîðèñòîâóþòü äëÿ 
ïîáóäîâè êàë³áðóâàëüíîãî ãðàô³êà (0–500 ìã/ë). Êîíöåíòðàö³ÿ 
ôåíîëüíèõ ñïîëóê âèðàæàºòüñÿ ó ì³êðîãðàìàõ åêâ³âàëåíò³â ãàëî-
âî¿ êèñëîòè íà 1 ìã åêñòðàêòó ³ ìîæå áóòè ðîçðàõîâàíà çà â³äíî-
øåííÿì âçÿòîãî ³ç êàë³áðóâàëüíîãî ãðàô³êà åêâ³âàëåíòó êîíöåíò-
ðàö³¿ ãàëîâî¿ êèñëîòè (ìêã) äî ìàñò ñóõî¿ ðå÷îâèíè åêñòðàêòó 
(ìã) (Li et al., 2008; Tory et al., 2010). 

11.6. Êñàíòèíîêñèäàçíå äîñë³äæåííÿ 
àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 

Êñàíòèíîêñèäàçà (XO; EC 1.17.3.2) – ìîë³áäåíâì³ñíà îêñè-
äîðåäóêòàçà, ÿêà êàòàë³çóº îêèñíåííÿ ã³ïîêñàíòèíó â êñàíòèí ³ 
êñàíòèíó – â ñå÷îâó êèñëîòó, ïðè öüîìó àêöåïòîðîì åëåêòðîí³â 
º Î2. Êàòàë³òè÷íà ðåàêö³ÿ ñóïðîâîäæóºòüñÿ óòâîðåííÿì ñóïåðîê-

ñèäíîãî ðàäèêàëà ( -
2O


) òà ã³äðîãåí ïåðîêñèäó (Í2Î2), çíåøêî-

äæåííÿ ÿêèõ àíòèîêñèäàíòàìè ³íã³áóº àêòèâí³ñòü êñàíòèíîêñè-
äàçè. 

Àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü åêñòðàêòó âèçíà÷àþòü çà ñòóïå-
íåì ³íã³áóâàííÿ êñàíòèíîêñèäàçè ³, ÿê íàñë³äîê, çíèæåíí³ ê³ëü-
êîñò³ óòâîðåíî¿ ñå÷îâî¿ êèñëîòè. Ãîòóþòü ðîç÷èí êñàíòèíó 
(C5H4N4O2) êîíöåíòðàö³ºþ 150 ìÌ ó ôîñôàòíîìó áóôåð³ (ðÍ 
7,5). Êñàíòèíîêñèäàçó ðîç÷èíÿþòü ó õîëîäíîìó 50 ìÌ êàë³é-
ôîñôàòíîìó áóôåð³ (ðÍ 7,5) äî êîíöåíòðàö³¿ 0,01 óì. îä/ìë. 
Ïðîáó äëÿ àíàë³çó ãîòóþòü çì³øóâàííÿì 1 ìë åêñòðàêòó, 2,9 ìë 
ôîñôàòíîãî áóôåðà (ðÍ 7,5) òà 2 ìë ðîç÷èíó êñàíòèíó ³ âèòðè-

ìóþòü çà òåìïåðàòóðè 25 Ñ ïðîäîâæ 15 õâ. Äëÿ ³í³ö³àö³¿ ðåàêö³¿ 
ó ñóì³ø âíîñÿòü 0,1 ìë ðîç÷èíó êñàíòèíîêñèäàçè ³ çíîâ ³íêóáó-
þòü çà ò³º¿ ñàìî¿ òåìïåðàòóðè ïðîòÿãîì 30 õâ. Ðåàêö³þ çóïèíÿþòü 
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äîáàâëÿííÿì 1 í ÍCl òà âèì³ðþþòü ïîãëèíàííÿ ðîç÷èíó çà 

 = 290 íì. Àëîïóðèíîë º íåîêèñíþâàíèì àíàëîãîì ã³ïîêñàíòè-
íó, ³íã³á³òîðîì êñàíòèíîêñèäàçè, òîìó âèêîðèñòîâóºòüñÿ ÿê ïî-
çèòèâíèé êîíòðîëü. Äëÿ õîëîñòî¿ ïðîáè ðîç÷èí åíçèìó äîáàâëÿ-
þòü ï³ñëÿ âíåñåííÿ 1 í ÍCl. Àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü ðîç÷èíó 
âèðàæàþòü ó â³äñîòêó ³íã³áîâàíî¿ êñàíòèíîêñèäàçè, â³äïîâ³äíî äî 
ôîðìóëè 

²íã³áóâàííÿ êñàíòèíîêñèäàçè = (À-Á) — (Â-Ã)/(Â-Ã)  10 %, 

äå À – âì³ñò åíçèìó áåç åêñòðàêòó; Á – êîíòðîëü À áåç åêñòðàê-
òó òà åíçèìó; Â – âì³ñò åêñòðàêòó ç åíçèìîì; Ã – âì³ñò åêñòðàê-
òó áåç åíçèìó (Marcocci et al., 1994; Tory et al., 2010; Nessa, Khan, 
2014). 

11.7. Ìåòîä âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ 
ç âèêîðèñòàííÿì ïåðîêñèäó õðîìó 

Ïåðîêñèä õðîìó (CrO5) º ñèëüíèì îêñèäàíòîì òåìíî-ñèíüîãî 
êîëüîðó ³ ïðîäóêòîì ðåàêö³¿ 

(NH4)2Cr2O7 + 4H2O2 + 2H+  2Cr(O2)2  H2O + ñ³ëü àìîí³þ. 

Êèñëå ñåðåäîâèùå äëÿ ïðîâåäåííÿ ðåàêö³¿ ñòâîðþþòü êèñëî-
òàìè H2SO4 òà HClO4 – ôîðìóþòüñÿ ñîë³ àìîí³þ ñóëüôàòó òà 
ïåðõëîðàòó â³äïîâ³äíî. Ïðè çì³øóâàíí³ ïðîäóêò³â ðåàêö³¿ ç îðãà-
í³÷íèìè ðîç÷èííèêàìè – ³çîàì³ëîâèì ñïèðòîì ³ ïðîï³ëåíêàðáî- 
íàòîì – CrO5 ðîç÷èíÿºòüñÿ â îðãàí³÷í³é ôàç³ äèôàçíîãî ðîç÷è-
íó, à âîäíà ôàçà ì³ñòèòü ðåàãåíòè. Àíòèîêñèäàíòè, ÿê³ âíîñÿòü â 
îðãàí³÷íó ôàçó, çàòðèìóþòü ôîðìóâàííÿ ñèíüîãî CrO5. Çà ñòóïå-
íåì ³íã³áóâàííÿ çàáàðâëåííÿ îðãàí³÷íî¿ ôàçè ðîáëÿòü âèñíîâîê 
ïðî àíòèîêñèäàíòíó àêòèâí³ñòü åêñòðàêòó (Sochor et al., 2010). 

Ïðîáà äëÿ âèì³ðþâàííÿ ì³ñòèòü 1,2 ìë îðãàí³÷íîãî ðîç÷èí-
íèêà, 0,4 ìë 0,02 Ì àìîí³þ äèõðîìàòó ((NH4)2Cr2O7), 0,4 ìë 
0,025 Ì ðîç÷èíó H2SO4 ³ 0,02 ìë åêñòðàêòó. Äîâæèíó õâèë³ ó ñïåêò- 

ðîôîòîìåòð³ âñòàíîâëþþòü  = 569 íì çà óìîâè âèêîðèñòàííÿ 

³çîàì³ëîâîãî ñïèðòó ÿê îðãàí³÷íîãî ðîç÷èííèêà ³  = 566 íì äëÿ 

ïðîï³ëåíêàðáîíàòó. Âèì³ðþâàííÿ ïðîâîäÿòü çà òåìïåðàòóðè 37 Ñ 
ç ³íêóáàö³ºþ çðàçê³â óïðîäîâæ 3 õâ. Ïîãëèíàííÿ ðîç÷èíó ïðîáè 
îö³íþþòü ñïî÷àòêó áåç Í2Î2, ïåðåä äðóãèì âèì³ðþâàííÿì ó ðîç-

÷èí âíîñÿòü 0,02 ìë 1,6 Ì Í2Î2 ³ çëåãêà éîãî ïåðåì³øóþòü (À). 
Õîëîñòà ïðîáà (À0) ì³ñòèòü 0,02 ìë îðãàí³÷íîãî ðîç÷èííèêà çà-

ì³ñòü Í2Î2. ßê ñòàíäàðò âèêîðèñòîâóþòü 0,1 Ì ðîç÷èí -òîêîôå- 
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ðîëó, ÿêèé òàêîæ äîáàâëÿþòü îá’ºìîì 0,02 ìë (Àñò). Àíòèîêñè- 
äàíòíó àêòèâí³ñòü åêñòðàêòó îö³íþþòü â³äíîñíî ðîç÷èíó ñòàíäàð- 
òó â ìîëÿõ íà 1 ë çà ôîðìóëîþ 

[-Òîêîôåðîë]  (À0 — À)/(À0 — Àñò), 

äå [-òîêîôåðîë] – êîíöåíòðàö³ÿ -òîêîôåðîëó (ìîëü/ë), ùî 

â³äïîâ³äàº çíà÷åííþ ïîãëèíàííÿ ïðîáè Àñò; À0 – ð³çíèöÿ ó ïî-

ãëèíàíí³ õîëîñòî¿ ïðîáè äî òà ï³ñëÿ âíåñåííÿ ðîç÷èííèêà; À – 
ð³çíèöÿ ó ïîãëèíàíí³ ïðîáè ç åêñòðàêòîì äî òà ï³ñëÿ âíåñåííÿ 

Í2Î2; Àñò – ð³çíèöÿ ó ïîãëèíàíí³ ïðîáè ç³ ñòàíäàðòîì äî òà ï³ñ- 
ëÿ âíåñåííÿ Í2Î2 (Charalampidis et al., 2009). 

11.8. Àêòèâí³ñòü àñêîðáàòïåðîêñèäàçè 

Àêòèâí³ñòü àñêîðáàòïåðîêñèäàçè (APX; EC 1.11.1.11) âèì³- 
ðþºòüñÿ çà çìåíøåííÿì ïîãëèíàííÿ ðåàêö³éíî¿ ñóì³ø³ ïðè 

 = 290 íì ( = 2,80 Ì/ñì), ÿê îïèñàíî Y. Nakano ³ K. Asada 
(1981). Ðåàêö³éíà ñóì³ø ì³ñòèòü 50 ìÌ ôîñôàòíîãî áóôåðà (ðÍ 
7,0), 0,5 ìÌ àñêîðáàòó, 0,1 ìÌ H2O2 òà 0,1 ìÌ NaÅÄÒÀ. Ðåàê-
ö³þ ðîçïî÷èíàþòü äîáàâëÿííÿì åêñòðàêòó (åíçèìó) àáî H2O2 äî 
ðîç÷èíó ³ ÷åðåç 10–30 ñ ðåºñòðóþòü çìåíøåííÿ éîãî ïîãëèíàí-
íÿ. Âàðòî âðàõîâóâàòè íåâåëèêå, íåôåðìåíòàòèâíå îêèñíåííÿ 
àñêîðáàòó H2O2. 

11.9. Êàòàëàçà 

Îñíîâíîþ ôóíêö³ºþ êàòàëàçè (CAT; EC 1.11.1.6) º ðîçùåï-
ëåííÿ ìîëåêóë H2O2 íà H2O òà O2. 

Çà ìåòîäîì Í. Aebi (1984), àêòèâí³ñòü êàòàëàçè âèì³ðþþòü ïî 

â³äíîâëåííþ H2O2 ( = 39,4 ìÌ/ñì) ïðè  = 240 íì. Ðåàêö³ÿ ïî-
÷èíàºòüñÿ ç âíåñåííÿ 30 ìÌ ðîç÷èíó H2O2 â 50 ìÌ ôîñôàòíîìó 
áóôåð³ (ðÍ 7,0) ó åêñòðàêò ç êàòàëàçîþ (2 ìë) ó ê³ëüêîñò³ 1 ìë. 

Ïðîâîäèòè àíàë³ç ðåêîìåíäóþòü çà òåìïåðàòóðè 20 Ñ, õî÷à ðåàê- 

ö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ â ä³àïàçîí³ 0–37 Ñ. Ì³ðîþ àêòèâíîñò³ åíçèìó º 

ð³çíèöÿ â ïîãëèíàíí³ (A240) çà îäèíèöþ ÷àñó. Äëÿ óíèêíåííÿ 
³íàêòèâàö³¿ åíçèìó ï³ä ÷àñ àíàë³çó, çàçâè÷àé 30 ñ, àáî óòâîðåííÿ 
áóëüáàøîê â êþâåò³ ÷åðåç âèâ³ëüíåííÿ O2 òðåáà âèêîðèñòîâóâàòè 
ïîð³âíÿíî íèçüêó êîíöåíòðàö³þ H2O2 (10 ìÌ). 
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11.10. Àêòèâí³ñòü ñóïåðîêñèääèñìóòàçè  

Ñóïåðîêñèääèñìóòàçà (ÑÎÄ; SOD; EC 1.15.1.1) çä³éñíþº ïå-

ðåòâîðåííÿ âèñîêîðåàêòèâíèõ 2O  íà ìåíø øê³äëèâ³ Í2Î2 òà Î2. 

Ìåòîä âèçíà÷åííÿ àêòèâíîñò³ öüîãî åíçèìó çà Ñ. Beauchamp ³ 
J. Fridovich (1971) îñíîâàíèé íà â³äíîâëåíí³ áåçáàðâíî¿ òåòðàçî-
ë³ºâî¿ ñîë³ ñóïåðîêñèäíèìè àí³îíðàäèêàëàìè, ïðè ÿêîìó â³äáó-
âàºòüñÿ ¿õ ïåðåòâîðåííÿ íà çàáàðâëåí³ ñïîëóêè (ôîðìàçàíè). Çã³-
äíî ç ìåòîäîì, ÿê ñóáñòðàò âèêîðèñòîâóþòü ï-í³òðîòåòðàçîë³é 
ñèí³é (ÍÒÑ), ÿêèé ðåàãóº ç ñóïåðîêñèäíèìè àí³îíàìè çà íàÿâ-
íîñò³ ìåò³îí³íó ÿê äîíîðà åëåêòðîí³â ç íàñòóïíèì ôîðìóâàííÿì 
ôàðìàçàíó – êîìïëåêñó ñèíüîãî êîëüîðó. Àêòèâí³ñòü ÑÎÄ ó çðàç- 
êó âèçíà÷àºòüñÿ ñòóïåíåì â³äíîâëåííÿ ñóïåðîêñèäíèõ àí³îí³â, 
óòâîðåíèõ çà ä³¿ ñâ³òëà íà ðèáîôëàâ³í, ÿêèé äîáàâëÿþòü äî ðåàê-

ö³éíî¿ ñóì³ø³. Îòæå, çìåíøåííÿ ê³ëüêîñò³ 2O  çà ä³¿ åíçèìó îñëà-

áëþº çàáàðâëåííÿ ðîç÷èíó, ÿêå ³ â³äîáðàæàº ôåðìåíòàòèâíó àê-
òèâí³ñòü. 

²íêóáàö³éíå ñåðåäîâèùå äëÿ âèçíà÷åííÿ àêòèâíîñò³ ÑÎÄ 
ì³ñòèòü 50 ìÌ ôîñôàòíîãî áóôåðà (ðÍ 7,8), 172 ìêÌ ÍÑÒ, 
210 ìêÌ L-ìåò³îí³íó, 24 ìêÌ ðèáîôëàâ³íó, 0,1 % òðèòîíó Õ-100 
³ 500 ìêë ôåðìåíòíîãî ïðåïàðàòó. Çàãàëüíèé îá’ºì ³íêóáàö³éíî-
ãî ñåðåäîâèùà ñòàíîâèòü 1 ìë. Ïðîáè ³íêóáóþòü ïðîòÿãîì 30 õâ 
ïðè îñâ³òëåíí³ ôëóîðåñöåíòíèìè ëàìïàìè. Ïîñò³éíèé ñâ³òëîâèé 
ðåæèì º âàæëèâîþ óìîâîþ ïåðåá³ãó ðåàêö³¿, îñê³ëüêè ê³ëüê³ñòü 

2O , ùî óòâîðþþòüñÿ ïðè îïðîì³íåíí³ ðèáîôëàâ³íó, ìîæå çíà÷-

íî çì³íþâàòèñÿ ïðè âàð³àö³¿ îñâ³òëåíîñò³ (Beyer, Fridovich, 1987). 

Ï³ñëÿ ³íêóáàö³¿ âèì³ðþþòü îïòè÷íó ãóñòèíó çðàçê³â íà  = 
= 560 íì. Àêòèâí³ñòü ÑÎÄ âèðàæàþòü â óìîâíèõ îäèíèöÿõ íà 
1 ìã á³ëêà çà 30 õâ. 

11.11. Ãëóòàò³îíðåäóêòàçà  

Ãëóòàò³îíðåäóêòàçà (GR; EC 1.6.4.2) º ôëàâîïðîòå¿íîì ³ êàòà-
ë³çóº ÍÀÄÔÍ-çàëåæíå â³äíîâëåííÿ äèñóëüô³äó ãëóòàò³îíó äî 
ãëóòàò³îíó. Åíçèì ìàº âàæëèâå çíà÷åííÿ äëÿ ï³äòðèìàííÿ ð³âíÿ 
ãëóòàò³îíó – â³äíîâíèêà â îêèñíî-â³äíîâíèõ ïðîöåñàõ êë³òèíè. 
Ïðèíöèï ìåòîäó, îïèñàíîãî J. Carlberg ³ B. Mannervik (1985), 
ïîëÿãàº â ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íîìó âèçíà÷åíí³ ñòóïåíÿ îêèñíåí- 
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íÿ ÍÀÄÔÍ íà  = 340 íì ( = 6,22 ìÌ/ñì) ïðè 30 Ñ. Ðåàêö³éíå 
ñåðåäîâèùå îá’ºìîì 1 ìë ì³ñòèòü 1 ìÌ äèñóëüô³äó ãëóòàò³îíó, 
0,1 ìÌ ÍÀÄÔÍ, 0,5 ìÌ NaÅÄÒÀ, 0,1 Ì ôîñôàòíîãî áóôåðà 
(ðÍ 7,6) òà åêñòðàêò ç åíçèìîì. Ðåàêö³ÿ ³í³ö³þºòüñÿ âíåñåííÿì 
åíçèìó â ðåàêö³éíó ñóì³ø. Àêòèâí³ñòü ãëóòàò³îíðåäóêòàçè âèçíà-
÷àºòüñÿ ÿê ê³ëüê³ñòü åíçèìó, ÿêà êàòàë³çóº â³äíîâëåííÿ 1 ìêÌ 
ÍÀÄÔÍ çà 1 õâ òà âèðàæàºòüñÿ â îäèíèöÿõ íà 1 ìã á³ëêà. 

11.12. Àêòèâí³ñòü ãâàÿêîëïåðîêñèäàçè 

Àêòèâí³ñòü ãâàÿêîëïåðîêñèäàçè (GPOX; ÅÑ 1.11.1.7) â³äîáðà-
æàº çàãàëüíó ïåðîêñèäàçíó àêòèâí³ñòü. ßê äîíîð åëåêòðîí³â âè-
êîðèñòîâóþòü ãâàÿêîë, à Í2Î2 º àêöåïòîðîì. Çã³äíî ç ìåòîäè- 
êîþ, îïèñàíîþ Ñ. Lin ³ Ñ. Kao (1999), ðåàêö³éíà ñóì³ø ì³ñòèòü 
50 ìÌ ôîñôàòíîãî áóôåðà (ðÍ 5,8), 7,2 ìÌ ãâàÿêîëó, 11,8 ìÌ 
Í2Î2, 0,1 ìë åêñòðàêòó åíçèìó òà ìàº îá’ºì 3 ìë. Ðåàêö³ÿ ³í³ö³þ-
ºòüñÿ âíåñåííÿì Í2Î2 òà àíàë³çóºòüñÿ ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íî ç³ 
çðîñòàííÿì ïîãëèíàííÿ óòâîðþâàíîãî ó ñóì³ø³ òåòðàãâàÿêîëó 

ïðè  = 470 íì ( = 26,6 ìÌ/ñì) çà òåìïåðàòóðè 25 Ñ. Àêòèâ-
í³ñòü ãâàÿêîëïåðîêñèäàçè âèðàæàºòüñÿ ó ì³êðîìîëÿõ óòâîðåíîãî 
òåòðàãâàÿêîëó çà 1 õâ. 

11.13. Ð³âåíü ïåðîêñèäíîãî îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â 

Ïåðîêñèäíå îêèñíåííÿ ë³ï³ä³â (ÏÎË) º îêèñíîþ äåãðàäàö³ºþ 
ë³ï³ä³â, ïåðåâàæíî ï³ä ä³ºþ â³ëüíèõ ðàäèêàë³â. Óøêîäæåííþ 
íàéá³ëüøå ï³äëÿãàþòü ÏÆÊ ÷åðåç íàÿâí³ñòü îñîáëèâî ðåàêòèâ-
íèõ àòîì³â âîäíþ ì³æ ñóñ³äí³ìè ïîäâ³éíèìè çâ’ÿçêàìè (Ñ=Ñ). 
Íåñò³éê³ ïåðâèíí³ ïðîäóêòè ÏÎË øâèäêî ðóéíóþòüñÿ ç óòâî-
ðåííÿì âòîðèííèõ ïðîäóêò³â, ñåðåä ÿêèõ º ìàëîíîâèé ä³àëüäåã³ä 
(ÌÄÀ). Àíàë³ç ñïîëóê, ÿê³ âñòóïàþòü ó ðåàêö³þ ç ò³îáàðá³òóðî-
âîþ êèñëîòîþ (ÒÁÊÀÑ) (àíãë. TBARS – thiobarbituric acid reac-
tive substances) º íàéâ³äîì³øèì ñïîñîáîì ê³ëüê³ñíîãî âèçíà÷åííÿ 
ÌÄÀ. Àíàë³ç ´ðóíòóºòüñÿ íà çäàòíîñò³ ÌÄÀ òà äåÿêèõ ³íøèõ 
ïðîäóêò³â ÏÎË âñòóïàòè â ðåàêö³þ ç ÒÁÊÀÑ (2-ò³îêñîäèã³äðî-
ï³ðèì³äèí-4,6(1H,5H)-ä³îí) òà óòâîðþâàòè ôëóîðåñöåíòíèé ïðî-
äóêò ÷åðâîíîãî êîëüîðó. Ð³âåíü ÏÎË õàðàêòåðèçóºòüñÿ íàêîïè-
÷åííÿì ìîëåêóë ÌÄÀ, õî÷à ³ íå º ºäèíèì äæåðåëîì ôîðìóâàííÿ 
öèõ ìîëåêóë, áî ³ ÌÄÀ íå ºäèíèé ïðîäóêò ÏÎË. Äàí³ âåëèêîãî 
îáñÿãó íàóêîâî¿ ë³òåðàòóðè ùîäî ÌÄÀ, ðåàêòèâíîñò³ ÒÁÊÀÑ òà 
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îêèñí³é äåãðàäàö³¿ ë³ï³ä³â çàñâ³ä÷óþòü, ùî âèçíà÷åííÿ ÌÄÀ òà 
àíàë³ç ÒÁÊÀÑ ìîæóòü äàòè ëèøå îáìåæåíó òà, ïåâíèì ÷èíîì, 
åìï³ðè÷íó îö³íêó ñêëàäíîãî ïðîöåñó ÏÎË. Òàêèì ÷èíîì, äëÿ 
îòðèìàííÿ òî÷í³øîãî ðåçóëüòàòó ìåòîä ÒÁÊÀÑ ðåêîìåíäóþòü 
äîïîâíþâàòè ³íøèìè àíàë³çàìè ÏÎË. 

Àíàë³ç ÒÁÊÀÑ ïðîâîäÿòü ç âèêîðèñòàííÿì 0,25%-ãî ðîç÷èíó 
ÒÁÊ ó 10%-é òðèõëîðîöòîâ³é êèñëîò³. Ðîç÷èíîì åêñòðàãóþòü ãî-
ìîãåí³çîâàíèé ðîñëèííèé ìàòåð³àë, ï³ñëÿ ÷îãî åêñòðàêò ñïî÷àòêó 

òðèìàþòü çà òåìïåðàòóðè 95 Ñ ïðîòÿãîì 30 õâ, à ïîò³ì øâèäêî 
îõîëîäæóþòü íà ëüîäÿí³é áàí³. Îõîëîäæåíèé åêñòðàêò öåíòðèôó-
ãóþòü çà 10 000 îá/õâ 10 õâ òà âèì³ðþþòü ïîãëèíàííÿ ñóïåðíàòàí- 

òó ïðè  = 532 íì ( = 155 ìÌ/ñì). Íåñïåöèô³÷íó ìóòí³ñòü êî-
ðåêòóþòü âèðàõóâàííÿì çíà÷åíü îïòè÷íî¿ ãóñòèíè ïðè 600 íì. 
Ð³âåíü ÏÎË âèðàæàþòü ó ì³êðîìîëÿõ íà 1 ã ðîñëèííî¿ ðå÷îâèíè. 

Îòæå, íà ñüîãîäí³ íå ³ñíóº ìåòîäó, ÿêèé áè íàäàâàâ ³íôîðìà-
ö³þ ïðî ñòàí ³ âçàºìîä³þ ñêëàäíèõ ñèñòåì, â ÿêèõ óòâîðþþòüñÿ 
òà âñòóïàþòü ó ðåàêö³¿ àíòèîêñèäàíòè, ÿê ³ òåðì³íó, ÿêèé áè âè-
çíà÷àâ àíòèîêñèäàíòí³ âëàñòèâîñò³ ñïîëóêè. Íå ³ñíóº óí³âåðñàëü-
íîãî ìåòîäó âèçíà÷åííÿ àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³, àëå êîæåí 
ìåòîä ìàº ñâî¿ îñîáëèâîñò³, ÷åðåç ùî ÷àñòî íàâ³òü ïîð³âíþâàòè 
ðåçóëüòàòè, îòðèìàí³ ð³çíèìè ìåòîäàìè, îá’ºêòèâíî íåìîæëèâî. 
Ç óðàõóâàííÿì âëàñíèõ ö³ëåé òà ìîæëèâîñòåé äëÿ îö³íþâàííÿ 
àíòèîêñèäàíòíî¿ àêòèâíîñò³ äîñë³äíèêè âèêîðèñòîâóþòü ãîòîâèé 
ìåòîä, ìîäèô³êóþòü ³ñíóþ÷èé, ñòâîðþþòü íîâèé àáî âèáèðàþòü 
êîìïëåêñ ð³çíèõ ìåòîä³â. 
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ÀÁÒÑ – 2,2-àç³íîäè(3-åòèëáåíçò³àçîë³í-6-ñóëüôîí³ºâî¿ êèñëîòè) 
ä³àìîí³ºâà ñ³ëü 

ÀÁÒÑ
æ – ðàäèêàë 2,2-àçèíîäè(3-åòèëáåíçîò³àçîë³í-6-ñóëüôîíîâî¿ 

êèñëîòè) 
ÀÄÔ – àäåíîçèíäèôîñôàò 
ÀÒÔ – àäåíîçèíòðèôîñôàò 
ÀÔÊ – àêòèâí³ ôîðìè êèñíþ 
ÂÆÊ – â³ëüí³ æèðí³ êèñëîòè 
Ã-áëîêè – áëîêè -L-ãóëóðîíàòó ó ñêëàä³ àëüã³íàò³â 
ÃÃÄÔ – ãåðàí³ëãåðàí³ëäèôîñôàò 
ÃÄÔ – ãóàíîçèíäèôîñôàò 
ÃÌÏ – ÃÄÔ-ìàíîçàï³ðîôîñôîðèëàçà 
ÃÒÔ – ãóàíîçèíòðèôîñôàò 
ÃÔÏÄ – 4-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îêñèãåíàçà 
ÃÔÒ – ãîìîãåíòèçèíîâà ô³òèëòðàíñôåðàçà 
ÄÃÊ – äîêîçàãåêñàíîâà êèñëîòà 
ÄÌÀÏÔ – äèìåòèëàë³ëï³ðîôîñôàò 
ÄÌÁÕ – 2,3-äèìåòèë-5-ô³òèë-1,4-áåíçîõ³íîí 
ÄÌÔÄ – N,N-äèìåòèë-ï-ôåí³ëåíäèàì³í 

ÄÌÔÄ
æ – N,N-äèìåòèë-ï-ôåí³ëåíä³àì³íîâèé ðàäèêàë 

ÄÍÊ – äåçîêñèðèáîíóêëå¿íîâà êèñëîòà 
ÄÔÏÃ – 2,2-äèôåí³ë-1-ï³êðèëã³äðàçèë 

ÄÔÏÃ
æ
 – 2,2-äèôåí³ë-1-ï³êðèëã³äðàçèëüíèé ðàäèêàë 

ÅÏÊ – åéêîçàïåíòàºâà êèñëîòà 
ÅÏÐ – åëåêòðîííèé ïàðàìàãí³òíèé ðåçîíàíñ 
ÅÏÑ – åêçîïîë³ñàõàðèäè 
²Î – ³íòåðíàö³îíàëüíà îäèíèöÿ 
²ÏÏ – ³çîïåíòåí³ëï³ðîôîñôàò 
êÄÍÊ – êîìïëåìåíòàðíà ÄÍÊ 
ÊÊÌ – êàðáîíêîíöåíòðóâàëüíèé ìåõàí³çì 
ÊÌ – êîíñòàíòà Ì³õàåë³ñà 
Ì-áëîêè – áëîêè -D-ìàíóðîíàòó ó ñêëàä³ àëüã³íàò³â 
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ÌÂÀ – àöåòàò/ìåâàëîíàòíèé øëÿõ óòâîðåííÿ áëîê³â Ñ5 êàðîòè-
íî¿ä³â 

ÌÃÃÁ – 2-ìåòèë-6-ãåðàí³ëãåðàí³ë áåíçîõ³íîí 
ÌÅÔ – ìåòèëåðèòðèòîë-4-ôîñôàòíèé øëÿõ óòâîðåííÿ áëîê³â Ñ5 

êàðîòèíî¿ä³â 
ìÐÍÊ – ìàòðè÷íà ðèáîíóêëå¿íîâà êèñëîòà 
ÌÔÁÕ – 2-ìåòèë-6-ô³òèë-1,4-áåíçîõ³íîí 
ÍÀÄ+ – í³êîòèíàì³äàäåí³íäèíóêëåîòèä îêèñíåíèé 
ÍÀÄÍ – í³êîòèíàì³äàäåí³íäèíóêëåîòèä â³äíîâëåíèé 
ÍÀÄÔÍ – í³êîòèíàì³äàäåí³íäèíóêëåîòèä ôîñôàò 
ÍÀÄ(Ô)Í – í³êîòèíàì³äàäåí³íäèíóêëåîòèä â³äíîâëåíèé, àáî 

í³êîòèíàì³äàäåí³íäèíóêëåîòèä ôîñôàò â³äíîâëåíèé 
ÏÄÊ – ï³ðóâàòäåêàðáîêñèëàçà 
ÏÍÆÊ – ïîë³íåíàñè÷åí³ æèðí³ êèñëîòè 
ÏÔË – ï³ðóâàò-ôîðì³àò ë³àçà 
ÏÔÎ – ï³ðóâàòôåðèäîêñèíîêñèäîðåäóêòàçà 
ÏÔÐ – ï³ðóâàòôåðèäîêñèíðåäóêòàçà 
Ïõ – ïóë ïëàñòîõ³íîí³â 
Ñ4 – øëÿõ ôîòîñèíòåçó 
ÑÇÊ – ñâ³òëîçáèðàëüíèé êîìïëåêñ 
ÒÀÃ – òðèàöèëãë³öåðîëè 
ÒÖ – òîêîôåðîëöèêëàçà 
ÓÄÔ – óðàöèëäèôîñôàò 
ÓÔ – óëüòðàô³îëåòîâèé 
Ôä – ôåðèäîêñèí 
ÔäÐ – ôåðèäîêñèíðåäóêòàçà 
ÔÄÔ – ô³òèëäèôîñôàò 
ÔÌ² – ôîñôîìàíîçî³çîìåðàçà 
ÔÌÍ – ôëàâ³í ìîíîíóêëåîòèä 

Ôí – íåîðãàí³÷íèé çàëèøîê ôîñôîðíî¿ êèñëîòè  2

4PO   

ÔÑ – ôîòîñèñòåìà 
ÔÑ I – ïåðøà ôîòîñèñòåìà 
ÔÑ II – äðóãà ôîòîñèñòåìà 
ÔÔ – ï³ðîôîñôàò-àí³îí 
ÖÒÅ – öèêë³÷íå òðàíñïîðòóâàííÿ åëåêòðîí³â 
ÀÎÕ – àëüòåðíàòèâíà îêñèäàçà ì³òîõîíäð³é 
ÑîÀ – êîôåðìåíò À 
DCMU – (3,4-äèõëîðôåí³ë)-1,1-äèìåòèëñå÷îâèíà, ñèíòåòè÷íèé 

ãåðá³öèä, ³íã³á³òîð ôîòîñèíòåçó 
ENDOR – åëåêòðîííèé ÿäåðíèé ïîäâ³éíèé ðåçîíàíñ 
FAME – ìåòèëüí³ åòåðè æèðíèõ êèñëîò, îñíîâíà ñêëàäîâà á³îäè-

çåëþ 
FTIR – ³íôðà÷åðâîíà ñïåêòðîñêîï³ÿ Ôóðüº 
Fv/FM – ìàêñèìàëüíèé êâàíòîâèé âèõ³ä ôîòîñèñòåìè II 
GFP – green fluorescent protein, ïðîòå¿í ìàðêåðíîãî ãåíà 
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HPPD – ð-ã³äðîêñèôåí³ëï³ðóâàòä³îêñèãåíàçà 
HPPH – 1,1-äèôåí³ë-2-ï³êðèë-ã³äðàçèë 
Mb – ìåãàáàéò 
Nda2 – ÍÀÄ(Ô)Í äåã³äðîãåíàçà äðóãîãî òèïó 
OsyÒÌÒ – -òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçà ó Oryza sativa 
PFV – âîëüòìåòð³ÿ ïðîòå¿íîâèõ ïë³âîê 
PTOX – òåðì³íàëüíà ïëàñòîõ³íîíîêñèäàçà õëîðîïëàñò³â 
ROS – ðåàêö³éí³ ñïîëóêè êèñíþ 
RUBISCO – ðèáóëîçî-1,5-á³ñôîñôàòêàðáîêñèëàçà/îêñèãåíàçà 
Vìàêñ – ìàêñèìàëüíà øâèäê³ñòü ðåàêö³¿, ÿêà ñïîñòåð³ãàºòüñÿ òîä³, 

êîëè ôåðìåíò ïîâí³ñòþ íàñè÷åíèé ñóáñòðàòîì 

(, , )-Ò – (, , )-òîêîôåðîë 

-ÒÒÁ – -òîêîôåðîëòðàíñïîðòóâàëüíèé á³ëîê 

-ÒÌÒ – -òîêîôåðîëìåòèëòðàíñôåðàçà 
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Êîìï’þòåðíà âåðñòêà Ò.Î. Öåíöåóñ 
 
 
 
 
 
 
 

Ï³äï. äî äðóêó 25.06.2021. Ôîðìàò 6090/16. Ïàï³ð îôñ. ¹ 1.  
Ãàðí. Òàéìñ. Äðóê îôñ. Óì. äðóê. àðê. 16,0. Îáë.-âèä. àðê. 15,0. 

Òèðàæ 100 ïðèì. Çàì. ¹ ÄÔ-1093 
 

Îðèã³íàë-ìàêåò âèãîòîâëåíî 
ó ÍÂÏ «Âèäàâíèöòâî “Íàóêîâà äóìêà” ÍÀÍ Óêðà¿íè» 
Ñâ³äîöòâî ïðî âíåñåííÿ ñóá’ºêòà âèäàâíè÷î¿ ñïðàâè 

äî Äåðæàâíîãî ðåºñòðó âèäàâö³â, âèãîò³âíèê³â 
³ ðîçïîâñþäæóâà÷³â âèäàâíè÷î¿ ïðîäóêö³¿ 

ÄÊ ¹ 2440 â³ä 15.03.2006 ð. 
01601 Êè¿â 1, âóë. Òåðåùåíê³âñüêà, 3 

 
ÏÏ «Âèäàâíèöòâî “Ôåí³êñ”» 

03680 Êè¿â 680, âóë. Øóòîâà, 13á 
Ñâ³äîöòâî ïðî âíåñåííÿ äî Äåðæàâíîãî ðåºñòðó 

ñåð³ÿ ÄÊ ¹ 271 â³ä 07.12.2000 ð. 
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