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Ï Å Ð Å Ä Ì Î Â À

Ìîëåêóëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ îêðåìèõ ãðóï ñïîðîâèõ ðîñëèí îòðèìàëà îñîáëèâî ³íòåíñèâ-
íèé ðîçâèòîê ³ç ñåðåäèíè 1990-õ ðîê³â. Íà æàëü, â Óêðà¿í³ â³äïîâ³äí³ äîñë³äæåííÿ çä³éñ-
íþþòü ëèøå ïîîäèíîê³ äîñë³äíèêè ³ íà ñüîãîäí³ â³ä÷óâàºòüñÿ ïîâíà â³äñóòí³ñòü óêðà¿íî-
ìîâíî¿ ë³òåðàòóðè ³ç çàçíà÷åíîãî ïèòàííÿ.

Íåçâàæàþ÷è íà òå ùî ðîçâèòîê ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ íàçåìíèõ ñïîðîâèõ ðîñëèí
Óêðà¿íè (âêëþ÷àþ÷è ëèøàéíèêè, ñèìá³îòè÷í³ òà íàçåìí³ âîäîðîñò³, ì³öåë³àëüí³ ãðèáè
òîùî) äî îñòàííüîãî ÷àñó íå ìàâ ñèñòåìíîãî òà ïëàíîì³ðíîãî õàðàêòåðó, ìåòîþ öüîãî
âèäàííÿ º ñïðîáà óçàãàëüíåííÿ ðîá³ò ñï³âðîá³òíèê³â â³ää³ëó ë³õåíîëîã³¿ òà áð³îëîã³¿ ²íñòèòó-
òó áîòàí³êè ³ì. Ì.Ã. Õîëîäíîãî ÍÀÍ Óêðà¿íè ùîäî ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ëèøàéíèê³â,
ñèìá³îòè÷íèõ ³ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé, à òàêîæ ïîâíîãî îïèñó âñ³õ åòàï³â ðîáîòè ùîäî
çàçíà÷åíèõ äîñë³äæåíü.

Îòðèìàííÿ íàâåäåíèõ ó êíèç³ ðåçóëüòàò³â áóëî á íåìîæëèâå áåç çàëó÷åííÿ øèðî-
êîãî êîëà ôàõ³âö³â ç ³íøèõ óñòàíîâ, çîêðåìà çàêîðäîííèõ ëàáîðàòîð³é, ÿê³ º ñï³âàâòîðà-
ìè íàâåäåíèõ ðåçóëüòàò³â. ßê ïðàâèëî, áàçîþ ïðîâåäåííÿ äàíèõ äîñë³äæåíü ñëóãóâàëè
ñàìå çàêîðäîíí³ ëàáîðàòîð³¿, â ÿêèõ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ º çâè÷àé-
íîþ ïðàêòèêîþ âæå çíà÷íèé ïðîì³æîê ÷àñó.

Ó ìîíîãðàô³¿ îïèñàíî ðåçóëüòàòè ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ð³çíèõ
ãðóï ñïîðîâèõ ðîñëèí, à òàêîæ âèñâ³òëåíî ó äîñòóïí³é ôîðì³ âñ³ åòàïè åêñòðàãóâàííÿ,
àìïë³ô³êàö³¿, ñåêâåíóâàííÿ ÄÍÊ. Ðîçãëÿíóòî îñîáëèâîñò³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîãî é
òðàäèö³éíîãî ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íîãî âèâ÷åííÿ ëèøàéíèê³â ðîäèí òåëîñõ³ñòîâèõ, ô³ñö³-
ºâèõ ³ êàë³ö³ºâèõ ëèøàéíèê³â, íàçåìíèõ ³ ñèìá³îòè÷íèõ âîäîðîñòåé êëàñó òðåáóêñ³ºô³ñ-
ö³ºâèõ é ïîðÿäêó êëåáñîðì³ä³ºâèõ, à òàêîæ ì³êðîñêîï³÷íèõ ì³öåë³àëüíèõ ãðèá³â ðîä³â
Cladosporium òà Exophiala. Íåâåëèêèé ðîçä³ë ïðèñâÿ÷åíî çàãàëüíèì îñîáëèâîñòÿì âèêîðèñ-
òàííÿ ð³çíèõ ãåíåòè÷íèõ ìàðêåð³â ó ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåííÿõ âîäîðîñ-
òåé, à òàêîæ ïðîáëåì³ âïðîâàäæåííÿ áàð-êîäó äëÿ ð³çíèõ îðãàí³çì³â.

Ñïîä³âàºìîñÿ, ùî öå âèäàííÿ ñòàíå ó ïðèãîä³ óêðà¿íñüêèì ó÷åíèì, ÿê³ ïðàöþþòü ó
ãàëóç³ òàêñîíîì³¿ ñïîðîâèõ ðîñëèí ³ ãðèá³â é ö³êàâëÿòüñÿ íîâ³òí³ìè ìåòîäàìè òà ðåçóëü-
òàòàìè äîñë³äæåíü, ùî àêòèâíî ïðîâîäÿòüñÿ ó ñâ³ò³.

Äåÿê³ åòàïè äîñë³äæåíü áóëè ï³äòðèìàí³ Äåðæàâíèì êîì³òåòîì ç íàóêè, ³ííîâàö³é
òà ³íôîðìàòèçàö³¿ Óêðà¿íè (¹ Ì 317-2011-409, Ì 111-2012-409), Ì³æíàðîäíèì ôîíäîì
INTAS (ãðàíòè ¹ 05-109-5431; 05-109-4864; 06-1000014-6216), Í³ìåöüêèì ôîíäîì ôóí-
äàìåíòàëüíèõ äîñë³äæåíü (DEF).

Àâòîðè âèñëîâëþþòü ùèðó âäÿ÷í³ñòü êîëåãàì, ÿê³ äîïîìîãëè ó îñâîºíí³ ìåòîä³â ìî-
ëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ òà îáãîâîðåíí³ îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â: ïðîô. Õ. Ìàéãîôåðó ³ ïðîô.
Ì. Ãðóáå (Àâñòð³ÿ), ïðîô. ². ×àðíåôåëüòó òà ä-ðó À. Òåëü (Øâåö³ÿ), ä-ðó Ñ. Ñòåíðóø ³ ä-ðó
Ô. Õîãíàáà (Ô³íëÿíä³ÿ), ïðîô. Ó. Êàðñòåì, ä-ðó Ò. Ïðîøîëüä ³ ä-ðó À. Áåê (Í³ìå÷÷èíà).

Àâòîðè òðåòüîãî ðîçä³ëó âèñëîâëþþòü âäÿ÷í³ñòü Ì.Â. Ïèðîãîâó (Ëüâ³â) çà ³í³ö³þâàííÿ
ïðîâåäåííÿ âèâ÷åííÿ ìîëåêóëÿðíèõ îçíàê ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Cladosporium ³ Ì.À. Áåðåçîâ-
ñüê³é çà íàäàííÿ çðàçê³â êóëüòóðè âîäîðîñòåé Chlorocîcum vacuolatum. À. Âîéöåõîâè÷ âäÿ÷-
íà ïðîô. Ò. Ôð³äëó (Í³ìå÷÷èíà) çà íàäàííÿ àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîä³â Trebouxia òà Astero-
chloris ³ òàêîæ êàíä. á³îë. íàóê Î.Á. Áëþìó çà ìîæëèâ³ñòü äîñë³äæåííÿ ï³ãìåíò³â âîäîðîñ-
òåé íà áàç³ éîãî â³ää³ëó.

Ç ïèòàíü ïîäàëüøîãî îáãîâîðåííÿ îïèñàíèõ ðåçóëüòàò³â, à òàêîæ ïðîâåäåííÿ ìîëåêóëÿð-
íî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ð³çíèõ ãðóï ñïîðîâèõ ðîñëèí çàïðîøóºìî çàö³êàâëåíîãî ÷èòà-
÷à çâåðòàòèñÿ áåçïîñåðåäíüî äî àâòîð³â âèäàííÿ çà àäðåñîþ: â³ää³ë ë³õåíîëîã³¿ òà áð³îëîã³¿,
²íñòèòóò áîòàí³êè ³ì. Ì.Ã. Õîëîäíîãî ÍÀÍ Óêðà¿íè, âóë. Òåðåùåíê³âñüêà 2, 01601 ì. Êè¿â.



ÑÏÈÑÎÊ ÏÐÈÉÍßÒÈÕ ÑÊÎÐÎ×ÅÍÜ

ÌÁÊÍ – Ì³æíàðîäíèé áîòàí³÷íèé êîäåêñ íîìåíêëàòó-
ðè (ñó÷àñíà íàçâà – Íîìåíêëàòóðíèé êîäåêñ
ðîñëèí, ãðèá³â òà âîäîðîñòåé)

Ï²-òåîð³ÿ – òåîð³ÿ ï³çí³õ ³íòðîí³â
ÏËÐ – ïîë³ìåðàçíî-ëàíöþãîâà ðåàêö³ÿ
Ð²-òåîð³ÿ – òåîð³ÿ ðàíí³õ ³íòðîí³â
ETS – çîâí³øí³é ñïåéñåð, ùî ç÷èòóºòüñÿ (external tran-

scribed spacer)
ITS – âíóòð³øí³é ñïåéñåð, ùî ç÷èòóºòüñÿ (internal

transcribed spacer)
LSU – âåëèêà ñóáîäèíèöÿ ðÄÍÊ (large subunit)
mtSSU rDNA – ìàëà ñóáîäèíèöÿ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ðÄÍÊ
rbcL – âåëèêà ñóáîäèíèöÿ ðèáóëüîçî-1,5-á³ôîñôàò êàð-

áîêñèëàçè/îêñèãåíàçè (ribulose-1,5-bisphosphate
carboxylase/oxygenase large subunit)

SSU – ìàëà ñóáîäèíèöÿ ðÄÍÊ (small subunit)
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ÌÎËÅÊÓËßÐÍÀ Ô²ËÎÃÅÍ²ß
² ÒÀÊÑÎÍÎÌ²ß ÃÐÈÁ²Â

Ð Î Ç Ä ² Ë  1

Ô²ËÎÃÅÍÅÒÈ×ÍÈÉ ÀÍÀË²Ç ËÈØÀÉÍÈÊ²Â
ÐÎÄÈÍÈ ÒÅËÎÑÕ²ÑÒÎÂÈÕ – TELOSCHISTACEAE

ÇÀ ÏÎÑË²ÄÎÂÍÎÑÒßÌÈ ÎÊÐÅÌÈÕ ÃÅÍ²Â ßÄÅÐÍÎ¯
ÒÀ Ì²ÒÎÕÎÍÄÐ²ÀËÜÍÎ¯ ÄÍÊ

Ëèøàéíèêè (á³îëîã³÷íà ãðóïà ãðèá³â, ùî óòâîðþþòü ëèøàéíèêîâ³ ñèì-
á³îòè÷í³ àñîö³àö³¿) íà öåé ÷àñ íå âèâ÷åí³ ïîâí³ñòþ. Ïðî öå ñâ³ä÷èòü îäèí ç
îñòàíí³õ ïðîåêò³â ùîäî îïóáë³êóâàííÿ 100 íîâèõ äëÿ íàóêè âèä³â ëèøàé-
íèê³â ç ð³çíèõ åêîñèñòåì çåìíî¿ êóë³, ó ï³äãîòîâö³ ÿêîãî áðàëè ó÷àñòü 120
äîñë³äíèê³â (Lumbsch et al., 2011).

Ñó÷àñíèé åòàï ðîçâèòêó òàêñîíîì³¿ ëèøàéíèê³â ïîâ’ÿçàíèé ç øèðîêèì
çàñòîñóâàííÿì ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿. Îäíàê ñêëàäí³ñòü ó òàêñîíîì³¿ ëè-
øàéíèê³â çóìîâëåíà òèì, ùî âîíè âêëþ÷åí³ äî ñèñòåìè ãðèá³â ëèøå â
îñòàíí³ 30 ðîê³â ³ ¿õ êëàñèô³êàö³éíà ñèñòåìà çàçíàº ñóòòºâèõ çì³í êîæí³
5–10 ðîê³â. Äî ÷àñ³â Ê. Ë³ííåÿ ëèøàéíèêè ðîçãëÿäàëè ÿê îêðåìó ãðóïó
ðîñëèí ðàçîì ç ìîõîïîä³áíèìè. Ê. Ë³ííåé çàïðîïîíóâàâ â³äíîñèòè ¿õ äî
âîäîðîñòåé, ââàæàþ÷è ëèøàéíèêè ñòàòåâîþ ôîðìîþ âîäîðîñòåé. Öåé ïî-
ãëÿä Ê. Ë³ííåÿ ïàíóâàâ äî äðóãî¿ ïîëîâèíè ÕIÕ ñò., íåçâàæàþ÷è íà òå, ùî
Å. Àõàð³óñ, ó÷åíü Ê. Ë³ííåÿ, çàñíîâíèê îêðåìî¿ íàóêè ë³õåíîëîã³¿, çàïðîïî-
íóâàâ âèä³ëÿòè îêðåìèé â³ää³ë Lichenophyta ùå íà ïî÷àòêó ÕIÕ ñò. Ó 1867 ð.
í³ìåöüêèé äîñë³äíèê Ñ. Øâåíäåíåð â³äêðèâ «ïîäâ³éíó ïðèðîäó» ëèøàéíè-
ê³â, òîáòî ³ñíóâàííÿ ÿê ì³í³ìóì äâîõ îêðåìèõ êîìïîíåíò³â –  ãðèáíîãî
(ì³êîá³îíòà) òà âîäîðîñò³ (ôîòîá³îíòà) ëèøàéíèêîâî¿ àñîö³àö³¿. Îäíàê ëè-
øå ÷åðåç ïîíàä 100 ðîê³â (ó 1980-ò³) ëèøàéíèêè áóëè â³äíåñåí³ äî ñèñòåìè
ãðèá³â. Çà îñòàíí³ ðîêè ñèñòåìà ãðèá³â çàçíàº ñóòòºâèõ çì³í íà ð³âí³ âèùèõ
òàêñîí³â (ï³äâ³ää³ë³â, êëàñ³â, ï³äêëàñ³â òîùî). Òîìó íå äèâíî, ùî ïîëîæåí-
íÿ ëèøàéíèê³â ó ö³é ñèñòåì³ ñóòòºâî çì³íþºòüñÿ êîæí³ 5–10 ðîê³â.

Óêðà¿íñüê³ äîñë³äíèêè Î.Á. Áëþì ³ Ã.Ï. Êàøåâàðîâ º âèçíàíèìè çà-
ñíîâíèêàìè ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ëèøàéíèê³â. ¯õ ñòàòòÿ ïðî âèêîðèñ-
òàííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ó òàêñîíîì³¿ ëèøàéíèê³â ðîäèíè óìá³ë³êàð³º-
âèõ, ùî îïóáë³êîâàíà ó Äîïîâ³äÿõ ÀÍ ÓÐÑÐ (Blum, Kashevarov, 1986), º
âèçíàíîþ ï³îíåðíîþ ðîáîòîþ â öüîìó íàïðÿìêó (äèâ., íàïðèêëàä: de
Priest, 2004). Ç ïî÷àòêó 1990-õ ðîê³â îñîáëèâîãî ðîçâèòêó íàáóâ ô³ëîãåíåòè÷-
íèé àíàë³ç çà ðåçóëüòàòàìè ñåêâåíóâàííÿ ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ.
Ïðè öüîìó ç ñåðåäèíè 1990-õ äî 2011 ð. áóëî çàïðîïîíîâàíî äåê³ëüêà ïî-
êîë³íü îáëàäíàííÿ äëÿ ñåêâåíóâàííÿ îêðåìèõ ãåí³â ÄÍÊ ÷è ÐÍÊ (Park et
al., 2011). Ó 2011 ð. óïåðøå ïðîâåäåíî ñåêâåíóâàííÿ ïîâíîãî ãåíîìó ëè-
øàéíèêó Cladonia metacorallifera, ùî çíàìåíóº ïî÷àòîê íîâîãî íàïðÿìó –
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ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ çà ðåçóëüòàòàìè ñåêâåíóâàííÿ ïîâíîãî ãåíîìó ö³º¿
ãðóïè ãðèá³â. Îäíàê äëÿ çäåøåâëåííÿ òà øèðîêîãî âèêîðèñòàííÿ ìîëåêó-
ëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ëèøàéíèê³â çà ðåçóëüòàòàìè ñåêâåíóâàííÿ ïîâíîãî ãåíîìó
íà ïîðÿäêó äåííîìó º âèð³øåííÿ çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ ìåòîäè÷íèõ çàâäàíü
(Park et al., 2011).

Ó ïîäàëüøîìó çóïèíèìîñü íà ðåçóëüòàòàõ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ëè-
øàéíèê³â çà ðåçóëüòàòàìè ñåêâåíóâàííÿ îêðåìèõ ãåí³â ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíä-
ð³àëüíî¿ ÄÍÊ. Ó ö³ëîìó â Ãåíîáàíêó íàâåäåíî â³äîìîñò³ ïðî ðåçóëüòàòè
ñåêâåíóâàííÿ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé. Ñåðåä îñòàí-
í³õ íàé÷àñò³øå âèêîðèñòîâóþòü ãåíè âåëèêî¿ ñóáîäèíèö³ (18S LSU), ä³ëÿíêè
ITS1/ITS2 (ùî ì³ñòèòü ïîñë³äîâíîñò³ ãåí³â ITS1, íåâåëèêî¿ ä³ëÿíêè 5,8S òà
ãåíà ITS2), ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ (28S SSU) ÿäåðíî¿ ÄÍÊ. Äëÿ îêðåìèõ ãðóï
ëèøàéíèê³â îòðèìàí³ äàí³ ùîäî ïîñë³äîâíîñòåé ãåí³â 13S òà 23S ìàëî¿ ñóá-
îäèíèö³ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ (mtSSU) ÄÍÊ, à òàêîæ ãåí³â áåòà-òóáóë³íó ³ íèç-
êè ³íøèõ ãåí³â, ùî â³äïîâ³äàþòü çà ñèíòåç îêðåìèõ á³ëê³â, ôåðìåíò³â òîùî.

Ïðèêëàäîì óñï³øíîãî âèêîðèñòàííÿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà ðå-
çóëüòàòàìè ñåêâåíóâàííÿ 3–6 é á³ëüøå ãåí³â äëÿ òàêñîíîì³¿ ëèøàéíèê³â º
ðîáîòè ç òàêñîíîì³¿ ëèøàéíèê³â ðîäèíè Parmeliaceae, îäí³º¿ ç íàéêðàùå
âèâ÷åíèõ ãðóï ëèøàéíèê³â (Miadlikowska et al., 2006; Divakar et al., 2010).
Òàê³ äîñë³äæåííÿ º ðåçóëüòàòîì îá’ºäíàííÿ çóñèëü âåëèêèõ êîëåêòèâ³â, ³í-
êîëè äî 20–40 ñï³âàâòîð³â.

Ðåçóëüòàòè ñåêâåíóâàííÿ ö³ëèõ ãðóï ãåí³â, ùî â³äïîâ³äàþòü çà ñèíòåç
ïåâíèõ ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí (6M SAS type polyketide synthase), äàëè çìî-
ãó ðîçøèôðóâàòè ¿õ ³ ïåðåíåñòè äî ³íøèõ ãðèáíèõ îðãàí³çì³â, çîêðåìà äî
Aspergillus nidulans, ùî ëåãêî êóëüòèâóºòüñÿ â óìîâàõ êóëüòóðè, äëÿ ïîäàëü-
øîãî ñèíòåçó òà ³íäóñòð³àëüíîãî âèðîáíèöòâà ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí (Kim,
2011).

1.1. ÊÑÀÍÒÎÐ²Î¯ÄÍ² ËÈØÀÉÍÈÊÈ

1.1.1. Ìîëåêóëÿðí³ äîñë³äæåííÿ ³ ñòàí òàêñîíîì³¿
ëèøàéíèê³â äî íàøèõ äîñë³äæåíü

Ó õîä³ íàøèõ äîñë³äæåíü áóëî âïåðøå ñïåö³àëüíî ïðîàíàë³çîâàíî âå-
ëèêó ê³ëüê³ñòü òàêñîí³â êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â, õî÷à ïðåäñòàâíèêè ðî-
ä³â àáî ïðåäñòàâíèêè äåÿêèõ ãðóï ³ç ðîä³â Xanthoria, Caloplaca òà Xanthomen-
doza âæå ïðîàíàë³çîâàíî ïîïåðåäí³ìè äîñë³äíèêàìè, çîêðåìà: Xanthoria òà
Xanthomendoza (Søchting et al., 2002), Caloplaca òà Xanthoria (Søchting, Lutzo-
ni, 2003). Ñë³ä íàãîëîñèòè, ùî çíà÷íà ê³ëüê³ñòü òàêñîí³â ïðåäñòàâíèê³â ðî-
äèíè òåëîñõ³ñòîâèõ (ïîíàä 50 òàêñîí³â ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³) áóëè îïó-
áë³êîâàí³ â îñòàíí³ 5 ðîê³â äîñë³äíèêàìè òðüîõ ð³çíèõ ë³õåíîëîã³÷íèõ øê³ë,
çîêðåìà øâåéöàðñüêî¿ (Echenberger, 2007), àìåðèêàíñüêî¿ (Gaya et al., 2008)
òà óêðà¿íñüêî-ñêàíäèíàâñüêî¿ (Fedorenko et al., 2009, 2012; Êîíäðàòþê è
äð., 2013). Îäíàê ëèøå â ðîáîòàõ îñòàííüî¿ øêîëè ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíå-
òè÷í³ äàí³ áóëè âèêîðèñòàí³ ç òàêñîíîì³÷íîþ ìåòîþ, îñê³ëüêè áóëî âèÿâ-
ëåíî âèñîêèé ð³âåíü êîðåëÿö³¿ ñó÷àñíèõ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äà-
íèõ  ³  äàíèõ  òðàäèö³éíèõ  ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ  òà  á³îõ³ì³÷íèõ  äàíèõ
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ùîäî êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â. Íà â³äì³íó â³ä íàøèõ ðîá³ò (Fedorenko et
al., 2009, 2012; Êîíäðàòþê è äð., 2013), äîñë³äíèêè øâåéöàðñüêî¿ òà àìåðè-
êàíñüêî¿ øê³ë (Echenberger, 2007; Gaya et al., 2008) îáìåæóâàëèñÿ ëèøå âè-
ñíîâêîì ïðî òå, ùî ðîäè ëèøàéíèê³â Caloplaca, Fulgensia òà Xanthoria º ïî-
ë³ô³ëåòè÷íèìè. Ïðè öüîìó àâòîðè âáà÷àëè çà ìîæëèâå ðîçâ’ÿçàííÿ ïðîá-
ëåìè ¿õ êëàñèô³êàö³¿ ëèøå ó ïåðåì³ùåíí³ «ë³í³¿ ðîçìåæóâàííÿ» âêàçàíèõ
ðîä³â ó á³ê îäíîãî ÷è ³íøîãî ðîäó (Caloplaca ÷è Fulgensia àáî Xanthoria ÷è
Caloplaca).

Ï³ä ÷àñ ïîïóëÿö³éíèõ äîñë³äæåíü âèêîðèñòàíî â³äîìîñò³ ùîäî ìîëåêó-
ëÿðíî¿ áóäîâè îêðåìèõ âèä³â êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â: Rusavskia elegans,
Xanthoria parietina, X. calcicola, X. ectaneoides, X. capensis ³ X. resendei (Dyer,
Murtagh, 2001; Honegger et al., 2004a,b; Lindblom, Ekman, 2006, 2007) àáî
íåâåëèêèõ ãðóï âèä³â – Oxneria ulophyllodes, Rusavskia elegans, Xanthoria can-
delaria òà X. parietina (Franc, Kärnefelt, 1998; Arup, Grube, 1999; Gaya et al.,
2003; Søchting, Lutzoni, 2003; Søchting et al., 2002; Lindblom, Ekman, 2005).
Ôîòîá³îíòè êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â, à òàêîæ ìîëåêóëÿðí³ ìàðêåðè, âàæ-
ëèâ³ äëÿ åêîëîã³¿ ÷è ô³ç³îëîã³¿ ö³º¿ ãðóïè ëèøàéíèê³â, çíàõîäèìî â ïóáë³êà-
ö³ÿõ (Martin, Winka, 2000; Scherrer et al., 2000, 2005; Beck et al., 2002; Martin
et al., 2003; Scherrer, Honegger, 2003; Kahng et al., 2004).

Ïîëîæåííÿ òàêèõ âåëèêèõ ðîä³â, ÿê Caloplaca, Fulgensia, Teloschistes ³
Xanthoria, ïîêàçàíî ó äåê³ëüêîõ ïóáë³êàö³ÿõ ç âèêîðèñòàííÿì ìîëåêóëÿðíî-
ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó (Arup, Grube, 1999; Gaya et al., 2003; Søchting,
Lutzoni, 2003). Îñòàíí³ìè ðîáîòàìè Å. Ãàÿ ç êîëåãàìè (Gaya et al., 2008)
âèÿâëåíî, ùî êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè óòâîðþþòü ìîíîô³ëåòè÷íó ã³ëêó,
âêëþ÷àþ÷è äåÿê³ âèäè ðîä³â Caloplaca òà Fulgensia.

Ñòàí òàêñîíîì³¿ êñàíòîð³î¿äíèõ. Ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ õà-
ðàêòåðèçóþòüñÿ íàÿâí³ñòþ óí³êàëüíîãî òàê çâàíîãî Teloschistes-òèïó ñóìêè,
á³ïîëÿðíèõ ñïîð òà àíòðàõ³íîí³â ó êîðîâîìó òà åï³ã³ìåí³àëüíîìó øàðàõ. Äî
ñåðåäèíè 1990-õ ðîê³â òðàäèö³éíî äî ñêëàäó ðîäèíè â³äíîñèëè íàéá³ëüø³
òðè ðîäè. Òàê, ð³ä Teloschistes Norman âêëþ÷àâ äî 30 âèä³â êóùèñòèõ ëè-
øàéíèê³â, ð³ä Xanthoria (Fr.) Th. Fr. îõîïëþâàâ ïîíàä 20 âèä³â ëèñòóâàòèõ
ëèøàéíèê³â, íàéá³ëüøèé á³ëüø-ìåíø ãîìîãåííèé ð³ä Caloplaca Th. Fr. âêëþ-
÷àâ ïîíàä 500 âèä³â íàêèïíèõ ëèøàéíèê³â. Ðàçîì ç òèì áóëî çàïðîïîíî-
âàíî äåê³ëüêà ìåíøèõ ðîä³â, çîêðåìà: Fulgensia A. Massal. et De Not., ùî
âêëþ÷àâ äî 15 âèä³â, òà 5 ìîíîô³ëåòè÷íèõ ðîä³â: Apatoplaca Poelt et Ha-
fellner, Cephalophysis (Hertel) Kilias, Ioplaca Poelt, Seirophora Poelt, Xanthodacty-
lon P.A. Duvign. ³ Xanthopeltis R. Sant. (Kärnefelt, 1989).

Êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè º âèçíàíîþ ïîë³ô³ëåòè÷íîþ ãðóïîþ ëèøàé-
íèê³â ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ Teloschistaceae. Ð³çí³ àâòîðè âèä³ëÿëè äåê³ëüêà
«ìîðôîëîã³÷íèõ» ï³äãðóï, ñåðåä ÿêèõ äåÿê³ áóëè îïèñàí³ ÿê îêðåì³ ðîäè
ëèøàéíèê³â â îñòàíí³ ðîêè, çîêðåìà: Josefpoeltia S.Y. Kondr. et Kärnefelt,
Oxneria S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Rusavskia S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Xantho-
dactylon P.A. Duvign. and Xanthomendoza S.Y. Kondr. et Kärnefelt (Kondratyuk,
Kärnefelt, 1997, 2003).

Ô³ëîãåíåòè÷íå ïîëîæåííÿ ëèøàéíèê³â ìè äîñë³äæóâàëè çà äîïîìîãîþ
ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, ùî ´ðóíòóâàâñÿ, ó ñâîþ ÷åðãó, íà ðåçóëüòàòàõ âè-
â÷åííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ. Âèñíîâîê ùîäî
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òàêñîíîì³÷íîãî ñòàòóñó îêðåìèõ ãðóï çðîáëåíî çà ðåçóëüòàòàìè ïîð³âíÿëü-
íîãî àíàë³çó ô³ëîãåíåòè÷íîãî ³ òðàäèö³éíîãî ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íîãî âè-
â÷åííÿ âêàçàíèõ ëèøàéíèê³â.

Äëÿ ïåâíî¿ ÷àñòèíè òàêñîí³â ó ïðîöåñ³ íàøèõ äîñë³äæåíü áóëè çàïðî-
ïîíîâàí³ íîâ³ íàçâè, òàê³ ÿê Gallowayella (äëÿ ãðóïè âèä³â Xanthomendoza
gallowayi), Massjukiella (äëÿ ãðóïè âèä³â Xanthoria candelaria), Honeggeria (äëÿ
ãðóïè âèä³â Xanthomendoza rosmariae) òîùî. Ó õîä³ âèêëàäåííÿ ³ñòîðè÷íîãî
îãëÿäó çà õðîíîëîã³ºþ òà âèñâ³òëåííÿ âëàñíèõ ðåçóëüòàò³â äîñë³äæåíü íîâ³
íàçâè ðîäîâèõ ãðóï íàâåäåíî çà äàòîþ ¿õ îïóáë³êóâàííÿ.

Ãðóïè Xanthoria candelaria òà X. parietina. Äî îñòàííüîãî ÷àñó â ñêëàä³
ðîäó Xanthoria âèä³ëÿëè ëèøå 2 ãðóïè âèä³â: Xanthoria parietina, ùî õàðàêòå-
ðèçóºòüñÿ øèðîêèìè ïëåñêóâàòèìè é òîíêèìè ëîïàòÿìè, ÿê³ ïðèêð³ïëþ-
þòüñÿ äî ñóáñòðàòó êîðîòêèìè, àëå øèðîêèìè ãàïòåðàìè òà øèðîêèìè ÿéöå-
ïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè; X. elegans – ç âóçüêèìè âèïóêëèìè ëîïàòÿìè, ó ÿêèõ
â³äñóòí³ áóäü-ÿê³ ñïåö³àë³çîâàí³ îðãàíè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó, òà ïà-
ëè÷êîïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè.

Ãðóïà X. parietina çíà÷íîþ ì³ðîþ ïåðåêðèâàºòüñÿ ãðóïîþ X. candelaria,
çà òåðì³íîëîã³ºþ É. Ïåëüòà òà Ï. Ïåòó÷í³ãà (Poelt, Petutschnig 1992a,b)
(³íøèìè ñëîâàìè, â³ä X. parietina-ãðóïè íå â³äìåæîâóâàëè îñòàííþ). Òèïîâ³
âèäè îáîõ ãðóï, çîêðåìà X. parietina (L.) Beltr. ³ X. candelaria (L.) Th. Fr.,
äóæå ïîøèðåí³, òîä³ ÿê âåëèêà ê³ëüê³ñòü âèä³â öèõ ãðóï â³äð³çíÿºòüñÿ çíà÷-
íî âóæ÷èì ïîøèðåííÿì. Òàê, X. africana Almborn çðîñòàº ëèøå â Òðîï³÷í³é
Àôðèö³, X. mediterranea Giralt, Nimis et Poelt – ëèøå ó ñåðåäçåìíîìîðñüê³é
÷àñòèí³ ªâðîïè, Àç³¿ òà Ï³âí³÷íî¿ Àôðèêè, X. coomae S.Y. Kondr. et Kärne-
felt – åíäåì³÷íèé âèä Àâñòðàë³¿.

Ð³ä Rusavskia. Ïîð³âíÿíî íåäàâíî ìè çàïðîïîíóâàëè â³äíåñòè âèäè ãðó-
ïè X. elegans äî ðîäó Rusavskia (Kondratyuk, Kärnefelt, 2003). Âèäè öüîãî ðî-
äó, íàïðèêëàä R. elegans (Link) S.Y. Kondr. et Kärnefelt òà R. sorediata (Vain.)
S.Y. Kondr. et Kärnefelt, øèðîêî ïîøèðåí³ â îáîõ ï³âêóëÿõ çåìíî¿ êóë³, ïðî-
òå º é âóçüêî ïîøèðåí³ âèäè. Òàê, R. mandschurica (Zahlbr.) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt çðîñòàº ëèøå ó Ñõ³äí³é Àç³¿, R. papillifera (Vain.) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt ³ R. domogledensis (Vězda) S.Y. Kondr. et Kärnefelt – ó Ï³âäåííî-
Ñõ³äí³é ªâðîï³, R. digitata (S.Y. Kondr.) S.Y. Kondr. et Kärnefelt òà R. hafel-
lneri (S.Y. Kondr. et Kärnefelt) S.Y. Kondr. et Kärnefelt º åíäåì³÷íèìè âèäàìè
â³äïîâ³äíî Êðèìó òà Àëüï.

Ãðóïà Oxneria-Xanthomendoza. Â³äïîâ³äàº ãðóï³ Xanthoria ulophyllodes, ùî
áóëà ââåäåíà É. Ïåëüòîì ³ Ï. Ïåòó÷í³ãîì (Poelt, Petutschnig, 1992a,b), ðî-
áîòà ÿêèõ ³í³ö³þâàëà ïîäàëüøå ñïåö³àëüíå âèâ÷åííÿ ö³º¿ ìàëî âèâ÷åíî¿ äî
òîãî ÷àñó ãðóïè (Kondratyuk, Poelt, 1997; Kondratyuk, Kärnefelt, 1997a,b;
2003; Kondratyuk, Zelenko, 2002; Lindblom 2006; Kondratyuk et al., 2010). Ó
ðåçóëüòàò³ áóëî ïîêàçàíî, ùî âîíà âêëþ÷àº äâà ð³çí³ ðîäè Oxneria òà
Xanthomendoza, ÿê³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ íàÿâí³ñòþ ðèçèí, ïàëè÷êîïîä³áíèõ
êîí³ä³é òà âèñîêèì âì³ñòîì ïàð³ºòèíó, òåëîñõ³ñòèíó ÷è ôàëàöèíàëó. ßê ³ â
ïîïåðåäí³õ ãðóïàõ, äåê³ëüêà âèä³â äóæå ïîøèðåí³ â Ãîëàðêòèö³, çîêðåìà:
Oxneria ulophyllodes (Räsänen) S.Y. Kondr. et Kärnefelt, O. fallax (Hepp ex Ar-
nold) S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Xanthomendoza poeltii (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr. et Kärnefelt è X. weberi (S.Y. Kondr. et Kärnefelt) L. Lindblom.
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Âîäíî÷àñ äîñèòü âóçüêî ïîøèðåí³ âèäè Oxneria alfredii (S.Y. Kondr. et Poelt)
S.Y. Kondr. et Kärnefelt – çðîñòàº ëèøå íà ñõîä³ Àç³àòñüêîãî êîíòèíåíòó;
Xanthomendoza galericulata L. Lindblom, X. montana L. Lindblom, X. wetmorei
S.Y. Kondr. et Kärnefelt òà X. tibellii S.Y. Kondr. et Kärnefelt – ëèøå â Ï³â-
í³÷í³é Àìåðèö³; X. sogdiana S.Y. Kondr. et Kudratov – åíäåì³÷íèé âèä
Öåíòðàëüíî¿ Àç³¿, X. hermonii S.Y. Kondr. – â³äîìèé ëèøå ç Ïåðåäíüî¿ (Ìà-
ëî¿) Àç³¿.

Ð³ä Xanthodactylon s. l. Ãðóïà ñïî÷àòêó áóëà ïðåäñòàâëåíà ëèøå îäíèì
âèäîì ðîäó Xanthodactylon Duvign., ùî â³äîìèé ëèøå ç Ï³âäåííî¿ Àôðèêè
(Duvugneaud, 1941). Öåé ð³ä äîïîâíåíî òðüîìà âèäàìè (Kondratyuk et àl.,
2008; Fedorenko et al., 2009). Ãðóïà õàðàêòåðèçóºòüñÿ ïàëüöåïîä³áíèìè àáî
ïîäåö³ºïîä³áíèìè, ïîðîæíèñòèìè âñåðåäèí³ ëîïàòÿìè, íàÿâí³ñòþ êîðîòåíü-
êèõ ðîçãàëóæåíèõ ðèçèí óçäîâæ êðà¿â ëîïàòèíîê, ïàëè÷êîïîä³áíèìè êîí³-
ä³ÿìè òà óí³êàëüíèì òèïîì ñïîð ç öèáóëèíîïîä³áíèìè êë³òèíàìè, ùî
óòâîðþþòüñÿ âíàñë³äîê îäíî÷àñíîãî ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè â åê-
âàòîð³àëüí³é ÷àñòèí³ ñïîðè, à òàêîæ á³ëÿ ïîëþñ³â (Kondratyuk et al., 2008).

Ãðóïà Xanthoria elixii. Ìîðôîëîã³÷íî äîñèòü ãåòåðîãåííà, ñï³ëüíîþ ðè-
ñîþ âèä³â º íàÿâí³ñòü äóæå êîðîòêèõ, ðîçäâîºíèõ íà ê³íöÿõ ðèçèí, ùî ïî-
ä³áí³ äî ðèçèí ãðóïè Xanthodactylon flammeum. Ì³ñòèòü øèðîêî ïîøèðåíèé
ó Ï³âäåíí³é ï³âêóë³ âèä X. ligulata (Körb.) P. James, à òàêîæ åíäåì³÷í³ àâñò-
ðàë³éñüê³ (Xanthoria elixii S.Y. Kondr. et Kärnefelt, X. streimannii S.Y. Kondr. et
Kärnefelt ³ X. filsonii Elix) òà àôðèêàíñüê³ (Xanthoria dissectula S.Y. Kondr. et
Kärnefelt) âèäè.

Ð³ä Josefpoeltia. Õàðàêòåðèçóºòüñÿ óí³êàëüíèì òèïîì àíàòîì³¿ ñëàí³
(îáèäâà êîðîâ³ øàðè ñëàí³ º ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèìè), ðÿñíîþ ñ³òî÷-
êîþ äóæå òîíêèõ ðèçèí, à òàêîæ âåðåòåíîïîä³áíèìè (âèðàçíî ïîòîâùåíè-
ìè á³ëÿ åêâàòîðà ³ ³ç çàãîñòðåíèìè ê³íöÿìè) êîí³ä³ÿìè. Ð³ä âêëþ÷àº 2 âèäè,
ç ÿêèõ J. parva (Räsänen) Frödén et L. Lindblom äî îñòàííüîãî ÷àñó â³äîìèé
ëèøå ç Ï³âäåííî¿ Àìåðèêè ï³ä íàçâàìè Xanthoria parva Räsänen ³ Josefpoeltia
boliviensis S.Y. Kondr. et Kärnefelt, çà íàøèìè äàíèìè, òàêîæ çðîñòàº íà î-â³
Ìàäàãàñêàð. ²íøèé âèä J. sorediosa S.Y. Kondr. et Kärnefelt ïîøèðåíèé ëè-
øå â Ï³âäåíí³é Àìåðèö³.

Ð³ä Seirophora. Âêëþ÷àº øèðîêî ïîøèðåí³ ó Ï³âí³÷í³é ï³âêóë³ âèäè, ùî
íåùîäàâíî áóëè âèêëþ÷åí³ ç ðîäó Teloschistes çà âèðàçíîþ ëîïàòåâîþ ñëàí-
íþ, ó ÿêî¿ â³äñóòí³é íèæí³é êîðîâèé øàð, òà çà íàÿâí³ñòþ ïàëè÷êîïîä³á-
íèõ êîí³ä³é, äî íîâîãî ðîäó Xanthoanaptychia S.Y. Kondr. et Kärnefelt (Kon-
dratyuk, Kärnefelt, 2003). Îäíàê âæå ï³ñëÿ îïóáë³êóâàííÿ öüîãî ðîäó Frödén
³ Lassen (2004) ïðîâåäåíî ëåêòîòèï³ô³êàö³þ ðîäó Seirophora Poelt òàêèì ÷è-
íîì, ùî âêàçàíèé ð³ä Ï³ëüòà ìàº ïð³îðèòåò äëÿ çàïðîïîíîâàíî¿ íàìè íàçâè
Xanthoanaptychia.

Âèäè ç íåâèçíà÷åíèì ïîëîæåííÿì. Âèäè Xanthoria inflata Eichenberger,
Aptroot et Honegger, X. karrooensis S.Y. Kondr. et Kärnefelt ³ X. bonae-spei S.Y.
Kondr. et Kärnefelt, ÿê çàçíà÷åíî ó â³äïîâ³äíèõ ïóáë³êàö³ÿõ Kärnefelt et al.,
2002; Kondratyuk et al., 2004), ìàþòü äîñèòü óí³êàëüí³ êîìá³íàö³¿ îçíàê,
ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ ³ á³îõ³ì³÷íèõ. Îäíàê âîíè íå â³äíåñåí³ äî æîäíî¿ ç
â³äîìèõ äî îñòàííüîãî ÷àñó ãðóï ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ.
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1.1.2. Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè

Â³äá³ð çðàçê³â. Ç ìåòîþ îö³íêè ô³ëîãåíåòè÷íîãî ïîëîæåííÿ âñ³õ ãðóï
êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çðîáëåíî ñïðîáè
âêëþ÷èòè âñ³ ìîæëèâ³ ãðóïè ðîäèíè Teloschistaceae. Äëÿ öüîãî âèêîðèñòî-
âóâàëè êîëåêö³¿ íå ñòàð³ø³ çà 10 ðîê³â ³ç òàêèõ ãåðáàð³¿â ñâ³òó: C, CANL,
CHR, H, HBG, LD, KW ³ M. Äëÿ ïîð³âíÿííÿ (ÿê outgroup) áóëè âçÿò³
ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè Physciaceae, ùî çà îñòàíí³ìè äàíèìè º íàéáëèæ÷îþ
ñåñòðèíñüêîþ ãðóïîþ äî ðîäèíè Teloschistaceae (Miadlikowska et al., 2006)
(äèâ. òàêîæ ðîçä. 2, ðèñ. 2.6).

Äàí³ ùîäî ìîðôîëîã³÷íèõ îñîáëèâîñòåé íàâåäåíèõ ëèøàéíèê³â ´ðóí-
òóþòüñÿ ïåðåâàæíî íà âèâ÷åíí³ íàøèõ âëàñíèõ çáîð³â, ùî áóëè ç³áðàí³ ï³ä
÷àñ äåê³ëüêîõ åêñïåäèö³é äî ð³çíèõ ðåã³îí³â (ªâðîïà, Àôðèêà, Àâñòðàë³ÿ, Íîâà
Çåëàíä³ÿ). Äëÿ àíàòîì³÷íèõ äîñë³äæåíü âèêîðèñòîâóâàëè çð³çè, ï³äãîòîâëåí³
âðó÷íó àáî çà äîïîìîãîþ çàìîðîæóâàëüíîãî ì³êðîòîìà Kryomat, Leitz
freezing microtome. Ïðè öüîìó çð³çè âèâ÷àëè ó âîä³ òà ìåòèëåíîâ³é ñèíö³
(lactophenol cottonblue) ï³ä ì³êðîñêîïîì Zeiss Axioscope.

Çàãàëîì ïðîàíàë³çîâàíî 201 çðàçîê ëèøàéíèê³â, ùî íàëåæèòü äî 45 âè-
ä³â, ç ÿêèõ äëÿ 33 âèä³â â³äîìîñò³ ùîäî ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ áóëè îòðèìàí³
âïåðøå. Äàí³ ùîäî ïîñë³äîâíîñòåé äåÿêèõ âèä³â áóëè âçÿò³ ç ãåíîáàíêó äëÿ
îòðèìàííÿ ïîâí³øî¿ êàðòèíè ðåçóëüòàò³â ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó.

Äëÿ ïðîâåäåííÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ëèøàéíèê³â
ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ îñîáëèâî âàæëèâèì º çàëó÷åííÿ äëÿ åêñòðàêö³¿ ÄÍÊ
ñâ³æåç³áðàíèõ çðàçê³â ëèøàéíèê³â, çîêðåìà çðàçê³â, ùî áóëè ç³áðàí³ âïðî-
äîâæ ïîòî÷íîãî ðîêó. Òîìó â õîä³ ï³äãîòîâêè öüîãî âèäàííÿ â ïåðøó ÷åðãó
áóëî ïåðåãëÿíóòî íàéñâ³æ³ø³ êîëåêö³¿ ëèøàéíèê³â, ùî çáåð³ãàþòüñÿ â ë³õå-
íîëîã³÷íîìó ãåðáàð³¿ ²íñòèòóòó áîòàí³êè ³ì. Ì.Ã. Õîëîäíîãî ÍÀÍ Óêðà¿íè
(KW-L), à òàêîæ ó 2011 ð. – óñ³ çðàçêè, ÿê³ çáåð³ãàþòüñÿ ó ãåðáàð³¿ Êîðåé-
ñüêîãî ³íñòèòóòó âèâ÷åííÿ ëèøàéíèê³â Ñóí÷îíñüêîãî íàö³îíàëüíîãî óí³-
âåðñèòåòó (KoLRI). Êð³ì òîãî, â 2011 ð. ñï³ëüíî ç êîðåéñüêîþ ñòîðîíîþ
(çîêðåìà ïðîô. Äæ.-Ñ. Õî, äèðåêòîðîì Êîðåéñüêîãî ³íñòèòóòó âèâ÷åííÿ
ëèøàéíèê³â Ñóí÷îíñüêîãî íàö³îíàëüíîãî óí³âåðñèòåòó) áóëà ïðîâåäåíà
åêñïåäèö³ÿ äëÿ çáîðó ë³õåíîëîã³÷íîãî ìàòåð³àëó â ÍÏÏ «Ãóöóëüùèíà» Êî-
ñ³âñüêîãî ð-íó ²âàíî-Ôðàíê³âñüêî¿ îáë. Çàãàëîì áóëî ç³áðàíî ïîíàä 200
çðàçê³â ëèøàéíèê³â, á³ëüøà ÷àñòèíà ÿêèõ çáåð³ãàºòüñÿ â ë³õåíîëîã³÷íîìó
ãåðáàð³¿ KW-L. Äóáë³êàòè îêðåìèõ âèä³â òàêîæ ïðåäñòàâëåí³ â ãåðáàð³¿
KoLRI.

Äëÿ ïîäàëüøîãî ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîãî âèâ÷åííÿ ïðåäñòàâíèê³â
ðîäó êàëîïëàêà òàêîæ áóëè âèêîðèñòàí³ çðàçêè ç êîëåêö³¿ Ñ.ß. Êîíäðàòþ-
êà: ç ²ðàíó – ç³áðàíà ó âåðåñí³ 2011 ð. ó ïðîâ³íö³¿ Åñôàõàí íà òåðèòîð³¿
ïðèðîäíîãî ïàðêó Êàðêàñ; ç Êîðå¿, ðàéîí ã³ð Äæ³ð³ (Jiri Mts.) – âåðåñí³–
æîâòí³ 2011 ð.; ç Ðîñ³¿ – Äàëåêèé Ñõ³ä (Ïðèìîðñüêèé êðàé) – ó âåðåñí³
2011 ð. Êð³ì òîãî, äëÿ ìîëåêóëÿðíèõ äîñë³äæåíü áóëè âèêîðèñòàí³ çðàçêè ç
êîëåêö³¿ ëèøàéíèê³â, ç³áðàíî¿ êîðåéñüêèìè êîëåãàìè â Ðóìóí³¿ ó æîâòí³
2011 ð.

Ó ë³õåíîëîã³÷íîìó ãåðáàð³¿ KW-L ñåðåä íàÿâíèõ êîëåêö³é îñîáëèâî äå-
òàëüíî áóëè ïåðåãëÿíóò³ çáîðè Ñ.ß. Êîíäðàòþêà ç Àâñòðàë³¿, Êàíàðñüêèõ
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îñòðîâ³â (²ñïàí³ÿ) òà ð³çíèõ ðåã³îí³â Óêðà¿íè çà çáîðàìè Ì.Â. Ïèðîãîâà,
Î.ª. Õîäîñîâöåâà òà ³íøèõ êîëåêòîð³â. Ó ãåðáàð³¿ KoLRI áóëè ïåðåãëÿíóò³
âñ³ íàÿâí³ êîëåêö³¿ ç Êîðå¿, Êèòàþ, àðêòè÷íèõ òà àíòàðêòè÷íèõ ðàéîí³â, à
òàêîæ äåê³ëüêîõ êðà¿í Ñõ³äíî¿ Àç³¿ òà ªâðîïè (Óãîðùèíè, Áîëãàð³¿ òà Ðó-
ìóí³¿).

Ìåòîäè ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ ³ á³îõ³ì³÷íèõ äîñë³äæåíü ëèøàéíèê³â. Ó
õîä³ äîñë³äæåíü áóëè âèêîðèñòàí³ çàãàëüíîïðèéíÿò³ ìåòîäè çáîðó òà êàìå-
ðàëüíî¿ îáðîáêè ëèøàéíèê³â, âèâ÷åííÿ ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ îñîáëèâî-
ñòåé, à òàêîæ ìåòîäè òîíêîøàðîâî¿ õðîìàòîãðàô³¿ ³ ìåòîäè âèñîêîåôåêòèâ-
íî¿ ð³äèííî¿ õðîìàòîãðàô³¿ (ÂÅÐÕ). Äëÿ âèâ÷åííÿ á³îõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé
ëèøàéíèê³â ìåòîäîì òîíêîøàðîâî¿ õðîìàòîãðàô³¿ âèêîðèñòîâóâàëè òðåòþ
ñèñòåìó (ñèñòåìó Ñ), ñòàíäàðòîì äëÿ ã³ðîôîðîâî¿ êèñëîòè áóâ ëèøàéíèê
âèäó Punctelia subrudecta, çà ðåêîìåíäàö³ÿìè â³äïîâ³äíèõ âèäàíü.

Ìåòîäè ìîëåêóëÿðíèõ äîñë³äæåíü. Ìåòîäè ìîëåêóëÿðíîãî àíàë³çó äåòà-
ëüíî îïèñàí³ ó ïóáë³êàö³¿ (Fedorenko et al., 2009). Äîñë³äæåííÿ îñíîâàí³ íà
âëàñíèõ äàíèõ ùîäî ÿäåðíî¿ (ITS1/ITS2) òà 12S ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ì³òîõîí-
äð³àëüíî¿ ÄÍÊ, à òàêîæ äàíèõ, çàëó÷åíèõ ³ç ãåíîáàíêó, ùîäî ãåí³â 18S ìà-
ëî¿ ñóáîäèíèö³ ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ³ 23S ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ.

Åêñòðàêö³ÿ. Ôðàãìåíòè ñëàí³ ä³àìåòðîì äî 2–3 ìì àáî àïîòåö³¿ ïîì³-
ùàëè â 1,5-ì³ë³ìåòðîâ³ ñòåðèëüí³ ì³êðîöåíòðèôóæí³ ï³ïåòêè. Äâà ð³çí³ ê³-
òè, çîêðåìà DNeasy Plant Mini Kit ³ DNeasy Animal Tissue Kit (QIAGEN),
îäíàêîâî çàáåçïå÷óâàëè åêñòðàãóâàííÿ ÄÍÊ çà äîòðèìàííÿ ïðîòîêîë³â,
ïðèêëàäåíèõ äî íèõ. Ïî çàê³í÷åíí³ ïðîöåäóðè åêñòðàãîâàíó ÄÍÊ çáåð³ãàëè
â 100–120 ìêë åëþþâàëüíîãî áóôåðà (the elution buffer).

Àìïë³ô³êàö³ÿ. Ïîë³ìåðàçíî-ëàíöþãîâó ðåàêö³þ (ÏËÐ) ïðîâîäèëè ç âè-
êîðèñòàííÿì Taq Ready-To-Go PCR Beads âèðîáíèöòâà GE Healthcare. Ïðè
öüîìó äî 4 ìêë ÄÍÊ äîäàâàëè 19 ìêë âîäè òà 1 ìêë 10 ìÌ êîíöåíòðîâàíèõ
ïðàéìåð³â. Âèêîðèñòîâóâàëè òàê³ ïðàéìåðè: ITS1F (Gardes, Bruns, 1993),
ITS4 (White et al., 1990), mtSSU1-KL (5′-AGTGGTGTACAGGTGAGTA-3′) ³
mtSSU2-KL (5′- ATGTGGCACGTCTATAGCCCA-3′) (Lohtander et al., 2002).
Ïðè öüîìó äâà îñòàíí³ ïðàéìåðè áóëè âèêîðèñòàí³ âïåðøå äëÿ ïðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè Teloschistaceae. Àìïë³ô³êàö³ÿ ïî÷èíàëàñü ç 5-õâèëèííîãî
öèêëó ïðè 95 °C, çà ÿêèì ñë³äóâàëè 5 öèêë³â ïî 30 ñ ïðè 95 °C äëÿ äåíà-
òóðàö³¿, 58 °Ñ äëÿ ITS – â³äïàëþâàííÿ (=â³äïàëó) (annealing temperature),
52 °C – äëÿ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ (mtSSU) ïðîòÿãîì 30 ñ òà
ïîäîâæåííÿ (=åëîíãàö³¿) çà òåìïåðàòóðè 72 °C ïðîòÿãîì 1 õâ. Ó ïîäàëüøèõ
30 öèêëàõ òåìïåðàòóðó â³äïàëþâàííÿ ï³äâèùóâàëè äî 56 ³ 50 °C äëÿ ITS òà
mtSSU â³äïîâ³äíî. Ó äåÿêèõ âèïàäêàõ äëÿ îñîáëèâî âàæêèõ çðàçê³â âèêîðè-
ñòîâóâàëè 40 öèêë³â. Óêàçàíó ïðîöåäóðó çä³éñíþâàëè ç âèêîðèñòàííÿì
PTC-100 Programmable Thermal Controller (MJ Research, Inc.). Ïðîäóêòè
ÏËÐ î÷èùàëè ç âèêîðèñòàííÿì GFX PCR DNA ³ Gel Band Purification Kit
âèðîáíèòâà GE Healthcare ³ åëþþâàëè ç 50 ìë ñòåðèëüíî¿ âîäè.

Î÷èùåííÿ òà ñåêâåíóâàííÿ. Ñåêâåíóâàííÿ ïðîâîäèëè äîäàâàííÿì 2 ìêë
ðîç÷èíó ÄÍÊ, 3 ìêë âîäè òà 1 ìêë 2,5 ìÌ êîíöåíòðàö³¿ êîæíîãî ïðàéìåðà
ç âèêîðèñòàííÿì Big Dye Terminator v 1.1 Cycle Sequencing Kit (Applied
Biosystems). Ïðè öüîìó âèêîðèñòîâóâàëè òàê³ ñàì³ òåìïåðàòóðí³ óìîâè, ÿê ³
äëÿ àìïë³ô³êàö³¿. Ïðîäóêòè ñåêâåíóâàííÿ î÷èùàëè ç 1 ìêë ðîç÷èíó EDTA,
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1 ìêë ðîç÷èíó NaOAc ³ 30 ìêë 95%-ãî åòàíîëîâîãî ñïèðòó. Ïîñë³äîâíîñò³
îòðèìàíî íà àâòîìàòè÷íîìó ñåêâåíàòîð³ ABI Prism 377 âèðîáíèöòâà Perkin
Elmer.

Ô³ëîãåí³ÿ. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ïîñë³äîâíîñòåé, ÿê³ âèð³âíþâàëè âðó÷-
íó, âèêîíàíî ç âèêîðèñòàííÿì ïðîãðàìè PAUP version 4.0b10 (Swofford
2002). Ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà áóäóâàëè íà îñíîâ³ ðîçðàõóíê³â çàãàëüíîãî åâ-
ðèñòè÷íîãî ïîøóêó, ç ìàêñèìàë³çàö³ºþ ê³ëüêîñò³ çáåðåæåíèõ äåðåâ äî 1000,
òîä³ ÿê ïðîì³æêè ðîçãëÿäàëè ÿê â³äñóòí³ îçíàêè. Áóòñòðåïîâó ï³äòðèìêó
âèçíà÷àëè çà 1000 ïîâòîðíîñòåé ç òàêèìè ñàìèìè óñòàíîâ÷èìè ïàðàìåòðà-
ìè. Ð³âí³ ï³äòðèìêè, âèù³ çà 50, ïîêàçàíî íà êîíñåíñóñíèõ äåðåâàõ.

Äëÿ âèçíà÷åííÿ ìîëåêóëÿðíèõ äèñòàíö³é áóâ âèêîðèñòàíèé êëàñòåðíèé
àíàë³ç ³ç çàñòîñóâàííÿì êîåô³ö³ºíò³â ïîä³áíîñò³ NLxy. Äëÿ íàî÷íîãî â³äî-
áðàæåííÿ çàãàëüíî¿ êàðòèíè ãåíåòè÷íèõ âçàºìîâ³äíîñèí ì³æ óñ³ìà äîñë³-
äæåíèìè òàêñîíàìè íà îñíîâ³ îòðèìàíèõ êîåô³ö³ºíò³â ãåíåòè÷íî¿ äèñòàíö³¿
áóäóâàëè äåíäðîãðàìè çà ìåòîäîì UPGMA – íåçâàæåíîãî ïàðíîãðóïîâîãî
ìåòîäó êëàñòåðíîãî àíàë³çó, ÿêèé òàêîæ º ñêëàäîâîþ ÷àñòèíîþ ïðîãðàì-
íîãî ïàêåòà PAUP version 4.0b10. Êëàñòåðèçàö³ÿ ïî÷èíàºòüñÿ ç íàéìåíøî¿
ãåíåòè÷íî¿ äèñòàíö³¿. Ìåòîä ïîñë³äîâíî ïîºäíóº, êëàñòåðèçóº òàêñîíè â
ïîðÿäêó çá³ëüøåííÿ ãåíåòè÷íèõ äèñòàíö³é ì³æ íèìè, ïðè öüîìó ãåíåòè÷í³
äèñòàíö³¿ óñåðåäíþþòü ó êîæíîìó öèêë³ ï³äðàõóíêó.

Òðè ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà áóëè îòðèìàí³ â³äïîâ³äíî íà îñíîâ³ ìàòðèêñ³â
ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ä³ëÿíêè ITS1/ITS2, ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé mtSSU òà
ìàòðèêñó, â ÿêîìó âñ³ äàí³ ùîäî ÄÍÊ áóëè îá’ºäíàí³.

1.1.3. Ïåðåâ³ðêà ñòàòóñó «ìîðôîëîã³÷íèõ» ðîäîâèõ ãðóï

Áóëè ïðîâåäåí³ òðè îêðåì³ ô³ëîãåíåòè÷í³ àíàë³çè îäèí ç âèêîðèñòàí-
íÿì ìàòðèêñ³â: à) ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ä³ëÿíêè ITS1/ITS2; á) ïîâíèõ
ïîñë³äîâíîñòåé mtSSU; â) êîìá³íîâàíèõ ITS-mtSSU äàíèõ. Îäíàêîâ³ ìî-
íîô³ëåòè÷í³ ãðóïè, ùî ìàþòü âèñîêèé ð³âåíü ï³äòðèìêè, áóëè âèÿâëåí³ ó
òðüîõ ô³ëîãåíåòè÷íèõ äåðåâàõ, õî÷à îêðåì³ çðàçêè, ùî ïðåäñòàâëÿëè êîæ-
íó ã³ëêó, äåùî â³äð³çíÿëèñü.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà äàíèìè ùîäî ITS1/ITS2 ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿
ÄÍÊ ´ðóíòóâàâñÿ íà äàíèõ 105 çðàçê³â ³ 639 îçíàê, âêëþ÷àþ÷è ïðîïóñêè, ç
ÿêèõ 362 îçíàêè áóëè äîñòîâ³ðíî ³íôîðìàòèâíèìè. Ó ðåçóëüòàò³ åâðèñòè÷-
íîãî ïîøóêó îòðèìàíî äåðåâî çàâäîâæêè 2209 çì³í, ³íäåêñ êîíñèñòåíòíîñò³
(=ãóñòîòè) [consistency index]) CI=0,4052, ³íäåêñ çàòðèìêè ([retention index])
RI=0,7837. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà äàíèìè ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ (mtSSU)
âèêîíàíî çà äàíèõ 99 çðàçê³â ³ 1080 îçíàê, ç ÿêèõ 325 áóëè äîñòîâ³ðíî ³í-
ôîðìàòèâíèìè. Çà åâðèñòè÷íèì ïîøóêîì îòðèìàíî äåðåâî çàâäîâæêè 1174
çì³íè, CI=0,5307, RI=0,8437. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà îá’ºäíàíèìè äàíè-
ìè ùîäî ITS1/ITS2 ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ³ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ çä³éñíå-
íî çà äàíèìè 105 âèä³â ç 1724 îçíàêàìè, ç ÿêèõ 692 îçíàêè áóëè äîñòîâ³ðíî
³íôîðìàòèâíèìè. Ó ðåçóëüòàò³ åâðèñòè÷íîãî ïîøóêó îòðèìàíî äåðåâî çàâ-
äîâæêè 3399 çì³í, CI=0,4445, RI=0,7933. Â óñ³õ åâðèñòè÷íèõ àíàë³çàõ ê³ëü-
ê³ñòü äåðåâ çá³ëüøåíî äî 8200, 8100 òà 7700 äëÿ ìàòðèêñ³â ùîäî ITS1/ITS2
ä³ëÿíêè, ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ òà îá’ºäíàíèõ äàíèõ â³äïîâ³äíî.



1.1. Êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè

15

Ìîíîô³ëåòè÷í³ ãðóïè. Ëèñòóâàò³ ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ,
òîáòî êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè, çà äàíèìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, íàëå-
æàòü äî  âåëèêèõ ìîíîô³ëåòè÷íèõ ãðóï: 1) Seirophora; 2) Xanthoria s. l; 3) Xan-
thoria candelaria; 4) Rusavskia; 5) Xanthomendoza s. l. Ãðóïè Xanthoria s. l. ³
Xanthomendoza s. l. ðîçä³ëåíî íà äåê³ëüêà äð³áí³øèõ ìîíîô³ëåòè÷íèõ ã³ëîê,
2a–2c ³ 5a–5d, ùî ìàþòü òàêîæ âèñîê³ ð³âí³ ï³äòðèìêè; äåÿê³ ç îñòàíí³õ
çàïðîïîíîâàí³ ÿê îêðåì³ ðîäè ó ïóáë³êàö³¿ (Fedorenko et al., 2009). Çðîáëåíî
âèñíîâîê, ùî ãðóïè 2–5 ñêëàäàþòü ìîíîô³ëåòè÷íå ÿäðî êñàíòîð³î¿äíèõ ëè-
øàéíèê³â ç äåÿêèìè ñïîð³äíåíèìè ãðóïàìè âèä³â ðîä³â Caloplaca ³ Fulgensia.

1. Seirophora. Ð³ä óòâîðþº ìîíîô³ëåòè÷íó êëàäó, ÿêà çàéìàº ïîëîæåííÿ
ñåðåä äåê³ëüêîõ ãðóï âèä³â ðîä³â Caloplaca òà Fulgensia, âêëþ÷àþ÷è òèïîâ³
âèäè âêàçàíèõ ðîä³â, çîêðåìà: Caloplaca cerina (Ehrh. ex Hedw.) Th. Fr. ³
Fulgensia fulgens (Sw.) Elenkin (ðèñ. 1.1, 1.2). Íà öüîìó åòàï³ äî ìîëåêóëÿð-
íîãî àíàë³çó áóëè âêëþ÷åí³ çðàçêè 4 âèä³â Seirophora, çîêðåìà: S. contortup-
licata (Ach.) Frödén, S. lacunosa (P Rupr.) Frödén, S. orientalis Frödén ³ S. villosa
(Ach.) Frödén. Seirophora ìàº íàéâèù³ ð³âí³ ï³äòðèìêè â óñ³õ òðüîõ ô³ëîãå-
íåòè÷íèõ äåðåâàõ (ðèñ. 1.1, 1.2).

Ð³ä Seirophora çàïðîïîíîâàíèé íà îñíîâ³ ãåðáàðíîãî çðàçêà Physcia ma-
gara Kremp., ÿêèé, ÿê íåùîäàâíî âèÿâèëîñÿ, ñêëàäàºòüñÿ ç ìåõàí³÷íî¿ ñóì³-
ø³ äâîõ ëèøàéíèê³â, çîêðåìà: Ramalina maciformis (Delise) Bory òà ïðåäñòàâ-
íèêà ðîäó Teloschistes, òîáòî T. villosus (Ach.) Norman. Âëàñíå îñòàíí³é âèä
íåùîäàâíî ëåêòîòèï³ô³êîâàíèé øâåäñüêèìè äîñë³äíèêàìè (Frödén, Lassen,
2004) ÿê òèï ðîäó Seirophora, õî÷à íàçâà «seirophora» â³äîáðàæàº àíàòîì³÷í³
îñîáëèâîñò³ ìåõàí³÷íèõ òêàíèí ëèøàéíèêà Ramalina maciformis, ³, íà íàøó
äóìêó, º äóæå íåâäàëîþ äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ.

2. Ãðóïà Xanthoria s. l. Ãðóïó ïîä³ëåíî íà 3 ï³äãðóïè: 2a – Xanthoria s.
str.; 2b – Jackelixia; 2c – Xanthodactylon s. l., òà 2 îêðåì³ òàêñîíè – êëàäè ç
îêðåìèìè âèäàìè, Xanthokarrooa karrooensis òà Ovealmbornia bonaespei. Ãðóïà
â ö³ëîìó, à òàêîæ ¿¿ ï³äãðóïè ìàþòü íàéâèù³ àáî äóæå áëèçüê³ äî íàéâèùèõ
ð³âí³ áóòñòðåï-ï³äòðèìêè, äî òîãî æ âîíè º îêðåìèìè ã³ëêàìè, çà äàíèìè
ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, çà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ (ðèñ. 1.1, 1.2).

2a. Xanthoria s. str. ßäðî ðîäó â äîñë³äæåííÿõ ïðåäñòàâëåíî äâîìà ãðó-
ïàìè áëèçüêî ñïîð³äíåíèõ âèä³â, ç ÿêèõ 3 âèäè – X. coomae S.Y. Kondr. et
Kärnefelt, X. monofoliosa S.Y. Kondr. et Kärnefelt òà X. parietina (L.) Th. Fr. –
óòâîðþþòü 1 ï³äãðóïó, à âèäè X. calcicola Oxner, X. mediterranea Giralt, Nimis
et Poelt òà X. ectaneoides (Nyl.) Zahlbr. – ³íøó.

2b. Jackelixia. Êëàäà ìàº âèñîê³ ð³âí³ ï³äòðèìêè íà âñ³õ ô³ëîãåíåòè÷íèõ
äåðåâàõ. Âîíà âêëþ÷àº 3 àâñòðàë³éñüê³ âèäè, çîêðåìà: Jackelixia elixii
(S.Y. Kondr. et Kärnefelt) S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt
et A. Thell, J. filsonii (Elix) S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärne-
felt et A. Thell, J. streimannii (S.Y. Kondr. et Kärnefelt) S.Y. Kondr., N.M. Fe-
dorenko, S. Stenroos, Kärnefelt et A. Thell, ³ øèðîêî ïîøèðåíèé âèä ó Ï³â-
äåíí³é ï³âêóë³ Jackelixia ligulata (Körb.) S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Ste-
nroos, Kärnefelt et A. Thell. Ïîëîæåííÿ J. ligulata â ìåæàõ ï³äãðóïè º äåùî
íåñïîä³âàíèì ç ìîðôîëîã³÷íîãî ïîãëÿäó, îñê³ëüêè öåé âèä â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä
âèä³â ãðóïè J. elixii íàáàãàòî âóæ÷èìè, âèïóêëèìè ëîïàòèíêàìè òà íàÿâí³ñ-
òþ ïàë³ñàäíî¿ ïëåêòåíõ³ìè â êîðîâèõ øàðàõ.
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Ðèñ. 1.1. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â íà îñíîâ³ äàíèõ ùîäî ITS1/ITS2-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ

2c. Xanthodactylon s. l. Ï³äãðóïà 2ñ º ñèëüíîþ êëàäîþ ç 96–100%-ìè ð³â-
íÿìè ï³äòðèìêè â ð³çíèõ àíàë³çàõ (ðèñ. 1.1, 1.2). Á³ëüø³ñòü âèä³â ãðóïè áóëè
â³äíåñåí³ äî ðîäó Xanthodactylon çà ìîðôîëîã³÷íèìè äàíèìè ùå äî ïðîâåäåí-
íÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó (X. flammeum (L. f.) C.W. Dodge, X.
turbinatum (Vain.) C.W. Dodge òà X. alexanderbaai (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr. et Kärnefelt (Kärnefelt et al., 1995; Eichenberger et al., 2007;
Kondratyuk et al., 2008). Îäíàê äëÿ 2 âèä³â â³äïîâ³äíó êîìá³íàö³þ ìè çà-
ïðîïîíóâàëè âæå ï³ñëÿ îòðèìàííÿ äàíèõ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó (X. infla-
tum (Eichenberger, Aptroot et Honegger) S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Sten-
roos, Kärnefelt, Elix et A. Thell òà X. capensis (Kärnefelt, Arup et L. Lindblom)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et A. Thell). Ñë³ä
íàãîëîñèòè, ùî äëÿ âèçíà÷åííÿ ïðèðîäíîãî â³äìåæóâàííÿ ðîäó Xanthoda-
ctylon äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ïîòð³áíî çàëó÷èòè äîäàòêîâî ùå äåê³ëüêà
áëèçüêî ñïîð³äíåíèõ òàêñîí³â ç Ï³âäåííî¿ Àôðèêè.

Xanthokarrooa karrooensis òà Ovealmbornia bonae-spei. Âèäè Xanthoria bo-
nae-spei S.Y. Kondr. et Kärnefelt (Kondratyuk et al., 2004) òà X. karrooensis
S.Y. Kondr. et Kärnefelt óòâîðþþòü îêðåì³ áàçàëüí³ êëàäè â ìåæàõ ã³ëêè
Xanthodactylon s. l, çà äàíèìè âñ³õ àíàë³ç³â. ¯õ ³çîëüîâàíå ïîëîæåííÿ çà ìîð-
ôîëîã³÷íèìè, àíàòîì³÷íèìè òà á³îõ³ì³÷íèìè äàíèìè (Kärnefelt et al., 2002,
Kondratyuk et al., 2004) äàëî çìîãó âèä³ëèòè ¿õ â îêðåì³ ðîäîâ³ ãðóïè Ovealm-
bornia òà Xanthokarrooa.

3.  Xanthoria candelaria. Ãðóïà óòâîðþº îêðåìó ã³ëêó ç âèñîêèì ð³âíåì
ï³äòðèìêè (98 %) çà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ, çíà÷íî íèæ÷èì ð³âíåì (74 %)
çà äàíèìè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ³ ùå íèæ÷èì ð³âíåì â àíàë³ç³ ç îá’ºäíàíèìè äàíè-
ìè çà ÿäåðíîþ òà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ. Äî ö³º¿ ãðóïè íàëåæàòü 3 øèðîêî
ïîøèðåí³ âèäè Xanthoria candelaria (L.) Th. Fr., X. polycarpa (Hoffm.) Rieber ³
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Ðèñ. 1.2. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â íà îñíîâ³ äàíèõ ùîäî 12S mtSSU
ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ

äåùî ìåíøå ïîøèðåíèé X. ucrainica S.Y. Kondr. (Kondratyuk, 1997). Êð³ì
òîãî, äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó áóëè òàêîæ âêëþ÷åí³ âóçüêî ïîøèðåí³ âè-
äè X. alaskana J. W. Thomson ³ X. kaernefeltii S.Y. Kondr., D. J. Galloway et
Goward, à òàêîæ X. candelaria var. marginata Räsänen, ùî ïîøèðåíèé â Áàë-
ò³éñüêîìó ðåã³îí³ (äèâ. òàêîæ ï³äðîçä. 1.1.4).

4. Rusavskia. Ð³ä Rusavskia S.Y. Kondr. et Kärnefelt (Kondratyuk, Kärnefelt,
2003) ïðåäñòàâëåíèé 4 âèäàìè ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó àíàë³ç³. ²ç íèõ 2 âèäè (R. ele-
gans (Link) S.Y. Kondr. et Kärnefelt ³ R. sorediata (Vain.) S.Y. Kondr. et Kärne-
felt) øèðîêî ïîøèðåí³ â îáîõ ï³âêóëÿõ, òîä³ ÿê R. papillifera (Vain.) S.Y. Kondr.
et Kärnefelt â³äîìà ëèøå ç ªâðàç³¿, à R. digitata (S.Y. Kondr.) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt, áëèçüêî ñïîð³äíåíèé ç R. papillifera, º åíäåì³÷íèì âèäîì Ï³âäåí-
íî-Ñõ³äíî¿ ªâðîïè.

5. Ãðóïà Xanthomendoza s. l. Ãðóïà ìàº âèñîêó (92 %) ï³äòðèìêó çà äà-
íèìè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ òà îá’ºäíàíèìè äàíèìè ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿
ÄÍÊ (ðèñ. 1.1, 1.2). Îäíàê çà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ âîíà ïðåäñòàâëåíà
3 îêðåìèìè ãðóïàìè (5b–5d), ÿê³ òàêîæ ìàþòü âèñîêó ï³äòðèìêó ÿê çà ÿäåð-
íîþ ÄÍÊ, òàê ³ çà îá’ºäíàíèìè äàíèìè.

Õî÷à ð³ä Xanthomendoza âèçíàíî á³ëüø³ñòþ ñó÷àñíèõ äîñë³äíèê³â, éîãî
îá’ºì ïîòðåáóº ïîäàëüøî¿ ðåâ³ç³¿. Ó ïóáë³êàö³¿ (Fedorenko et al., 2009) ïðè-
ïóùåíî, ùî òðåò³ì ðîäîì, ÿêèé, î÷åâèäíî, áëèçüêî ñïîð³äíåíèé ç ðîäàìè
Oxneria and Xanthomendoza, º Josefpoeltia. Íà æàëü, íà òîé ÷àñ íàø³ âëàñí³
ðåçóëüòàòè ç àìïë³ô³êàö³¿ ÄÍÊ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Josefpoeltia áóëè áåçóñ-
ï³øíèìè (äèâ. òàêîæ ï³äðîçä. 1.1.4).

5a. Oxneria. Äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó áóëè âêëþ÷åí³ 3 âèäè: äóæå
ïîøèðåí³ ó Ï³âí³÷í³é ï³âêóë³ Oxneria ulophyllodes (Räsänen) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt òà O. fallax (Hepp ex Arnold) S.Y. Kondr. et Kärnefelt, à òàêîæ åíäåì³÷-
íèé äëÿ Ñõ³äíî¿ Àç³¿ Oxneria alfredii (S.Y. Kondr. et Poelt) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt. Ìîëåêóëÿðí³ äàí³ ï³äòâåðäèëè áëèçüêó ñïîð³äíåí³ñòü «ïàðè âè-
ä³â» ó ðîçóì³íí³ É. Ïåëüòà, ÿêó óòâîðþþòü ôåðòèëüíèé âèä O. alfredii òà
ñîðåä³îçíèé âèä O. ulophyllodes (Kondratyuk, Poelt, 1997).
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ßê ïîêàçàíî ï³çí³øå (Kondratyuk et al., 2010) O. fallax º äîñèòü ãåòåðî-
ãåííèì âèäîì. Äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ôàêòè÷íî áóëè âêëþ÷åí³ çðàç-
êè âèäó Oxneria huculica S.Y. Kondr. (Kondratyuk et al., 2010). Ïîëîæåííÿ æ
O. fallax ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ ùå ïîòðåáóº ïîäà-
ëüøîãî ñïåö³àëüíîãî âèâ÷åííÿ.

5b. Xanthomendoza novozelandica. Âèä âêëþ÷åíèé äî ðîäó Xanthomendoza
(Søchting et al., 2002) ³ ðîäó Oxneria (Kondratyuk, Kärnefelt, 2003b). Îäíàê çà
äàíèìè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ â³í óòâîðþº îêðåìó êëàäó, òîä³ ÿê çà ì³òîõîíäð³àëü-
íîþ ÄÍÊ òà çà îá’ºäíàíèìè äàíèìè â³í º ñåñòðèíñüêîþ ãðóïîþ äî êëàäè
Oxneria. Ïîëîæåííÿ öüîãî òàêñîíà îáãîâîðåíî ó ï³äðîçä. 1.1.4.

5c. Xanthomendoza s.str. Ï³âäåííîàôðèêàíñüêî-àìåðèêàíñüêèé âèä Xan-
thomendoza mendozae óòâîðþº îêðåìó êëàäó, ³, â³äïîâ³äíî äî ïåðøîîïèñó
(Kondratyuk, Kärnefelt, 1997a), ô³ëîãåíåòè÷í³ äàí³ ï³äòâåðäæóþòü âóçüêå
òðàêòóâàííÿ ðîäó (Kondratyuk, Kärnefelt, 2003), íà â³äì³íó â³ä äóæå øèðî-
êîãî ïîãëÿäó, âèñëîâëåíîãî ó ñòàòò³ Ó. Çîõò³íãà òà ñï³âàâò. (Søchting et al.,
2002). Äî öüîãî ðîäó òàêîæ íàëåæèòü âèä, äóæå áëèçüêèé äî Xanthomendoza
mendozae, – X. kashiwadanii (Kondratyuk et al., 2009). Ïðî éîãî ïîëîæåííÿ ó
ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ äèâ. ï³äðîçä. 1.1.4.

5d. Ãðóïè Xanthomendoza poeltii òà X. weberi. Ö³ ãðóïè íå ìàþòü ï³äòðèì-
êè ÿê îêðåì³ ãðóïè çà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ, îäíàê õàðàêòåðèçóþòüñÿ âè-
ñîêîþ ï³äòðèìêîþ çà ÿäåðíîþ ÄÍÊ ³ îá’ºäíàíèìè äàíèìè (ðèñ. 1.1, 1.2).

Ãðóïà (Xanthomendoza poeltii) âêëþ÷àº 2 âèäè – X. poeltii òà X. coppinsii
S.Y. Kondr., Kärnefelt et Søchting, ùî ÷àñòî çðîñòàþòü ðàçîì ó Ï³âí³÷í³é
ªâðîï³, äå ¿õ ðîçìåæóâàííÿ óòðóäíåíî (Kondratyuk, Kärnefelt, 1997b; Kon-
dratyuk, 2004; Kondratyuk et al., 2010). Îäíàê âèä X. coppinsii çíà÷íî øèðøå
ïîøèðåíèé ó ªâðàç³¿. Äåùî íåñïîä³âàíèì º òå, ùî çà ìîëåêóëÿðíèìè äà-
íèìè ï³âí³÷íîàìåðèêàíñüêèé âèä X. galericulata Lindblom º ñåñòðèíñüêèì
äî ãðóïè X. coppinsii òà X. poeltii. Íà â³äì³íó â³ä íèõ X. galericulata ìàº äîñèòü
äîâã³ òà ÷àñòî ðîçñ³÷åí³ òà âóçüê³ ïðè îñíîâ³ ëîïàò³ ³ äóæå íàãàäóº çà ìîð-
ôîëîã³ºþ âèäè ãðóïè X. weberi. Ãðóïà X. weberi ïðåäñòàâëåíà 2 âèäàìè, øè-
ðîêî ïîøèðåíèìè ó Ï³âí³÷í³é ï³âêóë³, X. fulva (Hoffm.) Poelt et Petutschnig,
X. weberi (S.Y. Kondr. et Kärnefelt) L. Lindblom, òà âóçüêî ïîøèðåíèì ñåðåä-
íüîàç³éñüêèì âèäîì Xanthoria sogdiana S.Y. Kondr. et Kudratov (Kondratyuk,
2004; Kondratyuk et al., 2010).

Âèäè ðîä³â Caloplaca òà Fulgensia, áëèçüêî ñïîð³äíåí³ äî êñàíòîð³î¿äíèõ ëè-
øàéíèê³â. ßê âèçíà÷åíî ïîïåðåäí³ìè äîñë³äíèêàìè, äåÿê³ ãðóïè âèä³â ðîä³â
Caloplaca òà Fulgensia âèÿâëÿþòü ò³ñí³ø³ çâ’ÿçêè ñïîð³äíåíîñò³ ç êñàíòîð³î-
¿äíèìè ëèøàéíèêàìè, í³æ ç òèïîâèìè âèäàìè ðîä³â Caloplaca òà Fulgensia
(Arup 2006; Søchting, Lutzoni, 2003; Gaya et al., 2003). Êð³ì òîãî, Å. Ãàéÿ ç³
ñï³âàâò. (Gaya et al., 2008) ïîêàçàëè, ùî äåÿê³ âèäè öèõ ðîä³â ðîçì³ùóþòüñÿ
â ÿäð³ êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â. Äîñë³äíèêè òàêîæ ïðèïóñêàþòü, ùî,
ìîæëèâî, áóëî á äîö³ëüíî âêëþ÷èòè îêðåì³ âèäè ðîä³â Caloplaca òà Ful-
gensia äî ðîäó Xanthoria. Îäíàê çã³äíî ç íàøèìè äàíèìè, ëèøå îäíà ãðóïà
êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â, çîêðåìà ð³ä Seirophora, çíàõîäèòüñÿ ó ô³ëîãå-
íåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ â îäí³é ã³ëö³ ç ðîäàìè Caloplaca s.
str. ³ Fulgensia s. str. (ðèñ. 1.1, 1.2). Îäíàê âñ³ ö³ ãðóïè ìàþòü îäíàêîâî âèñî-
ê³ ð³âí³ ï³äòðèìêè ³, íà íàøó äóìêó, ¿õ ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê îêðåì³ ðîäîâ³.
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Â³äïîâ³äíî äî íàøèõ äàíèõ (äèâ. ï³äðîçä. 1.1.4), âèäè ãðóïè Caloplaca
flavorubescens óòâîðþþòü äîñòàòíüî äîáðå âèðàæåíó ìîíîô³ëåòè÷íó ãðóïó,
ùî ñïîð³äíåíà ç ðîäîì Fulgensia s. str.

Íà æàëü, ñòàíîì íà 2009 ð. ó ãåíîáàíêó áóëè íàÿâí³ â³äîìîñò³ ïåðåâàæ-
íî ùîäî ÿäåðíî¿ ÄÍÊ äåÿêèõ âèä³â ðîä³â Caloplaca òà Fulgensia, òîä³ ÿê äàí³
ùîäî ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ áóëè â³äñóòí³. Ïðè öüîìó çà äàíèìè ÿäåðíî¿
ÄÍÊ (ITS1/ITS2 ä³ëÿíêè) îäíó ç êëàä, ÿêà óòâîðåíà âèäàìè Caloplaca saxi-
cola (Hoffm.) Nordin, C. biatorina (A. Massal.) J. Steiner, Fulgensia schistidii (Anzi)
Poelt òà F. subbracteata (Nyl.) Poelt ³ ìàº âèñîê³ ð³âí³ ï³äòðèìêè, íà íàøó
äóìêó, íå ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê ñêëàäîâó ÷àñòèíó áóäü-ÿêî¿ ç ãðóï êñàíòîð³-
î¿äíèõ ëèøàéíèê³â. Ò. Êàñàë³öüêèé ç³ ñï³âàâò. (Kasalicky et al., 2000) âêàçó-
âàâ íà áëèçüêî ñïîð³äíåí³ çâ’ÿçêè Fulgensia schistidii òà Xanthoria parietina.
Îäíàê çà íàøèìè äàíèìè, Fulgensia schistidii çíàõîäèòüñÿ â êëàä³ Caloplaca
subg. Gasparrinia: C. saxicola òà C. biatorina (ðèñ. 1.1). Òîìó, â³äïîâ³äíî, öåé
âèä êðàùå ðîçãëÿäàòè ó ñêëàä³ ðîäó Caloplaca (ÿê Caloplaca schistidii).

Òàêèì ÷èíîì, íà åòàï³ ïåðåâ³ðêè ñòàòóñó «ìîðôîëîã³÷íèõ» ðîä³â ìè
ïðîâåëè ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â ðîäèíè òåëî-
ñõ³ñòîâèõ çà ÿäåðíîþ ÄÍÊ (ä³ëÿíêà ITS1/ITS2) ³ ìàëîþ ñóáîäèíèöåþ ì³òî-
õîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ. Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü ´ðóíòóþòüñÿ íà âèâ÷åíí³ 201
çðàçêà, ùî ðåïðåçåíòóþòü 50 âèä³â ãðóïè êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â, ç
ÿêèõ 183 ïîñë³äîâíîñò³ îòðèìàí³ âïåðøå.

Çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âñòàíîâëåíî 5 ãðóï ç âèñîêèì
ð³âíåì ï³äòðèìêè: Seirophora, Xanthoria s. str. – Xanthodactylon, Xanthoria can-
delaria, Rusavskia òà Xanthomendoza.

Äâ³ ç óêàçàíèõ ãðóï âêëþ÷àþòü 7 ï³äãðóï ç íàéâèùèìè ð³âíÿìè ï³ä-
òðèìêè: 2a – Xanthoria parietina (àáî ð³ä Xanthoria s. str.), 2b – Jackelixia,
Xanthodactylon flammeum (àáî ð³ä Xanthodactylon s. str.), 5a – Oxneria, 5b –
Xanthomendoza novozelandica, 5c – X. mendoza, òà 5d – X. poeltii.

Äëÿ êîæíî¿ ç íàçâàíèõ ãðóï îáãîâîðåíî àëüòåðíàòèâí³ ïîãëÿäè íà ¿õ
òàêñîíîì³÷íå ïîëîæåííÿ, ÿê³ á â³äïîâ³äàëè ñó÷àñí³é ìîëåêóëÿðí³é ô³ëîãå-
í³¿ êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â. Ïðåäñòàâíèêè ðîä³â Caloplaca, Fulgensia òà
Teloschistes, ùî º îñîáëèâî áëèçüêî ñïîð³äíåíèìè äî êñàíòîð³î¿äíèõ ëè-
øàéíèê³â, òàêîæ âêëþ÷åí³ äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî äåðåâà, ³ ¿õ ñòàòóñ òåæ êîðî-
òêî ïðîàíàë³çîâàíî.

1.1.4. Ïîð³âíÿííÿ ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ ³ á³îõ³ì³÷íèõ
îñîáëèâîñòåé äåÿêèõ «ìîëåêóëÿðíèõ» ãðóï

Ìîðôîëîã³÷íà ãðóïà êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â º ïîë³ô³ëåòè÷íà ³ ðîç-
ïîðîøåíà ñåðåä ìîíîô³ëåòè÷íèõ ãðóï íàêèïíèõ òà ïëàêî¿äíèõ ïðåäñòàâíè-
ê³â ðîäèíè Teloschistaceae (Gaya et al., 2003, 2008; Søchting, Lutzoni, 2003).
Ïîïåðåäí³é ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ãðóïè êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â, ÿêèé
´ðóíòóâàâñÿ íà ðåçóëüòàòàõ ñåêâåíóâàííÿ ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ
(Fedorenko et al., 2009), ïîêàçàâ âèñîêó êîðåëÿö³þ ìîëåêóëÿðíèõ, ìîðôî-
ëîã³÷íèõ, àíàòîì³÷íèõ ³ á³îõ³ì³÷íèõ îçíàê. Áóëè â³äîêðåìëåí³ ðîäîâ³ ãðóïè
êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â Jackelixia S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos,
Kärnefelt et A. Thell, Ovealmbornia S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos,
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Ðèñ. 1.3. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae ç³ ñïåö³àëüíèì íàãîëîñîì íà êñàí-
òîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ. Òîâñò³øèìè
ë³í³ÿìè âèä³ëåí³ çâ’ÿçêè, ÿê³ ï³äòâåðäæåí³ â äåê³ëüêîõ àíàë³çàõ, ³ ò³, ùî ìàþòü íàéâèù³
ð³âí³ áóòñòðåï-ï³äòðèìêè

Kärnefelt, Elix et A. Thell, Oxneria S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Rusavskia S.Y. Kondr.
et Kärnefelt, Seirophora Poelt, Xanthodactylon P.A. Duvign, Xanthokarooa S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et A. Thell, Xanthomendoza S.Y. Kondr.
et Kärnefelt, Xanthoria (Fr.) Th. Fr., ÿê³ º ìîíîô³ëåòè÷íèìè ãðóïàìè â ðîäè-
í³ òåëîñõ³ñòîâèõ.

Òðè ìîíîô³ëåòè÷í³ ãðóïè ç íàéâèùèìè ð³âíÿìè ï³äòðèìêè áóëè âèÿâ-
ëåí³ ðàí³øå (Fedorenko et al., 2009), îäíàê îïèñ íîâèõ ðîä³â áóëî â³äêëàäå-
íî ó çâ’ÿçêó ç íåîáõ³äí³ñòþ âêëþ÷åííÿ äîäàòêîâèõ âèä³â äî ïîð³âíÿëüíîãî
àíàë³çó. Äîäàòêîâèé ìàòåð³àë, äîñë³äæåíèé ÿê çà ÿäåðíîþ, òàê ³ çà ì³òîõîí-
äð³àëüíîþ ÄÍÊ, äàâ çìîãó âñòàíîâèòè 5 íîâèõ ðîä³â ëèøàéíèê³â.

Äàí³, îòðèìàí³ ó ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåííÿõ (äèâ. ï³äðîçä. 1.1.1 òà ñòàòòþ
Fedorenko et al., 2009), çíà÷íî ðîçøèðåí³ é äîïîâíåí³ íîâèìè çðàçêàìè ³
ïîñë³äîâíîñòÿìè. Ðåçóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ïîñë³äîâíîñòåé íàâå-
äåíî íà êîíñåíñóñíèõ äåðåâàõ (ðèñ. 1.3–1.6). Ï’ÿòü ìîíîô³ëåòè÷íèõ ãðóï
ìàþòü òàêó ñàìó âèñîêó ï³äòðèìêó, ÿê ³ ïîïåðåäí³ îïèñàí³ ðîäè êñàíòîð³î¿ä-
íèõ ëèøàéíèê³â. Òîìó ö³ ãðóïè íàâåäåíî ÿê íîâ³ ðîäè: Gallowayella, Jesmur-
raya, Honeggeria, Massjukiella òà Martinjahnsia (Fedorenko et al., 2012).

Ðåçóëüòàòè ñåêâåíóâàííÿ ÿäåðíî¿ ÄÍÊ. Íàéâèù³ ð³âí³ áóòñòðåï-ï³ä-
òðèìêè äëÿ òàêèõ ãðóï, ÿê³ îïèñàíî ÿê îêðåì³ ðîäè Gallowayella, Jesmurraya
òà Massjukiella, âïåðøå ïðîäåìîíñòðîâàí³ ó ñòàòò³ (Fedorenko et al., 2009).
Ðîäè Gallowayella òà Jesmurraya íàëåæàòü äî Xanthomendoza ã³ëêè â øèðîêî-
ìó ðîçóì³íí³ ³ º ñåñòðèíñüêèìè ìîíîô³ëåòè÷íèìè ã³ëêàìè â³äïîâ³äíî äî
Xanthomendoza òà Oxneria, çà äàíèìè ITS-ïîñë³äîâíîñòåé (äèâ. ðèñ. 1.3). Ó
çàçíà÷åí³é ïóáë³êàö³¿ ïðåäñòàâëåí³ äîñèòü íå ïîâí³ ìîëåêóëÿðí³ äàí³ ùîäî
Jesmurraya novozelandica, ùîá çðîáèòè òàêñîíîì³÷í³ âèñíîâêè. Íàø³ âëàñí³
äàí³ ùîäî ìîðôîëîã³¿ öüîãî ëèøàéíèêà, à òàêîæ äîäàòêîâ³ äàí³ ç ãåíîáàíêó
äàëè çìîãó âñòàíîâèòè âèñîêèé ð³âåíü áóòñòðåï-ï³äòðèìêè öüîãî ðîäó. Ð³ä
Massjukiella óòâîðþº ñåñòðèíñüêó ãðóïó ç íàêèïíèìè ëèøàéíèêàìè ðîäèíè,
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Ðèñ. 1.4. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae ç³ ñïåö³àëüíèì íàãîëîñîì íà êñàí-
òîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà 18S ÿäåðíî¿ ÄÍÊ

çîêðåìà ç ãðóïàìè Caloplaca phlogina òà C. ulcerosa. Ð³ä Martinjahnsia º ñåñò-
ðèíñüêîþ ãðóïîþ äî ã³ëêè Xanthoria s. str., òîä³ ÿê Honeggeria çàéìàº äîñèòü
³çîëüîâàíå ïîëîæåííÿ.

Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî çà 18 S âåëèêîþ ñóáîäèíèöåþ ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ïî-
êàçóº ïîä³áíèé ðîäîâèé ïîä³ë, çà âèíÿòêîì Martinjahnsia òà Massjukiella,
õî÷à ³ ç íèæ÷èìè ð³âíÿìè ï³äòðèìêè (äèâ. ðèñ. 1.4). Martinjahnsia óòâîðþº
ãðóïó ðàçîì ç ðîäîì Xanthoria, à Massjukiella – ìîíîô³ëåòè÷íó ã³ëêó ðàçîì ç
ëèøàéíèêàìè ãðóïè Caloplaca verruculifera (äèâ. ðèñ. 1.4).

Ðåçóëüòàòè ñåêâåíóâàííÿ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ. Gallowayella, Jesmurraya
òà Massjukiella óòâîðþþòü êëàäè ç âèñîêèìè ð³âíÿìè ï³äòðèìêè çà äàíèìè
12 S ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ (äèâ. ðèñ. 1.5). Ó ô³ëîãåíåòè÷-
íîìó äåðåâ³ çà äàíèìè 23 S ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ Mas-
sjukiella º ñåñòðèíñüêîþ ãðóïîþ äî ðîäó Rusavskia (äèâ. ðèñ. 1.6). Óñ³ ³íø³
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Ðèñ. 1.5. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae ç³ ñïåö³àëüíèì íàãîëîñîì íà êñàí-
òîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà 12S SSU ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ

ðîäè êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â óòâîðþþòü êëàäè ç âèñîêèìè ð³âíÿìè ï³ä-
òðèìêè â ã³ëö³ ðàçîì ç ðîäîì Teloschistes ç ïîð³âíÿíî íåâèñîêèì ð³âíåì ï³ä-
òðèìêè (äèâ. ðèñ. 1.6).

Ì³ñöå êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè òåëî-
ñõ³ñòîâèõ. Êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè óòâîðþþòü â³äîêðåìëåí³ ãðóïè ñåðåä
íàêèïíèõ ³ ïëàêîä³î¿äíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae. Íîâ³ ðîäè
Gallowayella, Honeggeria, Jesmurraya, Martinjahnsia òà Massjukiella º ìîíîô³ëå-
òè÷íèìè ãðóïàìè ç íàéâèùèìè ð³âíÿìè ï³äòðèìêè çà âñ³ìà àíàë³çàìè (äèâ.
ï³äðîçä. 1.2).

Íà â³äì³íó â³ä ïîïåðåäí³õ ðåçóëüòàò³â (äèâ. ï³äðîçä. 1.1.1; ñòàòòþ
Fedorenko et al., 2009), Gallowayella òà Jesmurraya º äóæå â³ääàëåíèìè â³ä
ðîäó Josefpoeltia, ÿêèé, â ñâîþ ÷åðãó, çàéìàº íàéâ³äîêðåìëåí³øå ïîëîæåííÿ
ñåðåä êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae. Äî ðîä³â Gallo-
wayella ³ Jesmurraya áëèæ÷èìè º ðîäè Oxneria é Xanthomendoza, à òàêîæ ãðó-
ïè âèä³â Caloplaca intrudens ³ C. trachyphylla.

Martinjahnsia º íàéáëèæ÷å ñïîð³äíåíîþ ç ðîäàìè Xanthoria ³ Caloplaca
aurantiella (Nyl.) C. Moreau et M. Moreau. Massjukiella – öå ñåñòðèíñüêà
ãðóïà ïëàêîä³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â ãðóïè Caloplaca verruculifera é íàêèïíèõ
ëèøàéíèê³â ãðóï Caloplaca bolacina, C. ignea òà C. phlogina.

Îòæå, íà îñíîâ³ ñïåö³àëüíî¿ ïåðåâ³ðêè ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ ³ á³îõ³-
ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé 5 «ìîëåêóëÿðíèõ» ãðóï êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â,
âèÿâëåíèõ ùå ï³ä ÷àñ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó äî 2009 ð., à òàêîæ äîäàòêî-
âîãî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ëèøàéíèê³â íà îñíîâ³ âèêîðèñòàííÿ äâîõ ãå-
í³â (ITS1/ITS2 ³ 18S ìàëî¿ ñóáîäèíèö³) ÿäåðíî¿ ÄÍÊ òà äâîõ ãåí³â (12 ³ 23
ìàëèõ ñóáîäèíèöü) ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ, îïèñàí³ ÿê íîâ³ ðîäè: Galloway-
ella, Jesmurraya, Honeggeria, Massjukiella òà Martinjahnsia.

Íîâ³ êîìá³íàö³¿ çàïðîïîíîâàí³ äëÿ 24 âèä³â ëèøàéíèê³â: Gallowayella
aphrodites, G. borealis, G. concinna, G. coppinsii, G. fulva, G. hasseana, G. montana,
G. galericulata, G. gallowayi, G. oregana, G. poeltii, G. sogdiana, G. tibellii, G. wet-
morei, Honeggeria rosmarieae, Jesmurraya novozelandica, Massjukiella alaskana,
M. candelaria, M. kaernefeltii, M. nowakii, M. polycarpa, M. ucrainica, M. ucrai-
nica ssp. marginata òà Martinjahnsia resendei.
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Ðèñ. 1.6. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Telîschistaceae ç³ ñïåö³àëüíèì íàãîëîñîì íà êñàí-
òîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà 23S SSU ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ

1.1.5. Ñó÷àñíà òàêñîíîì³ÿ

Íà ñüîãîäí³ êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè ïðåäñòàâëåí³ â 15 ðîäàõ, êîðîòêó
õàðàêòåðèñòèêó êîæíîãî ç ÿêèõ íàâåäåíî íèæ÷å (òàáë. 1.1).

Gallowayella S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix,
J.-S. Hur et A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 108: 58 (2012) (ðèñ. 1.7, à–ã,
äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Gallowayella gallowayi (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et A. Thell.
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Ò à á ë è ö ÿ  1.1. Ïåðåë³ê ðîä³â êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â òà ¿õ òèïîâèõ âèä³â ç âêàç³âêàìè
íàéîñíîâí³øèõ ñèíîí³ì³â

¹
ï/ï

Ð³ä Òèïîâèé âèä
Ïóáë³êàö³ÿ

ä³àãíîçó ðîäó

1 Gallowayiella S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko, S. Sten-
roos, Kärnefelt, Elix,
J.-S. Hur et A. Thell

Gallowayella gallowayi (S.Y. Kondr. et Kär-
nefelt) S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Ste-
nroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et A. Thell =
= Xanthoria gallowayi S.Y. Kondr. et Kärnefelt

Fedorenko et al.,
2012

2. Honeggeria S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko,
S. Stenroos, Kärnefelt,
Elix, J.-S. Hur et A.
Thell

Honeggeria rosmarieae (S.Y. Kondr. et
Kärnefelt) S. Y. Kondr., N.M. Fedorenko,
S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et
A. Thell = Xanthomendoza rosmarieae
S.Y. Kondr. et Kärnefelt

Òàì ñàìî

3 Jackelixia S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko,
S. Stenroos, Kärnefelt et
A. Thell

Jackelixia elixii (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos,
Kärnefelt et A. Thell = Xanthoria elixii
S.Y. Kondr. et Kärnefelt

Fedorenko et al.,
2009

4 Jesmurraya S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko,
S. Stenroos, Kärnefelt,
Elix, J.-S. Hur et A. Thell

Jesmurraya novozelandica (Hillmann)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos,
Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et A. Thell = Xan-
thoria novozelandica Hillmann

Fedorenko et al.,
2012

5 Josefpoeltia S. Y. Kondr.
et Kärnefelt

Josefpoeltia parva (Räsänen) Froden = Xan-
thoria parva Räsänen = Josefpoeltia boliviensis
S. Y. Kondr. et Kärnefelt

Kondratyuk, Kärne-
felt, 1997

6 Martinjahnsia S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko, S. Sten-
roos, Kärnefelt, Elix,
J.-S. Hur et A. Thell

Martinjahnsia resendei (Poelt et C. Tav. )
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos,
Kärnefelt, Elix, J. -S. Hur et A. Thell = Xan-
thoria resendei Poelt et C. Tav. 

Fedorenko et al.,
2012

7 Massjukiella S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko,
S. Stenroos, Kärnefelt,
Elix, J.-S. Hur et A. Thell

Massjukiella polycarpa (Hoffm. ) S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt,
Elix, J.-S. Hur et A. Thell = Lobaria poly-
carpa Hoffm. 

Òàì ñàìî

8 Ovealmbornia
S.Y. Kondr., N.M. Fedo-
renko, S. Stenroos,
Kärnefelt, Elix et
A. Thell

Ovealmbornia bonae-spei (S.Y. Kondr. et
Kärnefelt) S. Y. Kondr., N.M. Fedorenko,
S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et A. Thell =
Xanthoria bonae-spei S.Y. Kondr. et Kär-
nefelt

Fedorenko et al.,
2009

9 Oxneria S.Y. Kondr. et
Kärnefelt

Oxneria alfredii (S.Y. Kondr. et Poelt)
S.Y. Kondr. et Kärnefelt = Xanthoria alf-
redii S.Y. Kondr. et Poelt

Kondratyuk, Kärne-
felt, 2003; Êîíäðà-
òþê è äð., 2004

10 Rusavskia S.Y. Kondr. et
Kärnefelt

Rusavskia elegans (Link) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt = Xanthoria elegans (Link) Th. Fr. 

Òàì ñàìî

11 Seirophora Poelt = Xan-
thoanaptychia S.Y. Kondr.
et Kärnefelt

Seirophora villosa (Ach. ) Froden = Physcia
magara = Xanthoanaptychia villosa (Ach. )
S.Y. Kondr. et Kärnefelt

Kondratyuk, Kärne-
felt, 2003; Froden,
Lassen, 2004; Êîí-
äðàòþê è äð., 2004
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Çàê³í÷åííÿ òàáë. 1.1

¹
ï/ï.

Ð³ä Òèïîâèé âèä
Ïóáë³êàö³ÿ

ä³àãíîçó ðîäó

12 Xanthodactylon Xanthodactylon flammeum (L.f.) Duvign. =
= Xanthoria flammea (L.f.) Dodge

Duvigneaud, 1941

13 Xanthokarrooa
S.Y. Kondr., N.M. Fedo-
renko, S. Stenroos, Kär-
nefelt, Elix et A. Thell

Xanthokarrooa karrooensis (S.Y. Kondr. et Kä-
rnefelt) S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Sten-
roos, Kärnefelt, Elix et A. Thell = Xanthoria
karrooensis S.Y. Kondr. et Kärnefelt

Fedorenko et al.,
2009

14 Xanthomendoza
S.Y. Kondr. et Kärnefelt

Xanthomendoza mendozae (Räsänen) S.Y. Kondr.
et Kärnefelt = Xanthoria mendozae Räsänen

Kondratyuk, Kär-
nefelt, 1997

15 Xanthoria (Fr.) Th.Fr. Xanthoria parietina (L.) Beltr. Êîíäðàòþê è äð.,
2004

Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ïàðàïëåêòåíõ³ìí³,
êë³òèíí³ ïðîñâ³òè ìàëåíüê³, äî 5(7) ìêì ó ä³àìåòð³ / ïîïåðå÷íèêó. Ðèçèíè
Oxneria-òèïó ÷èñëåíí³ íà íèæí³é ïîâåðõí³. Àïîòåö³¿ ëåêàíîðîâ³ äî çåîðè-
íîâèõ, ñïðàâæí³é åêñöèïóë ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé. Ñïîðè á³ïîëÿðí³
Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ øèðîêî ïàëè÷êîïîä³áí³.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü íîâîçåëàíäñüêîãî ë³õåíîëîãà Äåâ³äà
Ãàëëîâ³ÿ (David J. Galloway), ÿêèé çðîáèâ íàäçâè÷àéíî âåëèêèé âíåñîê äî
íàøèõ ñó÷àñíèõ çíàíü ùîäî ë³õåíîôëîðè éîãî ð³äíîãî ðåã³îíó.

Ïðèì³òêè: 3 ç 6 âèä³â, â³äíåñåíèõ äî öüîãî ðîäó, ï³äòâåðäæåí³ çà ìîëå-
êóëÿðíèìè äàíèìè. Äî îñòàííüîãî ÷àñó âèäè ðîäó â³äíîñèëè äî ðîä³â Xan-
thomendoza (Srchting et al., 2002) òà Oxneria (Kondratyuk et Kärnefelt, 2003). Ó
ö³ëîìó ð³ä âêëþ÷àº 14 âèä³â, ïîøèðåíèõ â îáîõ ï³âêóëÿõ.

Jackelixia S.Y. Kondrstyuk, N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt et A. Thell in
Fedorenko et al., Bibl. Lich. 100: 74 (2009) (ðèñ. 1.7, ä–æ; 1.8–1.10, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Jackelixia elixii (S.Y. Kondr. et Kärnefelt) S.Y. Kondr.,
Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt et A. Thell.

Ñëàíü ëèñòóâàòà, ïðîñòà ÷è â ñêóï÷åííÿõ, ëîïàò³ çâè÷àéíî äîáðå âèðà-
æåí³, ð³äêî ìåíøå ðîçâèíåí³ ³ íå ïîì³òí³ ç-ï³ä àïîòåö³¿â, ì³öíî àáî ñëàáêî
ïðèêð³ïëåíà äî ñóáñòðàòó; ð³âíîì³ðíî æîâòà, îðàíæåâà äî çð³äêà ñ³ðî¿ ÷è
á³ëóâàòî-ñ³ðî¿; ñëàíü äóæå òîíêà (òîâùèíà 80–110 ìêì íà çð³ç³) äî äîñèòü
òîâñòî¿ ³ ç ïîðîæíèíîþ â ñåðöåâèí³; âåðõí³é êîðîâèé øàð – ïàë³ñàäíà ïà-
ðàêëåêòåíõ³ìà; íèæí³é êîðîâèé øàð ñêëàäàºòüñÿ ç 1–2 ðÿä³â êë³òèí ç äóæå
ïîòîâùåíèìè ñò³íêàìè; ãàïòåðè âçäîâæ êðà¿â ëîïàòåé, Xanthodactylon òèïó.
Àïîòåö³¿ çåîðèíîâ³, ëåêàíîðîâ³ ÷è á³àòîðîâ³, çâè÷àéíî ÷èñëåíí³; äèñê ÷åð-
âîíóâàòèé äî îðàíæåâîãî; ñïðàâæí³é åêñöèïóë ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé;
ñïîðè Xanthoria òèïó; êîí³ä³¿ ïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: òåëîñõ³ñòèí çàéìàº äîì³íóþ÷å ïîëîæåííÿ, òîä³ ÿê
ïàð³ºòèí ³ ïàð³ºòèíîâà êèñëîòà ïðåäñòàâëåí³ ó íåâåëèê³é ê³ëüêîñò³.

Ïîøèðåííÿ: ð³ä âêëþ÷àº 10 âèä³â ó Ï³âäåíí³é ï³âêóë³, ñåðåä íèõ
Jackelixia ligulata òà J. elixii íàéøèðøå ïîøèðåí³ (ïåðøèé ó Ï³âäåíí³é ï³â-
êóë³ â ö³ëîìó, äðóãèé – â Àâñòðàë³¿).

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü â³äîìîãî àâñòðàë³éñüêîãî ë³õåíîëîãà
òà ôàõ³âöÿ ç îðãàí³÷íî¿ õ³ì³¿ Äæîíà ²ë³êñà (John A. Elix).
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Ïðèì³òêè: Jackelixia â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä Xanthoria s. str. çà àíàòîì³ºþ ñëàí³,
çîêðåìà çà íàÿâí³ñòþ ïàë³ñàäíî¿ ïàðàïëåêòåíõ³ìè ó âåðõíüîìó êîðîâîìó øà-
ð³ òà á³ëüø-ìåíø ìåçîäåðìíî ïàðàïëåêòåíõ³ìíîãî íèæíüîãî êîðîâîãî øàðó
ñëàí³, ïðîçîïëåêòåíõ³ìíîãî ñïðàâæíüîãî åêñöèïóëà òà ïàëè÷êîïîä³áíèõ êî-
í³ä³é. Êð³ì òîãî, âèäè öüîãî ðîäó ìàþòü ãàïòåðè Xanthodactylon òèïó ³ òåëî-
ñõ³ñòèí (íà â³äì³íó â³ä ïàð³ºòèíó) ÿê äîì³íóþ÷ó ëèøàéíèêîâó ðå÷îâèíó.

Ñë³ä íàãîëîñèòè, ùî ð³ä âêëþ÷àº 2 ìîðôîëîã³÷íî â³äì³íí³ ãðóïè âèä³â,
ÿê³ óìîâíî íàçâåìî J. elixii òà J. ligulata. Îñòàííÿ â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ïåðøî¿
íàáàãàòî òîâñò³øîþ ñëàííþ, ç äîáðå âèðàæåíîþ ³ çàïîâíåíîþ ïëåêòåíõ³-
ìîþ ÷è ïîðîæíèñòîþ ñåðöåâèíîþ, âèïóêëèìè ëîïàòÿìè òà íàÿâí³ñòþ ïà-
ð³ºòèíó ÿê äîì³íóþ÷î¿ ðå÷îâèíè. Êð³ì òîãî, ñëàíü ìåíøå ïðèòèñíåíà äî
ñóáñòðàòó, ëîïàò³ çâè÷àéíî âóæ÷³ òà äîâø³, íå áóâàþòü çàãîðíóòèìè äîãîðè
íà ê³íöÿõ, ÿê ó J. ålixii. Îäíàê ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ïîêàçóº, ùî âèäè öèõ
ìîðôîëîã³÷íèõ ãðóï óòâîðþþòü îäíó ìîíîô³ëåòè÷íó ãðóïó ³, â³äïîâ³äíî,
îá’ºäíàí³ â îäèí ð³ä.

Jesmurraya S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur
et A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 108: 58 (2012) (ðèñ. 1.11, à, á, äèâ.
âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Jesmurraya novozelandica (Hillmann) S.Y. Kondr., N.M. Fe-
dorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et A. Thell.

Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ïàðàïëåêòåíõ³ìí³,
êë³òèíí³ ïðîñâ³òè ìàëåíüê³, äî 10 ìêì ä³àì./ïîïåðå÷íèêó. Ðèçèíè Oxneria-
òèïó, ÷èñëåíí³. Àïîòåö³¿ çâè÷àéíî ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ,
ñïðàâæí³é åêñöèïóë ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé, Xanthoria-òèïó. Ñïîðè á³ïîëÿð-
í³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ âóçüêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä îïèñàíèé íà ÷åñòü õ³ì³êà ä-ðà Äæåéìñà Ìàð³ (Dr. James
Murray) íà â³äçíàêó éîãî âíåñêó ó âèâ÷åííÿ àâñòðàëàç³éñüêèõ ïðåäñòàâíè-
ê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ.

Ïðèì³òêè: Jesmurraya novozelandica áóëî âêëþ÷åíî äî ðîä³â Xanthomen-
doza (Søchting et al., 2002) òà Oxneria (Kondratyuk, Kärnefelt, 2003). Îäíàê ð³ä
Jesmurraya â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä îáîõ óêàçàíèõ ãðóï çà ìîðôîëîã³ºþ òà âèñîêîþ
ìîëåêóëÿðíîþ ï³äòðèìêîþ.

Josefpoeltia S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Bibl. Lich. 68: 22 (1997) (ðèñ. 1.11, â–
å, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Josefpoeltia parva (Räsänen) Fr`dJn (syn. Josefpoeltia
boliviensis S.Y. Kondr. et Kärnefelt).

Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ïñåâäîïðîçîïëåêòåí-
õ³ìí³ (ñëàíü Josefpoeltia-òèïó). Ðèçèíè äóæå òîíåíüê³ é ÷èñëåíí³, óòâîðþ-
þòü ãóñòó ñ³òî÷êó íà íèæíüîìó áîö³ ñëàí³ (ðèçèíè Josefpoeltia-òèïó). Àïîòå-
ö³¿ ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ, ñïðàâæí³é åêñöèïóë ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé.
Ñïîðè á³ïîëÿðí³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ âåðåòåíîïîä³áí³.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä îïèñàíèé íà ÷åñòü â³äîìîãî í³ìåöüêîãî ë³õåíîëîãà
Éîçåôà Ïåëüòà (Josef Poelt, Münich, Berlin, Germany òà Graz, Austria) çà
éîãî óí³êàëüíèé âíåñîê ó âèâ÷åííÿ, çîêðåìà, ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè òåëîñ-
õ³ñòîâèõ Teloschistaceae, à òàêîæ ëèøàéíèê³â ñâ³òó â ö³ëîìó.

Ïðèì³òêè: ð³ä âêëþ÷àº 2 âèäè – Josefpoeltia sorediosa S.Y. Kondr. et Kär-
nefelt, â³äîìèé ëèøå ç Ï³âäåííî¿ Àìåðèêè, òà J. parva, â³äîìèé íà ñüîãîäí³
ç Ï³âäåííî¿ Àìåðèêè òà Ìàäàãàñêàðó.
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Honeggeria S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix,
J.-S. Hur et A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 108: 58 (2012) (ðèñ. 1.12,
à, á, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Honeggeria rosmarieae (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et A. Thell.

Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ïàðàïëåêòåíõ³ìí³,
êë³òèíí³ ïðîñâ³òè ìàëåíüê³, äî 10 ìêì ä³àì./ïîïåðå÷íèêó. Ðèçèíè Oxneria-
òèïó, ÷èñëåíí³. Àïîòåö³¿ ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ, ñïðàâæí³é åêñöèïóë íå-
âèçíà÷åíî¿ ïðèðîäè (òêàíèíà «textura intricatà») àáî çîâñ³ì íå ðîçâèíåíèé.
Ñïîðè á³ïîëÿðí³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ ïàëè÷êîïîä³áí³.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä îïèñàíèé íà ÷åñòü øâåéöàðñüêîãî ë³õåíîëîãà Ðîçìàð³
Õîíåããåð (Rosemarie Honegger, Zürich) çà ¿¿ óí³êàëüíèé âíåñîê ó âèâ÷åííÿ
àíàòîì³¿ ëèøàéíèê³â, çîêðåìà ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ Teloschi-
staceae.

Ïðèì³òêè: ð³ä âêëþ÷àº äâà âèäè: H. rosmarieae, â³äîìèé ç Ï³âí³÷íî¿
Àìåðèêè, òà ïîêè ùî ùå íå îïèñàíèé âèä, äîñèòü çâè÷àéíèé â ªâðàç³¿.
Ìàòåð³àë H. rosmarieae äî îñòàííüîãî ÷àñó çáåð³ãàþòü ó ãåðáàð³ÿõ ï³ä íàç-
âîþ Xanthomendoza weberi (Eichenberger, 2007) ³ ëèøå íåùîäàâíî îïèñàíèé
íàìè ÿê îêðåìèé âèä (Lumbsch et al., 2011).

Martinjahnsia S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, I. Kärnefelt, J. Elix,
J.-S. Hur et A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 108: 58 (2012) (ðèñ. 1.12,
â–å, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Martinjahnsia resendei (Poelt et C. Tav.) S.Y. Kondr.,
N.M. Fedorenko, S. Stenroos, I. Kärnefelt, J. Elix, J.-S. Hur et A. Thell.

Ñëàíü ëèñòóâàòà, ç äóæå òîâñòèìè òà âóçüêèìè ëîïàòèíêàìè. Îáèäâà
âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ñêëåðîïëåêòåíõ³ìí³ Caloplaca regalis-òèïó,
ñåðöåâèíà ç äîáðå ðîçâèíåíîþ ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíîþ òêàíèíîþ ³ áåç ïîðîæ-
íèíè. Ãàïòåðè Xanthoria-òèïó, äîñèòü ð³äêî. Àïîòåö³¿ íåâ³äîì³. Êîí³ä³¿ âóçü-
êîåë³ïñî¿äí³ äî ë³íçîïîä³áíèõ.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü â³äîìîãî í³ìåöüêîãî ë³õåíîëîãà Õàí-
ñà Ìàðò³íà ßíñà (Hans Martin Jahns) çà éîãî âíåñîê ó ë³õåíîëîã³þ â ö³ëîìó.

Ïðèì³òêè: öåé ìîíîòèï³÷íèé ð³ä â³äîìèé ³ç ñåðåäçåìíîìîðñüêî¿ ÷àñòè-
íè ªâðîïè òà Ï³âí³÷íî¿ Àôðèêè. Çîâí³øíüî ëèøàéíèê äóæå ïîä³áíèé äî
Rusavskia elegans (Link) S.Y. Kondr. et Kärnefelt, ÷èì ïîÿñíþºòüñÿ ïîïåðåäíº
éîãî âêëþ÷åííÿ äî ðîäó Rusavskia (Kondratyuk et Kärnefelt, 2003). Çà ìîð-
ôîëîã³ºþ ñëàí³, çîêðåìà ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíîþ òêàíèíîþ êîðîâèõ øàð³â, òà
íàÿâí³ñòþ äîáðå ðîçâèíåíî¿ ñåðöåâèíè âèä òàêîæ äóæå ïîä³áíèé äî
Caloplaca regalis ãðóïè ³ ðîäó Xanthomendoza.

Massjukiella S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur
et A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 108: 58 (2012) (ðèñ. 1.13, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Massjukiella polycarpa (Hoffm.) S.Y. Kondr., N.M. Fe-
dorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix, J.-S. Hur et A. Thell.

Ñëàíü ëèñòóâàòà äî êóùèêîïîä³áíî¿ ÷è êóùèñòî¿. Âåðõí³é òà íèæí³é
êîðîâ³ øàðè ïàðàïëåêòåíõ³ìí³, êë³òèíí³ ïðîñâ³òè äîñèòü âåëèê³ – â ä³àìåò-
ð³/ïîïåðå÷íèêó äî 13 ìêì. Îðãàíè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó â³äñóòí³.
Àïîòåö³¿ ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ íà çð³ç³, ñïðàâæí³é åêñöèïóë
ïàðàïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Massjukiella-òèïó). Ñïîðè á³ïîëÿðí³, Xanthoria-
òèïó. Êîí³ä³¿ øèðîêî åë³ïñî¿äí³.



Ð î ç ä ³ ë  1.  Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ëèøàéíèê³â ðîäèíè Òåëîñõ³ñòîâèõ – Teloschistaceae …

32

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: ïàð³ºòèí ÿê äîì³íóþ÷à ëèøàéíèêîâà ðå÷îâèíà.
Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº ùîíàéìåíøå 12 âèä³â, ïîøèðåíèõ â³ä ïîëÿðíèõ àðê-

òè÷íèõ òà àíòàðêòè÷íèõ ðåã³îí³â äî ã³ðñüêèõ ìàñèâ³â ó òðîï³÷íèõ ðàéîíàõ.
Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü â³äîìîãî óêðà¿íñüêîãî àëüãîëîãà Íàä³¿

Ïðîõîð³âíè Ìàñþê (1930–2009) íà âøàíóâàííÿ ¿¿ âíåñêó â ï³äãîòîâêó ìîëî-
äîãî ïîêîë³ííÿ êðèïòîãàì³ñò³â äëÿ Íàö³îíàëüíî¿ àêàäåì³¿ íàóê Óêðà¿íè.

Ïðèì³òêè: ð³ä Massjukiella º óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ çà ìîð-
ôîëîã³ºþ àïîòåö³¿â (ñïðàâæí³é åêñöèïóë ïàðàïëåêòåíõ³ìíèé) òà â³äñóòí³-
ñòþ îðãàí³â ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó.

Ovealmbornia S.Y. Kondratyuk, N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et
A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 100: 75 (2009) (ðèñ. 1.14, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Ovealmbornia bonae-spei (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et A. Thell.

Ñëàíü ñ³ðà äî áë³äî-ñ³ðóâàòî¿ ÷è ÷àñòêîâî áðóäíî-æîâòóâàòî¿, ëîïàò³
äîñèòü âèïóêë³ ç êðàÿìè, ùî õàðàêòåðíî çàãîðíóò³ äîíèçó, äåùî ðîçñ³÷åí³
íà ìåíø³ ôðàãìåíòè ïî êðàþ; ðèçèíè äîñèòü êîðîòê³, òîâñò³, äåùî ðîçäâîº-
í³ ÷è ðîçøèðåí³ íà âåðõ³âêàõ, äîñèòü ðÿñí³ íà íèæí³é ïîâåðõí³; íà çð³ç³
âåðõí³é êîðîâèé øàð ïàë³ñàäíèé, ñåðöåâèíà âèïîâíåíà á³ëüø-ìåíø êîì-
ïàêòíîþ ñåðöåâèííîþ ïëåêòåíõ³ìîþ, íèæí³é êîðîâèé øàð ëåïòîäåðìíèé
ïàðàïëåêòåíõ³ìíèé. Àïîòåö³¿ çåîðèíîâ³, äèñê æîâòóâàòèé äî æîâòî-îðàíæå-
âîãî, äîáðå êîíòðàñòóº ³ç ñ³ðèì ñëàíåâèì êðàºì; ñïðàâæí³é åêñöèïóë äóæå
ìàñèâíèé, ñêëàäàºòüñÿ ç 2 â³äì³ííèõ øàð³â –  âåðõíüîãî ìåçîäåðìíîãî ïà-
ðàïëåêòåíõ³ìíîãî òà íèæíüîãî ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíîãî; ñïîðè á³ïîëÿð-
í³, îäíàê ç äóæå ïîòîâùåíèìè ñò³íêàìè (çàâøèðøêè äî 1,5–2,0 ìêì) á³ëÿ
ïîëþñ³â; êîí³ä³¿ äîâã³, âóçüêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: ïàð³ºòèí ÿê äîì³íóþ÷à ëèøàéíèêîâà ðå÷îâèíà.
Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº ùîíàéìåíøå 2 âèäè, ïîøèðåí³ ó Ï³âäåíí³é Àôðè-

ö³, îäèí ç ÿêèõ ïîêè ùî íå îïèñàíèé, õî÷ â³äîìèé ç äåê³ëüêîõ ëîêàë³òåò³â.
Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü øâåäñüêîãî ë³õåíîëîãà Îâå Àëüìáî-

ðíà (Ove Almborn), ÿêèé ïðèêëàäàâ áàãàòî çóñèëü äëÿ âèâ÷åííÿ ë³õåíîôëî-
ðè Ï³âäåííî¿ Àôðèêè.

Ïðèì³òêè: ïðåäñòàâíèêè ðîäó â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàé-
íèê³â ³íøèõ ðîä³â ïåðåâàæíî ñ³ðîþ ñëàííþ, äîñèòü òîâñòîþ ñëàííþ ç äîá-
ðå âèðàæåíîþ ñåðöåâèíîþ, íàÿâí³ñòþ âóçüêîïàëè÷êîïîä³áíèõ êîí³ä³é òà
ðÿñíèìè ðîçäâîºíèìè êîðîòêèìè ðèçèíàìè.

Ð³ä Ovealmbornia â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ³íøèõ ï³âäåííîàôðèêàíñüêèõ ðîä³â
Xanthodactylon ³ Xanthokarrooa òîâñòîþ ñëàííþ ç ðÿñíèìè ðîçäâîºíèìè êî-
ðîòêèìè ðèçèíàìè, ìåçîäåðìíî ïàðàïëåêòåíõ³ìíèì ñïðàæí³ì åêñöèïóëîì
³ âóçüêèìè ïàëè÷êîïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè. Ð³ä Ovealmbornia ìàº íàï³ââèïóêë³
ëîïàò³ ç õàðàêòåðíî çàãîðíóòèìè äîíèçó êðàÿìè, à òàêîæ â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä-
ñóòí³ñòþ òèïîâî âèïóêëèõ äî öèë³íäðè÷íèõ ëîïàòåé ç ïîðîæíèíîþ òà ðè-
çèí Xanthodactylon-òèïó. Ó ïðåäñòàâíèê³â îáîõ ðîä³â Xanthodactylon ³ Xantho-
karrooa ³ âåðõí³é, ³ íèæí³é êîðîâ³ øàðè ñêëåðîïëåêòåíõ³ìí³, òîä³ ÿê íèæí³é
êîðîâèé øàð ëåïòîäåðìíî ïàðàïëåêòåíõ³ìíèé ó ðîäó Ovealmbornia â³äð³ç-
íÿºòüñÿ â³ä âåðõíüîãî ïàë³ñàäíîãî. Ó ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Xanthodactylon ³
Xanthokarrooa ñïðàâæí³é åêñöèïóë ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé, òîä³ ÿê ó
Ovealmbornia â³í äóæå æåëàòèí³çîâàíèé ³ äâîøàðîâèé.
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Oxneria S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Ukr. Bot. J. 60 (4): 428 (2003) (ðèñ. 1.15,
äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Oxneria alfredii (S.Y. Kondr. et Poelt) S.Y. Kondr. et
Kärnefelt.

Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ìåçîäåðìíî-ïàðà-
ïëåêòåíõ³ìí³, êë³òèíí³ ïðîñâ³òè äîñèòü ìàë³ (äî 3–5 ìêì ó ïîïåðå÷íèêó), à
êë³òèíí³ ïåðåãîðîäêè äîñèòü òîâñò³ (òîâùèíà ïîíàä 1 ìêì). Îðãàíè ïðè-
êð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó – ÷èñëåíí³ ñïðàâæí³ ðèçèíè (ðèçèíè Oxneria-òè-
ïó). Àïîòåö³¿ ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ íà çð³ç³, ñïðàâæí³é åêñ-
öèïóë ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Oxneria-òèïó). Ñïîðè á³ïîëÿðí³,
Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ âóçüêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: òðè äîì³íóþ÷³ ëèøàéíèêîâ³ ðå÷îâèíè, çîêðåìà: ïà-
ð³ºòèí, òåëîñõ³ñòèí òà ôàëàöèíàë, à òàêîæ íåâåëèêà ê³ëüê³ñòü ïàð³ºòèíîâî¿
êèñëîòè òà åìîäèíó.

Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº ùîíàéìåíøå 3 âèäè, 2 ç ÿêèõ øèðîêî ïîøèðåí³ â
Ãîëàðêòèö³, à òèïîâèé âèä – ó Ñõ³äí³é Àç³¿. Ñòàòóñ ùå îäíîãî âèäó ç ªâ-
ðîïè, â³äîìîãî ç áàãàòüîõ ëîêàë³òåò³â Öåíòðàëüíî¿ òà Ïðèàòëàíòè÷íî¿ ªâ-
ðîïè, ïîòðåáóº ïîäàëüøî¿ ðåâ³ç³¿.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü â³äîìîãî óêðà¿íñüêîãî â÷åíîãî Àëüô-
ðåäà Ìèêîëàéîâè÷à Îêñíåðà (1898–1973) íà âøàíóâàííÿ éîãî âíåñêó ó âè-
â÷åííÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ ³ ë³õåíîôëîðè ªâðàç³¿ ó ö³ëîìó.

Ïðèì³òêè: ð³ä Oxneria º óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ çà ìîðôî-
ëîã³ºþ àïîòåö³¿â (ïîºäíàííÿ ìåçîäåðìíî ïàðàïëåêòåíõ³ìíîãî êîðîâîãî øà-
ðó òà ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíîãî ñïðàâæíüîãî åêñöèïóëà), çà ìîðôîëîã³ºþ
îðãàí³â ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó (ðèçèíè Oxneria-òèïó) òà âóçüêîïàëè÷-
êîïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè.

Ó ñòàòò³ (Kondratyuk, Kärnefelt, 2003), äå íàâåäåíî ïåðøîîïèñ ðîäó
Oxneria, äî éîãî ñêëàäó â³äíåñåíî äî 18 âèä³â. Îäíàê çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãå-
íåòè÷íîãî àíàë³çó çà ÿäåðíîþ òà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ îáñÿã ðîäó Oxneria
çíà÷íî çâóçèâñÿ (äèâ. òàêîæ ïðèì³òêè äî ðîä³â Gallowayella, Jesmurraya).

Rusavskia S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Ukr. Bot. J. 60 (4): 433 (2003) (ðèñ. 1.16,
äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Rusavskia elegans (Link) S.Y. Kondr. et Kärnefelt.
Ñëàíü ëèñòóâàòà äî êóùèñòî¿. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ñêëåðî-

ïëåêòåíõ³ìí³ ëèøå ç íåâåëèêèìè âêëþ÷åííÿìè ïàðàïëåêòåíõ³ìè. Ñïåö³àë³çî-
âàí³ îðãàíè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó â³äñóòí³ (ïðèêð³ïëþºòüñÿ äî ïîâåðõí³
ñóáñòðàòó âñ³ºþ íèæíüîþ ïîâåðõíåþ). Àïîòåö³¿ ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåî-
ðèíîâèõ íà çð³ç³, ñïðàâæí³é åêñöèïóë ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Xantho-
ria-òèïó). Ñïîðè á³ïîëÿðí³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ øèðîêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: äîì³íóþ÷îþ ëèøàéíèêîâîþ ðå÷îâèíîþ º ëèøå ïà-
ð³ºòèí, ó íåâåëèêèõ ê³ëüêîñòÿõ íàÿâí³ ïàð³ºòèíîâà êèñëîòà, åìîäèí, òåëî-
ñõ³ñòèí ³ ôàëàöèíàë.

Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº ùîíàéìåíøå 13 âèä³â, ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü ÿêèõ
øèðîêî ïîøèðåí³ â Ãîëàðêòèö³ òà Ï³âäåíí³é ï³âêóë³.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé íà ÷åñòü óêðà¿íñüêî¿ ñ³ì’¿ ²âàíà Êàëåíüîâè÷à
Ðóñàâñüêîãî (1907–1996).

Ïðèì³òêè: ð³ä Rusavskia º óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ çà ìîðôî-
ëîã³ºþ ñëàí³ (ïîºäíàííÿ ñêëåðîïëåñòåíõ³ìè ³ ïàðàïëåêòåíõ³ìè â êîðîâîìó
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øàð³ òà â³äñóòí³ñòþ ñïåö³àë³çîâàíèõ îðãàí³â ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó) é
øèðîêîïàëè÷êîïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè.

Seirophora Poelt, Flora, Jena 174 (5/6): 440 (1983) (ðèñ. 1.17, äèâ. âêëåéêó).
Òèïîâèé âèä ðîäó: Seirophora villosa (Ach.) Froden (syn. Seirophora maga-

ra (Krempl.) Poelt) (ðèñ. 1.17).
Ñëàíü ëèñòóâàòà äî êóùèñòî¿, ÷àñòî çåëåíóâàòî- àáî á³ëóâàòî-ñ³ðà äî ñ³ðî-

æîâòóâàòî¿, à òàêîæ ç äð³áíåíüêèìè â³éêàìè äî ïîâñòèñòèõ. Âåðõí³é êîðîâèé
øàð ïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé, íèæí³é, ÿê ïðàâèëî, â³äñóòí³é. Ñïåö³àë³çîâàí³ îðãà-
íè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó â³äñóòí³. Àïîòåö³¿ ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåî-
ðèíîâèõ íà çð³ç³, ñïðàâæí³é åêñöèïóë ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Xanthoria-
òèïó). Ñïîðè á³ïîëÿðí³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ ïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: àíòðàõ³íîíè ïåðåâàæíî â³äñóòí³ â ñëàí³, ïðåäñòàâ-
ëåí³ ëèøå â àïîòåö³ÿõ, äå äîì³íóþ÷îþ ëèøàéíèêîâîþ ðå÷îâèíîþ º ïàð³º-
òèí, ó íåâåëèêèõ ê³ëüêîñòÿõ íàÿâí³ ïàð³ºòèíîâà êèñëîòà, åìîäèí, òåëîñõ³ñ-
òèí òà ôàëàöèíàë.

Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº áëèçüêî 12 âèä³â, ïîøèðåíèõ â³ä àðêòè÷íèõ ðåã³î-
í³â äî ïóñòåëü òà àëüï³éñüêèõ ëóê ï³âäåííèõ ã³ð Ãîëàðêòèêè.

Åòèìîëîã³ÿ: íàçâà ðîäó ïîâ’ÿçàíà ç àíàòîì³÷íèìè îñîáëèâîñòÿìè ëè-
øàéíèêó Ramalina maceformis, çðàçîê ÿêîãî áóëî çìîíòîâàíî ðàçîì ç ôðàã-
ìåíòàìè ñëàí³ Seirophora villosa ç àïîòåö³ÿìè íà îäíîìó ãåðáàðíîìó çðàçêó,
³ òîìó éîãî ïîìèëêîâî ðîçãëÿäàëè ÿê ïðåäñòàâíèêà öüîãî ðîäó (ï³ä íàçâîþ
Physcia magara).

Ôàêòè÷íî òèïîâèé çðàçîê Physcia magara ñêëàäàºòüñÿ ç 2 âèä³â ëèøàé-
íèê³â, Seirophora villosa òà Ramalina maceformis. Îäíàê îñê³ëüêè ñàìå öåé
çðàçîê áóâ íåùîäàâíî ëåêòîòèï³ô³êîâàíèé ÿê òèï ðîäó Seirophora, ìè çìó-
øåí³ âèêîðèñòîâóâàòè öþ íàçâó, à íå çàïðîïîíîâàíó íàìè íàçâó Xanthoanap-
tychia (äèâ. íèæ÷å).

Ïðèì³òêè: ð³ä Seirophora º óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ çà ìîð-
ôîëîã³ºþ ñëàí³ (â³äñóòí³ñòü íèæíüîãî êîðîâîãî øàðó ³ îðãàí³â ïðèêð³ïëåí-
íÿ äî ñóáñòðàòó) òà ïàëè÷êîïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè.

Ñàìå çà òàêîþ îçíàêîþ, ÿê â³äñóòí³ñòü íèæíüîãî êîðîâîãî øàðó, ìè
çàïðîïîíóâàëè ³íøó íàçâó äëÿ ö³º¿ ãðóïè – Xanthoanaptychia S.Y. Kondr. et
Kärnefelt, Ukr. Bot. J. 60 (4): 434 (2003). Îäíàê ï³ñëÿ ëåêòîòèï³ô³êàö³¿ òèïî-
âîãî çðàçêà Physcia magara ÿê Seirophora villosa íàçâà âèÿâèëàñÿ ï³çí³øèì
ñèíîí³ìîì íàçâè É. Ïåëüòà.

Ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Seirophora äî îñòàííüîãî ÷àñó ðîçãëÿäàëè ó ñêëàä³
ðîäó Teloschistes (ðèñ. 18, à, á, äèâ. âêëåéêó).

Xanthodactylon Duvigneaud, Bull. Jard. Bot. de l’Etat Bruxeles 16:259 (1941)
emend. S.Y. Kondr., Kärnefelt, Elix et A. Thell in Kondratyuk et al. Sauteria 15:
265 (2008) (ðèñ. 1.18, â–ä; 1,19; 1.20, à, á, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Xanthodactylon flammeum (L.f.) C.W. Dodge.
Ñëàíü ëèñòóâàòà äî êóùèñòî¿. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ñêëåðî-

ïëåêòåíõ³ìí³, ëèøå ç íåâåëèêèìè âêëþ÷åííÿìè ïàðàïëåêòåíõ³ìè. Ïðèêð³ï-
ëåííÿ äî ñóáñòðàòó çà äîïîìîãîþ êîðîòåíüêèõ ðîçãàëóæåíèõ ãàïòåð, ùî
ðîçâèâàþòüñÿ ïåðåâàæíî âçäîâæ êðà¿â ëîïàòåé (ãàïòåðè Xanthodactylon-òè-
ïó). Àïîòåö³¿ ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ íà çð³ç³, ñïðàâæí³é åêñ-
öèïóë ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Xanthoria- àáî Rusavskia-òèïó). Ñïîðè
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á³ïîëÿðí³, Xanthodactylon-òèïó, õî÷à ìîæå áóòè ñóì³ø ñïîð ³ Xanthoria-òèïó.
Êîí³ä³¿ øèðîêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: äîì³íóþ÷îþ ëèøàéíèêîâîþ ðå÷îâèíîþ º ëèøå ïà-
ð³ºòèí, ó íåâåëèêèõ ê³ëüêîñòÿõ íàÿâí³ ïàð³ºòèíîâà êèñëîòà, åìîäèí, òåëî-
ñõ³ñòèí ³ ôàëàöèíàë.

Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº ùîíàéìåíøå 5 âèä³â, â³äîìèõ ïåðåâàæíî ëèøå ç
Ï³âäåííî¿ Àôðèêè, õî÷à 1 âèä øèðîêî ïîøèðåíèé ó Ï³âäåíí³é ï³âêóë³.

Åòèìîëîã³ÿ: ð³ä íàçâàíèé çà ïàëüöåïîä³áíèìè (ïîäåö³ºïîä³áíèìè) âè-
ðîñòàìè òèïîâîãî âèäó Xanthodactylon flammeum.

Ïðèì³òêè: òðèâàëèé ÷àñ ð³ä Xanthodactylon áóâ óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òå-
ëîñõ³ñòîâèõ çà ìîðôîëîã³ºþ ñëàí³ (ïîäåö³ºïîä³áíèìè – öèë³íäðè÷íîïîä³á-
íèìè, ïîðîæíèñòèìè âñåðåäèí³ ëîïàòèíêàìè ñëàí³), îäíàê íåùîäàâíî ìè
âñòàíîâèëè òàêîæ óí³êàëüíèé òèï ñïîð, çà ÿêèì öåé ð³ä â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä
³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè (Kondratyuk et al., 2008).

Xanthokarrooa S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et
A. Thell in Fedorenko et al., Bibl. Lich. 100: 76 (2009) (ðèñ. 1.20, ã, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Xanthokarrooa karrooensis (S.Y. Kondr. et Kärnefelt)
S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et A. Thell.

Ñëàíü ëèñòóâàòà, ëîïàò³ ïëîñê³ äî íàï³ââèïóêëèõ, ô³îëåòîâî-÷åðâîí³ äî
êîðè÷íåâî-÷åðâîíèõ â åêñïîíîâàíèõ ä³ëÿíêàõ ³ äî á³ëóâàòèõ é ñ³ðóâàòèõ ÷è
çåëåíóâàòèõ ó çàò³íêó; çíèçó æîâòóâàòà äî âåðõ³âîê ëîïàòåé ³ á³ëóâàòà ó
öåíòðàëüí³é ÷àñòèí³; ãàïòåðè âçäîâæ êðàþ ëîïàòèíîê Xanthodactylon-òèïó
òà ðèçèíè Oxneria-òèïó â öåíòðàëüí³é ÷àñòèí³ ñëàí³; âåðõí³é êîðîâèé øàð
ïàë³ñàäíèé; íèæí³é êîðîâèé øàð äóæå òîíêèé, ñêëàäàºòüñÿ ç 1(2) ðÿä³â
êë³òèí ç äóæå ïîòîâùåíèìè ñò³íêàìè. Àïîòåö³¿ ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ,
ñïðàâæí³é åêñöèïóë ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé; ñóìêè Teloschistes-òèïó, ñïî-
ðè á³ïîëÿðí³. Êîí³ä³¿ øèðîêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: öèòðåîðîçå¿í òà åìîäèíàë ÿê îñíîâí³ ëèøàéíèêîâ³
ðå÷îâèíè.

Ïîøèðåííÿ: ìîíîòèïíèé ð³ä, ÿêèé ïîêè ùî â³äîìèé ëèøå ç Ï³âäåííî¿
Àôðèêè.

Åòèìîëîã³ÿ: íàçâà ðîäó Xanthokarrooa óòâîðåíà ïîºäíàííÿì äâîõ ÷àñòèí
«Xantho-» – â³ä ðîäîâî¿ íàçâè êñàíòîð³¿ òà «Karroo» – íàçâè â³äîìîãî ïóñ-
òåëüíîãî ðåã³îíó Êàððîî ó Ï³âäåíí³é Àôðèö³.

Ïðèì³òêè: ïðåäñòàâíèêè ðîäó Xanthokarrooa â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä êñàíòîð³î-
¿äíèõ ëèøàéíèê³â ³íøèõ ðîä³â âì³ñòîì ó ñëàí³ öèòðåîðîçå¿íó òà åìîäèíàëó
ÿê îñíîâíèõ ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí, ùî, î÷åâèäíî, çóìîâëþþòü äóæå õà-
ðàêòåðíó ãàìó êîëüîð³â ñëàí³ – â³ä ô³îëåòîâî-÷åðâîíîãî äî êîðè÷íåâî-
÷åðâîíîãî íà åêñïîíîâàíèõ ä³ëÿíêàõ ³ äî á³ëóâàòîãî òà ñ³ðóâàòîãî ÷è çåëå-
íóâàòîãî â çàò³íêó, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ 2 òèï³â ðèçèí ³ øèðîêîïàëè÷êîïîä³á-
íèìè êîí³ä³ÿìè.

Xanthomendoza S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Bibl. Lich. 68: 26 (1997) (ðèñ. 1.20,
ä–æ, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Xanthomendoza mendozae (Räsänen) S.Y. Kondr. et Kärnefelt.
Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é êîðîâèé øàð ïàðàïëåêòåíõ³ìíèé ç äîñèòü âå-

ëèêèìè, äî 13 ìêì ó ä³àìåòð³/ïîïåðå÷íèêó, êë³òèííèìè ïðîñâ³òàìè (ïàðà-
ïëåêòåíõ³ìà Massjukiella-òèïó); ñåðöåâèíà çàïîâíåíà ñïåö³àëüíîþ ìåõàí³÷íîþ
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ïëåêòåíõ³ìîþ; íèæí³é êîðîâèé øàð ïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé. Îðãàíè ïðèêð³ï-
ëåííÿ äî ñóáñòðàòó – äîâã³ òîâñò³ ðèçèíè (ðèçèíè Xanthomendoza-òèïó). Àïî-
òåö³¿ òðàïëÿþòüñÿ äóæå ð³äêî, ëåêàíîðîâ³, îäíàê êîðîâèé øàð íå âèðàæåíèé,
ñïðàâæí³é åêñöèïóë ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Xanthomendoza-òè-
ïó). Ñïîðè á³ïîëÿðí³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ øèðîêîïàëè÷êîïîä³áí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: äîì³íóº 1 (ïàð³ºòèí) àáî 3 ëèøàéíèêîâ³ ðå÷îâèíè,
çîêðåìà: ïàð³ºòèí, òåëîñõ³ñòèí ³ ôàëàöèíàë, à òàêîæ íàÿâíà íåâåëèêà ê³ëü-
ê³ñòü ïàð³ºòèíîâî¿ êèñëîòè òà åìîäèíó.

Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº ùîíàéìåíøå 3 âèäè, îäèí ç ÿêèõ øèðîêî ïîøè-
ðåíèé íà îáîõ àìåðèêàíñüêèõ êîíòèíåíòàõ òà Àôðèö³, à 2 â³äîì³ ëèøå ç
Ï³âäåííî¿ Àìåðèêè.

Åòèìîëîã³ÿ: ðîäîâà íàçâà óòâîðåíà â³ä îá’ºäíàííÿ äâîõ ÷àñòèí ïîïåðåä-
íüî¿ íàçâè òèïîâîãî âèäó ðîäó «Xanthoria mendozae».

Ïðèì³òêè: ð³ä Xanthomendoza º óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ çà
ìîðôîëîã³ºþ ñëàí³ (ð³çí³ òèïè ïëåêòåíõ³ìè ó âåðõíüîìó òà íèæíüîìó êîðî-
âèõ øàðàõ, íàÿâí³ñòü ñåðöåâèííî¿ ïëåêòåíõ³ìè) òà íàÿâí³ñòþ ðèçèíè
Xanthomendoza-òèïó), çà ìîðôîëîã³ºþ àïîòåö³¿â (ñëàíåâîãî êðàþ áåç êîðî-
âîãî øàðó òà ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíîãî ñïðàâæíüîãî åêñöèïóëà) ³ øèðî-
êîïàëè÷êîïîä³áíèìè êîí³ä³ÿìè.

Ó ïóáë³êàö³¿ Ó. Çîõò³íãà ç³ ñï³âàâò. (2002) äî ñêëàäó ðîäó Xanthomendoza
â³äíåñåíî äî 18 âèä³â. Îäíàê çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà
ÿäåðíîþ òà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ îáñÿã ðîäó Xanthomendoza çíà÷íî çâóçèâ-
ñÿ (äèâ. òàêîæ ïðèì³òêè äî ðîä³â Gallowayella, Jesmurraya, Oxneria).

Xanthoria (Fr.) Th. Fr., Nova Acta R. Soc. Sci. Upsal., Ser. 3, 3: 166 1861
(1860) (ðèñ. 1.21, à, á, äèâ. âêëåéêó).

Òèïîâèé âèä ðîäó: Xanthoria parietina (L.) Beltr.
Ñëàíü ëèñòóâàòà. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ëåïòîäåðìíî-ïàðà-

ïëåêòåíõ³ìí³, êë³òèíí³ ïðîñâ³òè äîñèòü ìàë³ (ó ïîïåðå÷íèêó äî 5–7 ìêì).
Îðãàíè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó – êîðîòê³, ìàëîâèðàæåí³ ãàïòåðè (ãàï-
òåðè Xanthoria-òèïó). Àïîòåö³¿ ÷èñëåíí³, ëåêàíîðîâ³ äî çåîðèíîâèõ íà çð³ç³,
ñïðàâæí³é åêñöèïóë ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé (àïîòåö³¿ Xanthoria-òèïó). Ñïîðè
á³ïîëÿðí³, Xanthoria-òèïó. Êîí³ä³¿ øèðîêîîâàëüí³.

Õ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³: äîì³íóþ÷à ëèøàéíèêîâà ðå÷îâèíà ïàð³ºòèí, òàêîæ
íàÿâíà íåâåëèêà ê³ëüê³ñòü ïàð³ºòèíîâî¿ êèñëîòè, åìîäèíó, òåëîñõ³ñòèíó òà
ôàëàöèíàëó.

Ïîøèðåííÿ: âêëþ÷àº áëèçüêî 15 âèä³â, ñåðåä ÿêèõ á³ëüø³ñòü øèðîêî
ïîøèðåí³ â Ãîëàðêòèö³ òà Ñåðåäçåìíîìîð’¿.

Åòèìîëîã³ÿ: ðîäîâà íàçâà «çîëîòÿíêà» ïîâ’ÿçàíà ç æîâòèì êîëüîðîì
ñëàí³ ëèøàéíèê³â ðîäó.

Ïðèì³òêè: ð³ä Xanthoria º óí³êàëüíèì ó ðîäèí³ òåëîñõ³ñòîâèõ çà ìîðôî-
ëîã³ºþ àïîòåö³¿â (ïîºäíàííÿ ëåïòîäåðìíîãî ïàðàïëåêòåíõ³ìíîãî êîðîâîãî
øàðó òà ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíîãî ñïðàâæíüîãî åêñöèïóëà), çà ìîðôîëîã³ºþ
îðãàí³â ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó (ãàïòåðè Xanthoria-òèïó) òà øèðîêîîâàëü-
íèìè êîí³ä³ÿìè.

Äî 1990-õ ðîê³â ð³ä âêëþ÷àâ ïîíàä 30 âèä³â. Îäíàê ç ê³íöÿ 1990-õ ç³ ñêëà-
äó ðîäó âèä³ëåíî ïîíàä 10 ðîäîâèõ ãðóï, òîìó éîãî îáñÿã ñóòòºâî ñêîðîòèâñÿ.



1.1. Êñàíòîð³î¿äí³ ëèøàéíèêè

37

1.1.6. Òàáëèöÿ âèçíà÷åííÿ ðîä³â

1. Ñëàíü ç äóæå øèðîêèì ñïåêòðîì âàð³þâàííÿ êîëüîðó â³ä á³ëóâàòî-ñ³ðîãî
äî ãóñòî-÷åðâîíîãî òà ô³îëåòîâîãî â ìåæàõ îäí³º¿ ñëàí³; ì³ñòèòü öèòðåî-
ðîçå¿í òà åìîäèíàë ÿê îñíîâí³ ëèøàéíèêîâ³ ðå÷îâèíè; ï³âäåííîàôðèêàí-
ñüêèé òàêñîí . . . . .  Xanthokarrooa (ðèñ. 1.20, ã; òóò ³ äàë³ äèâ. âêëåéêó)

– Ñëàíü çâè÷àéíî æîâòà äî îðàíæåâî¿, çð³äêà ñ³ðà äî á³ëóâàòî-ñ³ðî¿ â  
ìåæàõ ò³º¿ ñàìî¿ ñëàí³; ïàð³ºòèí ³ òåëîñõ³ñòèí – îñíîâí³ ëèøàéíèêîâ³  
ðå÷îâèíè . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  2

2. Ñëàíü çâè÷àéíî âñÿ á³ëà ÷è ñ³ðóâàòî-á³ëà, ðèçèíè äâîõ òèï³â (ð³çíÿ-
òüñÿ çà ðîçì³ðàìè); ñåðöåâèííà ïëåêòåíõ³ìà äîáðå ðîçâèíåíà; ñïðàâ-
æí³é åêñöèïóë àïîòåö³ÿ äâîõ òèï³â, âëàñíå ìåçîäåðìíî ïàðàïðåê-
òåíõ³ìíèé òà ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìíèé; ï³âäåííîàôðèêàíñüê³ òàê-
ñîíè . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Ovealmbornia (ðèñ. 1.14)

– Ñëàíü ïåðåâàæíî æîâòà ÷è ïîìàðàí÷åâà, ëèøå çð³äêà ó çàòåìíåíèõ
óìîâàõ á³ëóâàòà ÷è á³ëóâàòî-ñ³ðà; âèäè ïîøèðåí³ â îáîõ ï³âêóëÿõ . . . 3

3. Ñëàíü óòâîðåíà äóæå âèïóêëèìè ëîïàòÿìè, ÿê³ çâè÷àéíî ì³ñòÿòü ïî-
ðîæíèíó â ñåðöåâèí³ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 4

– Ñëàíü óòâîðåíà ïëîñêèìè, âèðàçíî äîðçîâåíòðàëüíèìè ëîïàòÿìè . . . . 7
4. Ñëàíü äóæå òîâñòà, óòâîðåíà âåðòèêàëüíî îð³ºíòîâàíèìè àáî ïóõêî

ðîçòàøîâàíèìè ëîïàòÿìè, ùî íàëÿãàþòü îäíà íà îäíó; ëîïàò³ ïîâí³ñ-
òþ àáî ëèøå â öåíòð³ ñëàí³ ðàä³àëüíî¿ áóäîâè; ñïîðè Xanthodactylon-
òèïó . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Xanthodactylon (ðèñ. 1.18–1.20)

– Ñëàíü ðîçåòêîïîä³áíà, ëîïàò³ ïåðåâàæíî ãîðèçîíòàëüíî îð³ºíòîâàí³;
ñïîðè Xanthoria-òèïó . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 5

5. Ñëàíåâ³ ëîïàò³ ç ÷èñëåííèìè ìàëåíüêèìè ðèçèíàìè âçäîâæ êðà¿â;
êîðîâ³ øàðè – ïàë³ñàäíà ïàðàïëåêòåíõ³ìà . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . Jackelixia [J. hypogymnioides ãðóïà] (ðèñ. 1.8–1.10)

– Ñëàíåâ³ ëîïàò³ ç ãàïòåðàìè àáî áåç ñïåö³àëüíèõ îðãàí³â ïðèêð³ïëåííÿ
äî ñóáñòðàòó . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  6

6. Ñëàíåâ³ ëîïàò³ äóæå òîâñò³, çàâòîâøêè ïîíàä 0,5 ìì, îáèäâà êîðîâ³
øàðè ñêëåðîïëåêòåíõ³ìí³ òèïó Caloplaca regalis; êîí³ä³¿ âóçüêîåë³ïñî¿äí³
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Martinjahnsia (ðèñ. 1.12, â, ã)

– Ñëàíåâ³ ëîïàò³ çâè÷àéíî òîíø³, äóæå âàð³àáåëüí³ – â³ä òîâñòèõ ç ïîðîæ-
íèíîþ â ñåðöåâèí³ äî ïëîñêóâàòèõ â ìåæàõ îäí³º¿ ñëàí³; êîí³ä³¿ ïàëè÷-
êîïîä³áí³ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Rusavskia (ðèñ. 1.16)

7 (3). Êîðîâ³ øàðè äîáðå ðîçâèíåí³ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  8
– Íèæí³é êîðîâèé øàð â³äñóòí³é . . . . . . . . . . . . . . . . Seirophora (ðèñ. 1.17)
8. Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè îäíàêîâî¿ ïðèðîäè . . . . . . . . . . . . . . 9
– Âåðõí³é òà íèæí³é êîðîâ³ øàðè ð³çí³: âåðõí³é – ïàðàïëåêòåíõ³ìà,

íèæí³é – ïðîçîïëåêòåíõ³ìà; ñåðöåâèíà ç äîáðå ðîçâèíåíîþ ïëåêòåí-
õ³ìîþ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Xanthomendoza (ðèñ. 1.20, ä–æ)

9 (7). Ãàïòåðè ðîçâèâàþòüñÿ ëèøå â ì³ñöÿõ êîíòàêòó ñëàí³ ç ñóáñòðàòîì
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Xanthoria (ðèñ. 1.21, à, á)

– Ñïðàâæí³ ðèçèíè (ðîçâèâàþòüñÿ áåç áóäü-ÿêîãî êîíòàêòó ç ñóáñòðàòîì)
íàÿâí³ àáî îðãàíè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó â³äñóòí³ . . . . . . . . . .  10

10. Ñïðàâæí³ ðèçèíè íàÿâí³, çâè÷àéíî äîáðå ïîì³òí³ . . . . . . . . . . . . .  11
– Ñïåö³àëüí³ îðãàíè ïðèêð³ïëåííÿ äî ñóáñòðàòó â³äñóòí³ . . . . . . . . .  17
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11. Ðèçèíè ð³çíèõ òèï³â (òà ð³çíîãî ðîçì³ðó) íàÿâí³ â ìåæàõ îäí³º¿ ñëàí³
 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Ovealmbornia (ðèñ. 1.14)

– Ðèçèíè á³ëüø-ìåíø îäíàêîâîãî ðîçì³ðó â ìåæàõ îäí³º¿ ñëàí³ . . . 12
12. Ðèçèíè äóæå êîðîòê³, íà ê³í÷èêàõ ðîçäâîºí³ ÷è ïîòîâùåí³, çâè÷àéíî

÷èñëåíí³ âçäîâæ êðà¿â ëîïàòåé; êîðîâ³ øàðè – ïàë³ñàäíà ïàðàïëåêòåí-
õ³ìà; âèäè ïîøèðåí³ ó Ï³âäåíí³é ï³âêóë³  . . . Jackelixia (ðèñ. 1.8–1.10)

– Ðèçèíè äîñèòü äîâã³ (äîâæèíà äî 1–2 ìì ÷è á³ëüøà), çâè÷àéíî ÷èñ-
ëåíí³ íà íèæí³é ïîâåðõí³  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 13

13. Ðèçèíè äóæå òîíåíüê³ (ä³àìåòð äî 40 ìêì), óòâîðþþòü ãóñòó ñ³òêó
çíèçó; êîðîâ³ øàðè ïñåâäîïðîçîïëåêòåíõ³ìí³; êîí³ä³¿ âåðåòåíîïîä³á-
í³  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Josefpoeltia (ðèñ. 1.11, â, ã, äèâ. âêëåéêó)

– Ðèçèíè çâè÷àéíî øèðø³ (ä³àìåòð ïîíàä 40 ìêì; êîí³ä³¿ ïàëè÷êîïî-
ä³áí³ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 14

14. Ñëàíü óòâîðåíà ïëîñêèìè ãîðèçîíòàëüíî ñïðÿìîâàíèìè ëîïàòÿìè
âåëèêîãî ðîçì³ðó; êîðîâ³ øàðè ìåçîäåðìí³ ïàðàïëåêòåíõ³ìí³ . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Oxneria (ðèñ. 1.15)

– Ñëàíåâ³ ëîïàò³ çâè÷àéíî âóçüê³ ³ íåâåëèê³, âåðòèêàëüíî ÷è ãîðèçîí-
òàëüíî ñïðÿìîâàí³; êîðîâ³ øàðè ïàðàïëåêòåíõ³ìí³  . . . . . . . . . . . 15

15. Ñïðàâæí³é åêñöèïóë àïîòåö³¿â äîáðå ðîçâèíåíèé, ïñåâäîïðîçîïëåê-
òåíõ³ìíèé àáî ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 16

– Ñïðàâæí³é åêñöèïóë àïîòåö³¿â â³äñóòí³é àáî ïîãàíî âèðàæåíèé,
ñòðóêòóðà «textura intricatà» . . . . . . . . . . . Honeggeria (ðèñ. 1.12, à, á)

16. Ñïðàâæí³é åêñöèïóë àïîòåö³¿â . . . . . . . . . Gallowayella (ðèñ. 1.7, à–ã)
– Ñïðàâæí³é åêñöèïóë àïîòåö³¿â ñêëåðîïëåêòåíõ³ìíèé . . . . . . . . . . . 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Jesmurraya (ðèñ. 1.11, à, á)
17 (10). Ñëàíü ðîçåòêîïîä³áíà, ñêëàäàºòüñÿ ç âèïóêëèõ ëîïàòåé, ÿê³ ÷àñòî ïî-

ðîæíèñò³ âñåðåäèí³; êîí³ä³¿ ïàëè÷êîïîä³áí³ . . . . .  Rusavskia (ðèñ. 1.16)
– Ñëàíü â³ä ðîçåòêîïîä³áíî¿ äî íàï³âêóùèñòî¿ ÷è ïîäóøêîïîä³áíî¿;

ëîïàò³ çâè÷àéíî äóæå ìàë³, äîðñèâåòðàëüíî¿ ÷è ðàä³àëüíî¿ áóäîâè;
êîí³ä³¿ øèðîêîåë³ïñî¿äí³ . . . . . . . . . . . . . . .  Massjukiella (ðèñ. 1.13).

1.2. ÊÀËÎÏËÀÊÎ¯ÄÍ² ËÈØÀÉÍÈÊÈ

Äëÿ íàêèïíèõ ëèøàéíèê³â – ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae, âè-
çíàíèìè íà ñüîãîäí³ º ïåðåâàæíî 2 ðîäè – Caloplaca òà Fulgensia. Îäíàê
ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü òàêñîí³â íàëåæèòü äî ðîäó Caloplaca. Ç ìåòîþ â³äìå-
æóâàííÿ â³ä òîãî, ùî íèæ÷å ïðîàíàë³çîâàíî ïåðåâàæíî íàêèïí³ ïðåäñòàâíè-
êè, ÿê³ âêëþ÷åí³ äî ðîäó Caloplaca â øèðîêîìó ðîçóì³íí³ (Caloplaca s. lat.),
ìè â ö³ëîìó íàçèâàºìî öþ ãðóïó ëèøàéíèê³â êàëîïëàêî¿äíèìè.

Ó «ïðåìîëåêóëÿðíèé» ïåð³îä áóëî äåê³ëüêà ñïðîá âèä³ëèòè ç³ ñêëàäó
ðîäó Caloplaca ìåíø³ ãðóïè âèä³â. Òàê, ó ö³ëîìó áóëî çàïðîïîíîâàíî áëèçü-
êî 20 ðîäîâèõ ãðóï. Îäíàê çà äàíèìè òàáë. 1.2 äëÿ ÷àñòèíè ðîä³â âàæêî âè-
çíà÷èòè òèïîâèé âèä, îñê³ëüêè âîíè íå áóëè âêàçàí³ àâòîðàìè òàêñîí³â.
Íàïðèêëàä, äëÿ âñòàíîâëåííÿ ñòàòóñó ðîäó Huea ³ñíóº ïðîáëåìà âèÿâëåííÿ
òà çáîðó ñâ³æèõ çðàçê³â äëÿ ¿õ ïîäàëüøîãî âêëþ÷åííÿ äî ìîëåêóëÿðíîãî
âèâ÷åííÿ ³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó.
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Ò à á ë è ö ÿ  1.2. Íàçâè ðîä³â òà ¿õ òèïîâèõ âèä³â, çàïðîïîíîâàíèõ äëÿ íàêèïíèõ ïðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè Teloschistaceae

Ð³ä Ð³ê
îïóáë³êóâàííÿ

Òèïîâèé âèä

Aglaopisma De Not. ex Bagl. 1856 ?
Amphiloma Körb. 1855 ?
Blastenia A. Massal. 1852 Blastenia ferruginea
Caloplaca Th. Fr. 1860 Caloplaca cerina (Hedw.) Th. Fr.
Candelariopsis (Sambo) Szatala 1959 ?
Follmannia C.W. Dodge, 1967 [1966] Follmannia rufa C.W. Dodge
Fulgensia A. Massal. et De Not. 1853 Fulgensia vulgaris A. Massal. et De Not.
Gasparrinia Tornab. 1848 Gasparrinia murorum (Hoffm.) Tornab. = Calo-

placa saxicola (Hoffm.) Nordin
Gyalolechia A. Massal. 1852 Gyalolechia aurea (Schaer.) A. Massal.
Huea C.W. Dodge et G.E. Baker 1938 Huea flava C.W. Dodge et G.E. Baker
Kuettlingeria Trevis. 1857 Kuettlingeria visianica (A. Massal.) Trevis.
Leproplaca (Nyl.) Nyl., in Hue 1888 Leproplaca xantholyta (Nyl.) Nyl.
Mawsonia C.W. Dodge 1948 Mawsonia harrissonii C.W. Dodge
Meroplacis Clem. 1909 Meroplacis brebissonii (Fée) Clem.
Niopsora A. Massal. 1861 Niopsora ecklonii A. Massal.
Polycauliona Hue 1908 Polycauliona regalis (Vain.) Hue
Pyrenodesmia A. Massal. 1853 Pyrenodesmia chalybaea (Fr.) A. Massal.
Tetrophthalmium (Mull. Arg.) Hillm. ?
Thamnonoma (Tuck.) Gyeln. 1933 ?
Triophthalmidium (Müll. Arg.) Gyeln. 1933 ?
Xanthocarpia A. Massal. et De
Not.

1853 Xanthocarpia ochracea (Schaer.) A. Massal.
et De Not.

Á³ëüøó ÷àñòèíó òàêñîí³â, íàâåäåíèõ ó òàáë. 1.2, ðîçãëÿíóòî ÿê ï³äðîäè
ó ñêëàä³ ðîäó Caloplaca àáî ¿õ ðàíã áóâ ùå íèæ÷èé. ßê ïðàâèëî, âêàçàí³
òàêñîíè âèä³ëÿëè ëèøå íà îñíîâ³ îäíî¿-äâîõ ïðîñòèõ îçíàê ³ òîìó ðîçãëÿäàëè
ÿê äóæå øòó÷í³ (Kärnefelt, 1989). Òîìó ñë³ä âèçíàòè ñïðàâåäëèâèì âèñíîâîê
Ó. Çîõò³íãà òà Ô. Ëóòçîí³ (Søchting et Lutzoni, 2003), ùî ñó÷àñíå ðîçóì³ííÿ
ðîäó Caloplaca çàëèøàºòüñÿ ìàéæå òàêèì ñàìèì, ÿêèì âîíî áóëî ïîíàä 100
ðîê³â òîìó.

Íàéäåòàëüí³øèé ïåðåë³ê âíóòð³øíüîðîäîâèõ ãðóï äëÿ ðîäó Caloplaca íà-
âåäåíèé ó ðîáîòàõ À. Âåéäà (Wade, 1965), Ã. Êëîçàäå, Ê. Ðó (Clauzade, Roux
1985), É. Ïåëüòà, Å. Õ³íòåðåããåð (Poelt, Hinteregger, 1993). Âåéä (Wade, 1965)
âèä³ëèâ äëÿ ëèøàéíèê³â ðîäó Caloplaca Áðèòàíñüêèõ îñòðîâ³â ÷îòèðè ñåêö³¿:
Sect. Caloplaca, Sect. Triophthalmidium, Sect. Gasparrinia, Sect. Leproplaca. Ïåð-
øà ç íèõ (Sect. Caloplaca) âêëþ÷àëà âèäè ç íàêèïíîþ ñëàííþ òà àïîòåö³ÿ-
ìè ç àáî áåç ñëàíåâîãî êðàþ òà ³ç ñóö³ëüíèì ÷è íåñóö³ëüíèì âîäîðîñòåâèì
øàðîì ï³ä ã³ïîòåö³ºì. Çà À. Âåéäîì, öÿ ñåêö³ÿ îõîïëþº âèäè ç ð³çíèìè
ï³ãìåíòàìè.

Äðóãà ñåêö³ÿ (Sect. Triophthalmidium) âêëþ÷àëà òàêñîíè ç íàêèïíîþ
ñëàííþ, àïîòåö³¿ áåç ñëàíåâîãî êðàþ òà àñêîñïîðè ç ÷îòèðìà êë³òèíàìè.

Äî òðåòüî¿ ñåêö³¿ (Sect. Gasparrinia) íàëåæàëè âèäè ç ïëàêîä³î¿äíîþ ÷è
ëóñêàòîþ ñëàííþ ³ àïîòåö³¿ ç³ ñëàíåâèì êðàºì.

Ñåêö³ÿ Leproplaca âêëþ÷àëà ëèøå òàêñîíè ç ëåïðîçíîþ ñëàííþ, ÿê³
çâè÷àéíî áóâàþòü ëèøå ñòåðèëüíèìè.



Ð î ç ä ³ ë  1.  Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ëèøàéíèê³â ðîäèíè Òåëîñõ³ñòîâèõ – Teloschistaceae …

40

Äëÿ ëèøàéíèê³â Çàõ³äíî¿ ªâðîïè Ã. Êëîçàäå òà Ê. Ðó (Clauzade, Roux,
1985) ïðîïîíóâàëè 6 ï³äðîä³â, 3 ç ÿêèõ (Caloplaca, Gasparrinia òà Leproplaca)
áóëè, â³äïîâ³äíî, ïîä³áíèìè äî êîíöåïö³¿ À. Âåéäà. Îäíàê ï³äð³ä Caloplaca
ó ðîçóì³íí³ Ã. Êëîçàäå òà Ê. Ðó áóëî ïîä³ëåíî íà 3 ãðóïè, çîêðåìà: C. citri-
na, C. cerina òà C. ferruginea. Ï³äð³ä Gasparrinia áóâ ðîçä³ëåíèé íà 5 ãðóï âè-
ä³â: C. aurantia, C. aurea, C. carphinea, C. persica òà C. saxicola.

Ï³äð³ä Pyrenodesmia âêëþ÷àâ âèäè ç á³ëóâàòî-ñ³ðîþ ñëàííþ (ÿêà äàâàëà
àáî íå äàâàëà ïîçèòèâíó ô³îëåòîâó ðåàêö³þ ç ÊÎÍ) òà ìàéæå ÷îðíèìè àïî-
òåö³ÿìè ç³ ñëàíåâèì àáî ëåöèäåºâèì êðàºì ³, â³äïîâ³äíî, åï³òåö³ºì ç ïîçè-
òèâíîþ (ô³îëåòîâîþ) ÷è íåãàòèâíîþ ðåàêö³ºþ íà ÊÎÍ.

Ï³äð³ä Gyalolechia îá’ºäíóâàâ âèäè ç³ ñïîðàìè, ùî ìàëè äóæå òîíêó ïå-
ðåãîðîäêó (ìåíøà 3 ìêì çàâò.).

Ï³äð³ä Xanthocarpia âêëþ÷àâ âèäè ç òîíêîþ ÷è åíäîë³òíîþ ñëàííþ òà ç
4-êë³òèííèìè (àáî 3-ñåïòîâàíèìè) ñïîðàìè.

Ï³çí³øå Õåíñåí ç êîëåãàìè (1987) äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Caloplaca ç Ãðåí-
ëàíä³¿ âèä³ëèëè 10 ãðóï âèä³â: C. cerinae, C. chlybeae, C. citrinae, C. ferrugineae,
C. nivales, C. pauliae, C. pyraceae, C. saxicolae, C. sinapispermae òà C. trachyphyllae.

É. Ïåëüò òà Å. Õ³íòåðåããåð (1993) äëÿ ã³ìàëàéñüêèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó
Caloplaca âèä³ëèëè 21 ãðóïó âèä³â.

Ïåðøî÷åðãîâèìè çàâäàííÿìè ðåâ³ç³¿ íàêèïíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè
òåëîñõ³ñòîâèõ, çîêðåìà ðîäó Caloplaca, º ïåðåë³ê âñ³õ ðîäîâèõ ãðóï, ÿê³ áóëè
çàïðîïîíîâàí³ â ÕIÕ òà ÕÕ ñò. äëÿ öèõ ëèøàéíèê³â, óñòàíîâëåííÿ òèïîâèõ
âèä³â äëÿ êîæíî¿ ç ðîäîâî¿ ãðóïè, àíàë³ç ïîëîæåííÿ òèïîâèõ âèä³â ó ô³ëî-
ãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè (³íøèìè ñëîâàìè – ïåðåâ³ðêà ñòàòóñó «ìîðôî-
ëîã³÷íèõ ðîä³â» çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè) òà àíàë³ç îáñÿãó «ìîðôîëîã³÷-
íèõ ðîä³â» çà ìîëåêóëÿðíèìè îçíàêàìè.

1.2.1. Ïîëîæåííÿ ó ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³
ðîäèíè Teloschistaceae

Íàÿâí³ â³äîìîñò³ ùîäî ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ó ãåíîáàíêó òà îòðèìàí³ â õîä³
íàøèõ äîñë³äæåíü äàí³ ùîäî ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ íàêèïíèõ
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè çàñâ³ä÷óþòü, ùî ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè òåëî-
ñõ³ñòîâèõ ìàº 3 îñíîâí³ ô³ëîãåíåòè÷í³ ã³ëêè (àáî ô³ëè); óìîâíî öå Seirophora –
Caloplaca s. str. – Fulgensia s. str. (ïåðøà), Josefpoeltia – Teloschistes – Letroui-
tia (äðóãà) òà Honeggeria – Xanthoria s. str. – Xanthomendoza (òðåòÿ) (ðèñ. 1.22).
Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ³íêîëè ïåðøà òà äðóãà ã³ëêè ì³íÿþòüñÿ ì³ñöÿìè ó ô³-
ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè (ðèñ. 1.22–1.29), îäíàê ïðè öüîìó ñêëàä óêà-
çàíèõ ã³ëîê çàëèøàºòüñÿ íåçì³ííèì.

Ïåðøà ô³ëà Seirophora – Caloplaca s. str. – Fulgensia s. str. âêëþ÷àº äå-
ê³ëüêà ìîíîô³ëåòè÷íèõ ãðóï, ñåðåä ÿêèõ ëèøå 3 ìàþòü â³äïîâ³äí³ íàçâè ÿê
îêðåì³ ðîäîâ³ ãðóïè: Seirophora, Caloplaca s. str. ³ Fulgensia s. str. Êîæíà ç
óêàçàíèõ ìîíîô³ëåòè÷íèõ ã³ëîê ïðåäñòàâëåíà ê³ëüêîìà âèäàìè, â òîìó ÷èñ-
ë³ òèïîâèìè âèäàìè âêàçàíèõ ðîä³â. Òàê, ã³ëêà Seirophora âêëþ÷àº òèïîâèé
âèä S. villosa; ã³ëêà Caloplaca s. str. – òèïîâèé âèä C. cerina; ã³ëêà Fulgensia
s. str. – òèïîâèé âèä F. fulgens.

Äëÿ çðó÷íîñò³ ïîäàííÿ âñ³õ ïðîàíàë³çîâàíèõ òàêñîí³â ó ïåðø³é ô³ë³
(Seirophora – Caloplaca s. str. – Fulgensia s. str.) íàâîäèìî ¿õ õàðàêòåðèñòèêó
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Ðèñ. 1.22. Îñíîâí³ òðè ô³ëè ô³ëîãåíåòè÷íîãî äåðåâà ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè
ïîñë³äîâíîñòåé ITS-ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ. Òîâñò³øèìè ë³í³ÿìè âèä³ëåí³ çâ’ÿçêè, ÿê³ ï³ä-
òâåðäæåí³ â äåê³ëüêîõ àíàë³çàõ, ³ ò³, ùî ìàþòü íàéâèù³ ð³âí³ áóòñòðåï-ï³äòðèìêè
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Ðèñ. 1.23. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ñóáô³ëè 1à)
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Ðèñ. 1.24. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-ä³-
ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ñóáô³ëè 1b)
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Ðèñ. 1.25. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ô³ëè 2)

çà äâîìà óìîâíî ðîçä³ëåíèìè ñóáô³ëàìè: 1a Seirophora – Caloplaca s. str.
(äèâ. ðèñ. 1.23) òà 1b, ùî óìîâíî íàçâàíà  Fulgensia s. str. (äèâ. ðèñ. 1.24).

Ó ñóáô³ë³ Seirophora – Caloplaca s. str. (äèâ. ðèñ. 1.23) ñïåö³àëüíî¿ ðåâ³-
ç³¿ ïîòðåáóþòü âëàñíå ðîäè Caloplaca s. str. ³ Seirophora. Òàêñîíîì³ÿ ãðóïè
Caloplaca cerina (ùî ³ º ðîäîì Caloplaca s. str.) ðîçðîáëåíà ó äèñåðòàö³¿
ß. Øîíà (Šuon, 2009). Îäíàê çà ðåçóëüòàòàìè ñåêâåíóâàííÿ ITS1/ITS2 ä³-
ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ïîëîæåííÿ ó ñêëàä³ öüîãî ðîäó ï³äòâåðäæåíå ëèøå äëÿ
âèä³â C. cerina, C. stillicidiorum, C. hanneshertelii, C. chlorina òà C. «areolata». Ïè-
òàííÿ ïðî ïîëîæåííÿ âèä³â C. cirroñhroa-ãðóïè (çîêðåìà, âèä³â C. cirroñhroa
³ C. proteus), à òàêîæ âèä³â Caloplaca xantholyta-ãðóïè (àáî âëàñíå ðîäó Lep-
roplaca s. str.) çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì, îñê³ëüêè äëÿ öèõ âèä³â îòðèìàí³ ëè-
øå îäèíè÷í³ ïîñë³äîâíîñò³. Äëÿ óòî÷íåííÿ ¿õ ñòàòóñó íåîáõ³äíî îòðèìàòè
äîäàòêîâ³ ìîëåêóëÿðí³ äàí³ é áàæàíî çà äåê³ëüêîìà ð³çíèìè ãåíàìè.
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Ðèñ. 1.26. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ñóáô³ëè 3à)
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Ðèñ. 1.27. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ñóáô³ëè 3b)
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Ðèñ. 1.28. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ñóáô³ëè 3ñ)

Ïåðøà ñóáã³ëêà (Seirophora – Caloplaca s. str.) âêëþ÷àº äåê³ëüêà ãðóï âè-
ä³â, ÿê³ äî îñòàííüîãî ÷àñó ðîçãëÿäàëè ó ñêëàä³ ðîäó Caloplaca s. l. (ðèñ. 1.23).
Òàê, äî ¿¿ ñêëàäó âõîäÿòü ãðóïè âèä³â C. aurantia ³ C. variabilis (=chalybea). Çà
ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè, ãðóïà Caloplaca aurantia âêëþ÷àº âèäè C. aurantia,
C. thallincola, C. flavescens (ðèñ. 1.21, ä, å, äèâ. âêëåéêó) ³ C. aegaea. Ç ö³ºþ ãðó-
ïîþ ìàº íàéò³ñí³ø³ ðîäèíí³ çâ’ÿçêè ùå íå îïèñàíèé ³ç Ñåðåäíüî¿ Àç³¿ âèä
Caloplaca sp. kud1 (ðèñ. 1.30, â, ã, äèâ. âêëåéêó), ÿêèé çîâí³øíüî äóæå ïîä³á-



Ð î ç ä ³ ë  1.  Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ëèøàéíèê³â ðîäèíè Òåëîñõ³ñòîâèõ – Teloschistaceae …

48

Ðèñ. 1.29. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ðîäèíè Teloschistaceae çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-
ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (çá³ëüøåíèé ôðàãìåíò ñóáô³ëè 3d)
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íèé äî àç³éñüêîãî âèäó C. scrobiculata (äèâ. ðèñ. 1.27). Îäíàê Caloplaca sp.
kud1 â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä C. scrobiculata (ðèñ. 1.30, ä, å, äèâ. âêëåéêó) çíà÷íî
ìåíøèìè ðîçì³ðàìè ñëàíåâèõ àðåîë, àïîòåö³¿â, à òàêîæ ðîçì³ðàìè ñïîð ³
ïàðàçèòè÷íèì ñïîñîáîì ³ñíóâàííÿ. ßê ïîêàçàíî íà ðèñ. 1.23, 1.24, Calo-
placa sp. kud1 óòâîðþº âèðàçíó çîâí³øíþ ãðóïó äî ãðóïè Caloplaca aurantia
âèä³â. Ñë³ä òàêîæ íàãîëîñèòè, ùî, â³äïîâ³äíî äî äàíèõ ITS1/ITS2-ä³ëÿíêè
ÿäåðíî¿ ÄÍÊ, ïîëîæåííÿ âèä³â C. alpigena, C. paulii, C. australis ó ñêëàä³ ãðó-
ïè C. aurantia ïîòðåáóº ïîäàëüøîãî âèâ÷åííÿ. Ãðóïà C. variabilis (=chalybea)
(àáî ð³ä Pyrenodesmia s. str.), çà äàíèìè ITS1/ITS2 ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ,
âêëþ÷àº âèäè C. variabilis, C. transcaspica, C. chalybaea, C. badiorufa, C. con-
creticola. Ñòàòóñ âèä³â C. albopustulata, C. bicolor, C. aractina, C. aetnensis, C. tei-
cholyta, C. pelioscypha, C. cretensis, ÿê³ çà äàíèìè ITS1/ITS2 ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿
ÄÍÊ âèÿâëÿþòü íàéá³ëüøó áëèçüê³ñòü äî ãðóïè C. variabilis, ìàº áóòè ïåðå-
â³ðåíèé çà äàíèìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà ³íøèìè ãåíàìè òà ìîðôî-
ëîãî-àíàòîì³÷íèìè îçíàêàìè.

Ñóáô³ëà Fulgensia s. str. ïåðøî¿ ô³ëè (Seirophora – Caloplaca s. str. – Ful-
gensia s. str.) (äèâ. ðèñ. 1.24) âêëþ÷àº âëàñíå ìîíîô³ëåòè÷íó ã³ëêó ðîäó Ful-
gensia s. str. ³ äåê³ëüêà ãðóï âèä³â, ÿê³ âõîäÿòü äî ñêëàäó ðîäó Caloplaca s. lat.
Öå ãðóïà C. ferruginea (àáî ð³ä Blastenia s. str.), ÿêà âêëþ÷àº âèäè C. ferru-
ginea, C. furfuracea, C. ammioslipea, C. crenularia òà C. herbidella. Êð³ì ðîäó Bla-
stenia s. str. äðóãà ñóáô³ëà îá’ºäíóº òàêîæ ãðóïè âèä³â Caloplaca demissa-, C. fla-
vorubescens-, C. gloriae- òà C. haematommona-.

Òàêèì ÷èíîì, ïåðøà ã³ëêà Seirophora – Caloplaca s. str. – Fulgensia
s. str. ô³ëîãåíåòè÷íîãî äåðåâà ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ âêëþ÷àº ðîäè Caloplaca
s. str., Fulgensia s. str. ³ Seirophora, ùî âèçíàíî ó á³ëüøîñò³ ë³õåíîëîã³÷íèõ
ïðàöü, à òàêîæ ðîäè Pyrenodesmia s. str. ³ Blastenia s. str., ÿê³ äî îñòàííüîãî
÷àñó ðîçãëÿäàëè ó ñêëàä³ øòó÷íîãî ðîäó Caloplaca s. lat. Êð³ì òîãî, ó ö³é ã³ë-
ö³ ïðåäñòàâëåíèé ð³ä Leproplaca, ñòàòóñ ÿêîãî ïîòðåáóº ïîäàëüøîãî âèâ÷åííÿ.

Äðóãà ô³ëà Josefpoeltia – Teloschistes – Letrouitia âêëþ÷àº îïèñàí³ íà
ñüîãîäí³ ðîäè Josefpoeltia, Teloschistes ³ Letrouitia, à òàêîæ ãðóïè âèä³â Calo-
placa rexfilsonii (ðèñ. 1.31, à, á, äèâ. âêëåéêó) ³ C. yarraensis (äèâ. ðèñ. 1.25).
Ðîçì³ùåííÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Letrouitia ó ñêëàä³ ö³º¿ ã³ëêè ñòàâèòü ï³ä
ñóìí³â âèä³ëåííÿ ðîäèíè Letrouitiaceae (Lumbsch, Huhndorf, 2007). Çã³äíî ç
íàøèìè äàíèìè, ¿¿ âèä³ëåííÿ íåäîö³ëüíî, à òàêîæ íåîáõ³äí³ ïåðåãëÿä îá-
ñÿãó ³ ñóòòºâå çíèæåííÿ äî îáñÿãó äðóãî¿ ô³ëè. ²íøèìè ñëîâàìè, ðîäèíà
Teloschistaceae s. str. emend. cum loco âêëþ÷àº ëèøå âêàçàí³ âèùå 3 ðîäè
(Josefpoeltia, Teloschistes, Letrouitia), à òàêîæ íîâèé ÷è íàâ³òü äåê³ëüêà ùå íå
îïèñàíèõ ðîä³â, äî ñêëàäó ÿêèõ âõîäÿòü íàêèïí³ ïðåäñòàâíèêè ô³ëè. Ïðåä-
ñòàâíèêè çàçíà÷åíî¿ ðîäèíè º ïåðåâàæíî âèäàìè òðîï³÷íèõ ðàéîí³â ³ ðåã³-
îí³â Ï³âäåííî¿ ï³âêóë³. Ïðåäñòàâíèêè ïåðøî¿ é òðåòüî¿ ô³ë ñêëàäàþòü â³ä-
ïîâ³äíî îêðåì³ ðîäèíè Caloplacaceae s. str. emend. cum loco òà Xanthoriaceae
s. str. emend. cum loco.

Òðåòÿ ô³ëà Honeggeria – Xanthoria s. str. – Xanthomendoza âêëþ÷àº 4
á³ëüø-ìåíø îäíàêîâ³ ñóáô³ëè. Îñê³ëüêè òðåòÿ ô³ëà º íàé÷èñëåíí³øîþ çà
ê³ëüê³ñòþ ãðóï âèä³â, ùî óòâîðþþòü ìîíîô³ëåòè÷í³ ã³ëêè, äëÿ çðó÷íîñò³ ¿õ
àíàë³ç íàâåäåíèé çà òàêèìè ñóáô³ëàìè (äèâ. ðèñ. 1.26–1.29): 3a – Xantho-
ria – Xanthodactylon – Rusavskia (ðèñ. 1.26); 3b – Massjukiella s. lat. (ðèñ. 1.27);
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3c – Xanthomendoza s. lat. – Oxneria (ðèñ. 1.28); 3d – Polycauliona – Xantho-
carpia (ðèñ. 1.29).

Ñóáô³ëà 3à Xanthoria – Xanthodactylon – Rusavskia (ðèñ. 1.26) âêëþ÷àº
ïåðåâàæíî ïðåäñòàâíèê³â ëèñòóâàòèõ ëèøàéíèê³â, çîêðåìà ðîä³â Jackelixia,
Martinjahnsia, Ovealmbornia, Rusavskia, Xanthodactylon, Xanthokarrooa, Xantho-
ria (äèâ. Fedorenko et al., 2009, 2012), à òàêîæ äâîõ ãðóï äèìîðôíèõ íàêèï-
íèõ ëèøàéíèê³â – Caloplaca saxicola òà C. lucens.

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ëèñòóâàò³ ïðåäñòàâíèêè óòâîðþþòü 3 îêðåì³ ã³ëêè â
ìåæàõ ñóáô³ëè: Xanthodactylon s. lat., Xanthoria s. lat. ³ Rusavskia. Ïðè öüîìó
ðîäè Jackelixia, Xanthokarrooa, Ovealmbornia âõîäÿòü äî ñêëàäó ã³ëêè Xantho-
dactylon s. lat., à ð³ä Martinjahnsia – äî Xanthoria s. lat. Íà æàëü, çàïðîïîíî-
âàí³ íàìè íîâ³ ðîäè Jackelixia, Ovealmbornia, Xanthokarrooa (Fedorenko et al.,
2009, 2012; Kondratyuk et al., 2009; Wirth, Kondratyuk, 2010) íà ñüîãîäí³
âêëþ÷àþòü äî ðîäó Xanthoria s. lat. (Lumbsch et al., 2009; Printzen, 2010).
Îäíàê îñòàííº ïîâí³ñòþ ïðîòèð³÷èòü äàíèì ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó. Çà
ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè, ðîäè Jackelixia, Ovealmbornia òà Xanthokarrooa ìî-
æóòü áóòè â³äíåñåí³ äî Xanthodactylon s. l., àëå í³ â ÿêîìó ðàç³ íå äî ðîäó
Xanthoria s.l.

Ãðóïà Caloplaca saxicola, ùî òàêîæ âõîäèòü äî ñêëàäó ñóáô³ëè 3c Xan-
thoria – Xanthodactylon – Rusavskia âêëþ÷àº âèäè, ÿê³ òðàäèö³éíî ðîçãëÿäà-
þòü ÿê ÷ëåí³â ðîäó Gasparrinia (C. saxicola, C. decipiens, C. subbracteata, C. schi-
stidii, C. biatorina, C. arnoldii), à òàêîæ íåùîäàâíî îïèñàí³ (Caloplaca rouxii)
é ùå íå îïèñàíèé àç³éñüêèé âèä Caloplaca sp. iva1.

Ö³êàâèì º òå, ùî äî ñóáô³ëè 3à âõîäèòü òàêîæ ð³ä Huea, ÿêèé äî íàøèõ
äîñë³äæåíü âèçíàâàëè ëèøå àíòàðêòè÷íèì ðîäîì ³ ðîäîì, ùî îõîïëþº ëè-
øå âèäè ç òåìíèì åêñöèïóëîì ³ òåìíèì ã³ïîòåö³ºì. Îäíàê çà íàøèìè äà-
íèìè, âèä ðîäó Huea, çîêðåìà H. cerusata, âõîäèòü äî ñêëàäó ã³ëêè, ÿêà
îá’ºäíóº ëèøàéíèêè, ùî ìàþòü àïîòåö³¿ ç ÿñêðàâèì æîâòèì ñëàíåâèì êðà-
ºì ³ áåçáàðâíèì ã³ïîòåö³ºì. Òîìó ïîäàëüøà ðåâ³ç³ÿ ïðåäñòàâíèê³â ã³ëêè ìàº
áóòè ñïðÿìîâàíà íà óòî÷íåííÿ îá’ºìó ðîäó Huea ³ ñòàòóñó âèä³â, ùî âèÿâ-
ëÿþòü áëèçüê³ñòü äî ³íøèõ éîãî ïðåäñòàâíèê³â.

Ñóáô³ëà 3b Massjukiella s. lat. (ðèñ. 1.27) âêëþ÷àº ëèøå îäèí ð³ä Massju-
kiella ëèñòóâàòèõ ëèøàéíèê³â, à òàêîæ äåê³ëüêà ãðóï íàêèïíèõ ïðåäñòàâíè-
ê³â: Caloplaca marina (ðèñ. 1.31, ä, å, äèâ. âêëåéêó), C. holocarpa, C. verrucu-
lifera, C. scrobiculata òà C. ulcerosa.

Ñóáô³ëà 3c Xanthomendoza – Oxneria (ðèñ. 1.28) âêëþ÷àº ðîäè Xan-
thomendoza s.  str., Gallowayella, Jesmurraya òà Oxneria (Fedorenko et al., 2012).
Îäíàê êð³ì óêàçàíèõ ðîä³â ëèñòóâàòèõ ëèøàéíèê³â äî ñêëàäó ñóáô³ëè âõî-
äÿòü ïðåäñòàâíèêè íàêèïíèõ ëèøàéíèê³â, ÿê³ äî îñòàííüîãî ÷àñó ðîçãëÿäà-
ëè ó ñêëàä³ ðîäó Caloplaca s. lat. Öå äâ³ ãðóïè âèä³â – Caloplaca trachyphylla
(ðèñ. 1.30, à, äèâ. âêëåéêó) òà C. intrudens. Ïåðøà ç íèõ äóæå áëèçüêà äî
ðîäó Xanthomendoza s. str., äðóãà óòâîðþº çîâí³øíþ ãðóïó äî âñ³º¿ ñóáô³ëè
Xanthomendoza s. l. (äèâ. ðèñ. 1.28).

Ñë³ä íàãîëîñèòè, ùî ð³ä Honeggeria, ÿêèé â óñ³õ àíàë³çàõ óòâîðþº çîâ-
í³øíþ ãðóïó äî òðåòüî¿ ô³ëè (Honeggeria – Xanthoria s. str. – Xanthomendo-
za) â ö³ëîìó, ëîã³÷íî ðîçãëÿäàòè ÿê äóæå áëèçüêèé ñàìå äî 3 ñ ñóáô³ëè (Xan-
thomendoza – Oxneria). Ëèøàéíèêè öüîãî ðîäó ñïî÷àòêó â³äíîñèëè äî ðîäó
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Xanthomendoza, çîêðåìà, äî âèäó X. weberii (ñó÷àñíà íàçâà Gallowayella we-
berii). Îäíàê íàøèìè äîñë³äæåííÿìè (Lumbsch et al., 2011) ïîêàçàíà ïðè-
íàëåæí³ñòü öüîãî ìàòåð³àëó äî ³íøîãî âèäó – Honeggeria rosmariae, ÿêèé ³ º
òèïîâèì âèäîì ðîäó.

Ñóáô³ëà 3d Polycauliona – Xanthocarpia (ðèñ. 1.29) âêëþ÷àº äîñèòü ÷èñ-
ëåííó ãðóïó íàêèïíèõ ïðåäñòàâíèê³â, ÿêó äî öüîãî ÷àñó çàðàõîâóâàëè äî
ðîäó Caloplaca s. lat. Öåíòðàëüíå ïîëîæåííÿ â ãðóï³ çàéìàº âèä C. ochracea.
Äîñèòü ÷àñòî âèäè ö³º¿ ã³ëêè ðîçãëÿäàëè ÿê ÷ëåíè ãðóïè C. crenulatella
(ðèñ. 1.21, â, ã, äèâ. âêëåéêó). Îäíàê ó çâ’ÿçêó ç òèì, ùî òèïîâèé âèä ðîäó
Ìàññàëîíãî Xanthocarpia ochracea âõîäèòü äî ñêëàäó ö³º¿ ã³ëêè, äëÿ âñ³õ ¿¿
âèä³â (â³ä Caloplaca borysthenica äî C. erichansenii, C. marmorata, C. aquensis)
ñë³ä ïðèéíÿòè íàçâó Xanthocarpia. Îêðåìó ã³ëêó ñóáô³ëè 3d ñêëàäàþòü íà-
êèïí³ ëèøàéíèêè, ÿê³ äîíèí³ â³äíîñèëè äî ðîäó Caloplaca s. lat. Îäíàê ôàê-
òè÷íî âîíè º ïðåäñòàâíèêàìè ðîäó Polycauliona, îñê³ëüêè òèïîâèé éîãî âèä
P. regalis âõîäèòü äî ñêëàäó ö³º¿ ã³ëêè ðàçîì ç âèäàìè Caloplaca sublobulata
òà C. johnstonii. Îêðåìó ã³ëêó ñóáô³ëè 3d ñêëàäàþòü òàêîæ íàêèïí³ ëèøàé-
íèêè Caloplaca subsoluta-ãðóïè, äî ñêëàäó ÿêî¿ êð³ì C. subsoluta âõîäèòü òà-
êîæ C. irrubescens.

Îòæå, ñóáô³ëà 3d âêëþ÷àº äîñèòü ÷èñëåííó ãðóïó íàêèïíèõ ïðåäñòàâ-
íèê³â, ÿê³ äîòåïåð çàðàõîâóâàëè äî ðîäó Caloplaca s. lat., îäíàê ôàêòè÷íî
âîíè º ïðåäñòàâíèêàìè 2 ðîä³â (Polycauliona òà Xanthocarpia), ùî äî îñòàí-
íüîãî ÷àñó íå âèçíàâàëè.

Îòæå, âèêîðèñòàííÿ ìåòîä³â ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ äàëî çìîãó ï³äòâåð-
äèòè ³ñíóâàííÿ íàáàãàòî á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ ãðóï âèä³â ó ñêëàä³ ðîäèíè òåëî-
ñõ³ñòîâèõ, ïîð³âíÿíî ç ê³ëüê³ñòþ ãðóï, âèä³ëåíèõ çà ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íè-
ìè òà á³îõ³ì³÷íèìè äàíèìè. Ñåðåä êñàíòîð³î¿äíèõ (ëèñòóâàòèõ) ïðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ íà îñíîâ³ ðåçóëüòàò³â ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó
çà äàíèìè ñåêâåíóâàííÿ ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ ìè ï³äòâåðäèëè
³ñíóâàííÿ 13 ðîäîâèõ ãðóï: Gallowayella, Jackelixia, Jesmuraaya, Josefpoeltia, Mar-
tinjahnsia, Massjukiella, Oxneria, Ovealmbornia, Rusavskia, Seirophora, Xanthodac-
tylon, Xanthokarrooa òà Xanthoria s. str. Ðåçóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ïðåä-
ñòàâíèê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ ÿê çà ÿäåðíîþ, òàê ³ çà ì³òîõîíäð³àëüíîþ
ÄÍÊ çàñâ³ä÷óþòü, ùî ðîäè Seirophora, Xanthoria s. str. ³ Xanthodactylon s. str.
òàêîæ º ïîë³ô³ëåòè÷íèìè. Ñòàòóñ ð³çíèõ ãðóï âèä³â, ùî âõîäèòü äî ¿õ ñêëàäó,
ïîòðåáóº äåòàëüíî¿ ðåâ³ç³¿ â ïîäàëüøîìó. Ìè ïðîâîäèìî ðåâ³ç³þ âêàçàíèõ
ãðóï âèä³â çà ìîðôîëîã³÷íèìè, àíàòîì³÷íèìè òà á³îõ³ì³÷íèìè îçíàêàìè.

Êóùèñò³ ëèøàéíèêè ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ íà ñüîãîäí³ ðîçãëÿäàþòü ó
ñêëàä³ îäíîãî ðîäó Teloschistes (ðèñ. 1.18, à, á, äèâ. âêëåéêó). Îäíàê çà íàøè-
ìè äàíèìè, öåé ð³ä òàêîæ íå º ìîíîô³ëåòè÷íèì ³, î÷åâèäíî, ïîäàëüøà òàê-
ñîíîì³÷íà ðåâ³ç³ÿ ðîäó Teloschistes ï³äòâåðäèòü â³ä÷ëåíóâàííÿ äåê³ëüêîõ ãðóï
âèä³â ç éîãî ñêëàäó.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç óñ³õ äàíèõ, ùî íàÿâí³ â ãåíîáàíêó ùîäî ïðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè Teloschistaceae Zahlbr. ñâ³ä÷èòü ïðî òå, ùî ïåðåâàæíà á³ëü-
ø³ñòü ðàí³øå îïèñàíèõ ðîäîâèõ ãðóï íàêèïíèõ ëèøàéíèê³â çà ìîðôîëîã³÷íè-
ìè îçíàêàìè ìàþòü íàéâèùèé ð³âåíü áóòñòðåïîâî¿ ï³äòðèìêè çà ìîëåêóëÿð-
íèìè äàíèìè. Öå íàñàìïåðåä ðîäè Blastenia A. Massal., Pyrenodesmia A. Massal.,
Xanthocarpia A. Massal., Gasparrinia Tornab., Polycauliona Hue, ÿê³ íå âèçíàâà-
ëè äî îñòàííüîãî ÷àñó ³ ðîçãëÿäàëè ó ñêëàä³ ðîäó Caloplaca Th. Fr. s. lat.
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1.2.2. Ð³âí³ ï³äòðèìêè ³ òàêñîíîì³÷íèé ñêëàä
ìîíîô³ëåòè÷íèõ ãðóï ðîäèíè Teloschistaceae

çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè

Íàìè âñòàíîâëåíî, ùî ðîäè Letrouitia Hafellner et Bellemère, Josefpoeltia
S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Fulgensia A. Massal. et De Not., Xanthoria (Fr.) Th. Fr.,
Jackelixia S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt et A. Thell, Gas-
parrinia Tornab., Xanthococca A. Massal., Polycauliona Hue, Xanthomendoza
S.Y. Kondr. et Kärnefelt óòâîðþþòü ìîíîô³ëåòè÷í³ ãðóïè ç íàéâèùèì ð³âíåì
ï³äòðèìêè, òîáòî 100 % (ð³äêî 99 %). Ìè òàêîæ âèÿâèëè, ùî ðîäè Blastenia
A. Massal., Xanthodactylon Duvigneaud em. S.Y. Kondr. et Kärnefelt, ³ Xanthokar-
rooa S.Y. Kondr., N.M. Fedorenko, S. Stenroos, Kärnefelt, Elix et A. Thell ìà-
þòü äóæå âèñîêèé ð³âåíü áóòñòðåï-ï³äòðèìêè – 97–100 % (ð³äêî 95–97 %).
Ðîäè Caloplaca Th. Fr. [s. str.], Oxneria S.Y. Kondr. et Kärnefelt, Pyrenodesmia
A. Massal., Rusavskia S.Y. Kondr. et Kärnefelt òà Seirophora Poelt ìàþòü ïîð³â-
íÿíî íèçüêèé ð³âåíü ï³äòðèìêè, ³íêîëè íèæ÷å 95%-¿ áóòñòðåï-ï³äòðèìêè.

Ðàçîì ç òèì çà íàøèìè äàíèìè ðîäè Gasparrinia, Blastenia, Pyrenodes-
mia, ÿê³ áóëè âèä³ëåí³ çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ó ÕIÕ ñò., º òàêîæ ïî-
ë³ô³ëåòè÷íèìè. ¯õ ïðåäñòàâíèêè ðîçì³ùóþòüñÿ íà ð³çíèõ, ÷àñòî çíà÷íî â³ä-
äàëåíèõ ìîíîô³ëåòè÷íèõ ã³ëêàõ. Òàê, ó ñêëàä³ ðîäó Gasparrinia çà äàíèìè
ìîëåêóëÿðíèõ äîñë³äæåíü ï³äòâåðäæåíî ïîëîæåííÿ ëèøå 7 âèä³â, ó òîìó
÷èñë³ òèïîâèé âèä G. saxicola (Pollich) Tornab. (³ç ïîíàä 90 âèä³â, âêëþ÷åí-
íÿ ÿêèõ äî ðîäó Gasparrinia ïðîïîíóâàëîñü ð³çíèìè àâòîðàìè). Ïîä³áíî äî
öüîãî ó ñêëàä³ ðîäó Blastenia çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè ï³äòâåðäæåíî ïî-
ëîæåííÿ 5 òàêñîí³â, âêëþ÷àþ÷è òèïîâèé âèä Blastenia ferruginea (Huds.) A. Mas-
sal. (ïîíàä 230 âèä³â, äî îñòàííüîãî ÷àñó çàðàõîâàíèõ äî öüîãî ðîäó). Òàê
ñàìî ïîëîæåííÿ ëèøå 5 âèä³â ðîäó Pyrenodesmia, â òîìó ÷èñë³ òèïîâèé âèä
Pyrenodesmia variabilis (Pers.) A. Massal. (ïîíàä 45 âèä³â, äî îñòàííüîãî ÷àñó
â³äíåñåíèõ äî ðîäó Pyrenodesmia), ï³äòâåðäæåíî çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè.

Â ö³ëîìó çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âñ³õ äàíèõ, ùî íàÿâ-
í³ â ãåíîáàíêó, íàìè âèÿâëåíî ïîíàä 30 îêðåìèõ ìîíîô³ëåòè÷íèõ ã³ëîê,
ùî ìàþòü âèñîêó áóòñòðåï-ï³äòðèìêó, ñåðåä ÿêèõ á³ëüøå 10 íå ìîæíà â³ä-
íåñòè í³ äî ÿêèõ â³äîìèõ ðîä³â ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae
Zahlbr. Íà æàëü, ìîëåêóëÿðí³ äàí³ ùîäî ïðåäñòàâíèê³â 5 ðîä³â – Apatoplaca
Poelt et Hafellner, Cephalophysis (Hertel) Kilias, Huea C.W. Dodge et G.E.
Baker (äàí³ ùîäî òèïîâîãî âèäó ðîäó), Ioplaca Poelt ³ Xanthopeltis R. Sant.,
â³äñóòí³ ó ãåíîáàíêó.

1.2.3. Äî ðåâ³ç³¿ ëèøàéíèê³â ãðóï Caloplaca flavorubescens
³ C. cinnabarina çà ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèìè

òà á³îõ³ì³÷íèìè îçíàêàìè

Çíà÷íó ê³ëüê³ñòü âèä³â ãðóïè Caloplaca flavorubescens çíàéäåíî ïî÷èíà-
þ÷è ç 1920-õ ðîê³â. Òàê, â³äîìèé á³ëîðóñüêèé ë³õåíîëîã Ì.Ï. Òîì³í îïèñàâ
C. gordejevi (ÿê Blastenia gordejevi òà Placodium gordejevi) ç Äàëåêîãî Ñõîäó
Ðîñ³¿. Ç òîãî ÷àñó öåé âèä íàâîäèëè ëèøå ó ðîñ³éñüêîìîâí³é ë³òåðàòóð³ (Òî-
ìèí 1956; Êîíäðàòþê è äð., 2004). ªâðîïåéñüê³ ë³õåíîëîãè äîòðèìóâàëèñÿ
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ïîãëÿäó Ì. Ã³ðàëò ç êîëåãàìè (Giralt et al., 1993), ÿê³ âèâ÷àëè çðàçêè ëè-
øàéíèê³â C. gordejevi ç Äàëåêîãî Ñõîäó Ðîñ³¿ é â³äíåñëè ¿õ äî âèäó Caloplaca
flavorubescens. ²íàêøå êàæó÷è, öåé âèä ºâðîïåéñüê³ àâòîðè íå ðîçð³çíÿëè, à
âêëþ÷àëè ÿê ñèíîí³ì äî âèäó C. flavorubescens.

C. gordejevi â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä C. flavorubescens íàáàãàòî òåìí³øèìè ÷åð-
âîíóâàòî-îðàíæåâèìè ÷è ³ðæàñòî-îðàíæåâèìè äèñêàìè àïîòåö³¿â (íà â³äì³-
íó â³ä æîâòèõ ÷è æîâòî-îðàíæåâèõ ó C. flavorubescens) òà æîâòóâàòî-îðàíæå-
âèì âëàñíèì êðàºì (íà â³äì³íó â³ä ñâ³òë³øîãî ñëàíåâîãî êðàþ ó C. flavoru-
bescens) (äèâ. òàêîæ: Êîíäðàòþê è äð., 2004).

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ñêëàä ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí ñõ³äíîàç³éñüêîãî ìà-
òåð³àëó äî îñòàííüîãî ÷àñó íå âèâ÷åíèé.

Ó 1996 ð. ìè ñï³ëüíî ç äàòñüêèì ë³õåíîëîãîì Óëüð³êîì Ñîõò³íãîì îïè-
ñàëè îêðåìèé âèä Caloplaca oxneri S.Y. Kondr. et Søchting (Êondratyuk et al.,
1996) íà îñíîâ³ ìàòåð³àëó ç Äàëåêîãî Ñõîäó Ðîñ³¿.

Ñë³ä çàóâàæèòè, ùî â³äîìèé óêðà¿íñüêèé ë³õåíîëîã À.Ì. Îêñíåð ïëàíó-
âàâ îïèñàòè öåé ëèøàéíèê ÿê íîâèé äëÿ íàóêè âèä â 1920–1930-õ ðîêàõ ï³ä
íàçâîþ Caloplaca phloginoides Oxner. Îäíàê óêàçàíà íàçâà çàëèøèëàñÿ ãåðáàð-
íîþ, îñê³ëüêè ö³ äàí³ í³êîëè íå áóëè îïóáë³êîâàí³. Çàçíà÷åíèé òàêñîí ìè
íàçâàëè íà ÷åñòü À.Ì. Îêñíåðà ÿê Caloplaca oxneri, òîìó ùî â 1993 ð. àâñò-
ð³éñüê³ äîñë³äíèêè É. Ïåëüò ³ Å. Õ³íòåðåããåð îïóáë³êóâàëè ç Àç³¿ âèä ëèøàé-
íèêà ç äóæå áëèçüêîþ íàçâîþ – Caloplaca phloginopsis Poelt et Hinteregger.

Âèä Caloplaca oxneri â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä C. gordejevi òà C. flavorubescens çà
íàÿâí³ñòþ ³çèä³¿â àáî ³çèä³ºïîä³áíèõ, âåðòèêàëüíî ñïðÿìîâàíèõ ôðàãìåíò³â
ñëàí³.

Êð³ì òîãî, â òðîï³÷íèõ ðàéîíàõ â³äîìèé ùå îäèí âèä ç ³çèä³ÿìè ³ç ö³º¿
ãðóïè – C. bassiae (Ach.) Zahlbr (ðèñ. 1.31, â, ã, äèâ. âêëåéêó). Îäíàê íà
â³äì³íó â³ä Caloplaca oxneri â³í ìàº ñïðàâæí³ ³çèä³¿, ÿê³ º âèðàçíî öèë³íäðè÷-
íèìè äî ïàëüöå- òà êîðàëîïîä³áíèõ ³ óòâîðþþòü ãóñò³ ñóö³ëüí³ äåðíèíêè ³ç
âåðòèêàëüíî ñïðÿìîâàíèõ öèë³íäðè÷íèõ åëåìåíò³â ÿñêðàâî-æîâòîãî êîëüî-
ðó. Æîâò³ ³çèä³¿ ÷àñòî êîíòðàñòóþòü íà òåìí³ø³é çåëåíóâàò³é ÷è íåâèðàçí³é
ñëàí³. Àïîòåö³¿ C. bassiae ÷àñòî ìàþòü æîâòèé êîë³ð (ÿê äèñê, òàê ³ êðàé),
áåç äîì³øêó òåìíèõ îðàíæåâèõ àáî ÷åðâîíóâàòèõ â³äò³íê³â (ÿê ó âèä³â
C. gordejevi òà C. flavorubescens).

Ó 2011 ð. îïóáë³êîâàí³ ðåçóëüòàòè êîðåéñüêèõ äîñë³äíèê³â É. Éîø³ òà
Äæ. Õî (Yoshi et al., 2010) ùîäî ðåâ³ç³¿ êîðåéñüêîãî ìàòåð³àëó ãðóïè C. fla-
vorubescens. Ïðè öüîìó îïèñàíî íîâèé äëÿ íàóêè âèä C. subflavorubescens,
ÿêèé â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä C. flavorubescens íàÿâí³ñòþ ã³ðîôîðîâî¿ êèñëîòè, à
òàêîæ ³çèä³ºïîä³áíèõ óòâîð³â. Îäíàê, íà æàëü, ç³ñòàâëÿþ÷è C. subflavorubes-
cens ç áëèçüêî ñïîð³äíåíèìè âèäàìè, àâòîðè íå íàâîäèëè ïîð³âíÿííÿ ç âè-
äàìè C. gordejevi òà C. oxneri, îïèñàíèìè ç Äàëåêîãî Ñõîäó Ðîñ³¿.

Íàø³ ðåçóëüòàòè ñïåö³àëüíîãî âèâ÷åííÿ ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí êîðåé-
ñüêîãî, ðîñ³éñüêîãî òà êèòàéñüêîãî ìàòåð³àëó âêàçàíèõ âèä³â çàñâ³ä÷óþòü
íàÿâí³ñòü 4 âèä³â ãðóïè C. flavorubescens, ÿê³ äîñèòü ÷³òêî ðîçð³çíÿþòüñÿ çà
êîìïëåêñîì ìîðôîëîãî-àíàòîì³÷íèõ ³ á³îõ³ì³÷íèõ îçíàê.

Òàê, Caloplaca gordejevi â³äð³çíÿºòüñÿ ÿê çà â³äñóòí³ñòþ ³çèä³ºïîä³áíèõ,
âåðòèêàëüíî ñïðÿìîâàíèõ âèðîñò³â ñëàí³ (³íøèìè ñëîâàìè, ñëàíü ãëàäåíüêà
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äî ãîðáêóâàòî¿), òàê ³ çà á³îõ³ì³÷íèìè îçíàêàìè – íàÿâí³ñòþ ðå÷îâèí ôðà-
ã³ë³íîâîãî òà 7-õëîðîåìîäèíîâîãî õåìîñèíäðîì³â. Âëàñíå çà á³îõ³ì³÷íèìè
îçíàêàìè öåé âèä â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ºâðîïåéñüêîãî âèäó C. flavorubescens, ùî
õàðàêòåðèçóºòüñÿ íàÿâí³ñòþ àíòðàõ³íîí³â ïàð³ºòèíîâîãî õåìîñèíäðîìó. Â³-
äîìîñò³ ùîäî á³îõ³ì³÷íèõ îçíàê âèäó C. gordejevi îòðèìàí³ â õîä³ íàøèõ äî-
ñë³äæåíü óïåðøå.

Caloplaca oxneri ðîçð³çíÿºòüñÿ ÿê çà íàÿâí³ñòþ ³çèä³ºïîä³áíèõ, âåðòèêàëü-
íî ñïðÿìîâàíèõ âèðîñò³â ñëàí³, òàê ³ çà á³îõ³ì³÷íèìè îçíàêàìè: âèÿâëåíî
ðå÷îâèíè ôðàã³ë³íîâîãî, 7-õëîðîåìîäèíîâîãî òà ã³ðîôîðîâîãî õåìîñèíäðî-
ì³â. ²íøèìè ñëîâàìè, âèä äóæå ïîä³áíèé äî ñõ³äíîàç³éñüêîãî âèäó C. gorde-
jevi, îäíàê â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä îñòàííüîãî íàÿâí³ñòþ ³çèä³îçíî¿ ñëàí³, à òàêîæ
ã³ðîôîðîâî¿ êèñëîòè ó ñëàí³. Â³äîìîñò³ ùîäî á³îõ³ì³÷íèõ îçíàê öüîãî âèäó
îòðèìàí³ â õîä³ íàøèõ äîñë³äæåíü óïåðøå.

Çà òàêî¿ ñèòóàö³¿ ìè òàêîæ çìóøåí³ âíåñòè êîðåêòèâè ùîäî ðîçóì³ííÿ
îêðåìèõ âèä³â. Âèä Caloplaca subflavorubescens â³äð³çíÿºòüñÿ ÿê çà á³îõ³ì³÷-
íèìè îçíàêàìè (íàÿâí³ñòþ ðå÷îâèí ôðàã³ë³íîâîãî, 7-õëîðîåìîäèíîâîãî òà
ã³ðîôîðîâîãî õåìîñèíäðîì³â), òàê ³ ìîðôîëîã³÷íèìè. Ëèøàéíèêè öüîãî âèäó
õàðàêòåðèçóþòüñÿ ñëàííþ â³ä ãëàäåíüêî¿ äî äîñèòü çìîðøêóâàòî¿ ÷è ãîðá-
êóâàòî¿. Îäíàê çðàçêè ç ³çèä³ºïîä³áíèìè, âåðòèêàëüíî ñïðÿìîâàíèìè âèðî-
ñòàìè ñëàí³, ÿê³ ðàí³øå â³äíîñèëè äî öüîãî âèäó, íàëåæàòü äî âèäó Calo-
placa oxneri. Â³äîìîñò³ ùîäî íàÿâíîñò³ àíòðàõ³íîí³â ôðàã³ë³íîâîãî òà 7-õëî-
ðîåìîäèíîâîãî õåìîñèíäðîì³â ó öüîãî âèäó îòðèìàí³ ï³ä ÷àñ íàøèõ äîñë³-
äæåíü óïåðøå.

Ñë³ä òàêîæ çàçíà÷èòè, ùî ïîïåðåäí³ âêàç³âêè É. Éîø³ ç êîëåãàìè (Joshi
et al., 2010) ïðî íàÿâí³ñòü àíòðàõ³íîí³â ïàð³ºòèíîâîãî õåìîñèíäðîìó º ïî-
ìèëêîâèìè, ùî ïîÿñíþºòüñÿ âèêîðèñòàííÿìè ëèøå ìåòîäó òîíêîøàðîâî¿
õðîìàòîãðàô³¿. Äëÿ ðîçìåæóâàííÿ àíòðàõ³íîí³â ïàð³ºòèíîâîãî òà åìîäèíî-
âîãî ³ ôðàã³ë³íîâîãî òà 7-õëîðîåìîäèíîâîãî õåìîñèíäðîì³â ìîæëèâå ëèøå
çà óìîâè âèêîðèñòàííÿ âèñîêî÷óòëèâî¿ ð³äèííî¿ õðîìàòîãðàô³¿.

Ó ðåçóëüòàò³ êàìåðàëüíî¿ îáðîáêè êîëåêö³é ç Äàëåêîãî Ñõîäó Ðîñ³¿ áóëî
âèÿâëåíî äîäàòêîâ³ ëîêàë³òåòè íîâèõ äëÿ íàóêè âèä³â ëèøàéíèê³â Caloplaca
kiewkaensis, C. trassii òà C. ussuriensis, çàêîíí³ îïèñè ÿêèõ îïóáë³êîâàí³ â 2011 ð.
(Kondratyuk et al., 2011).

Ùîäî ðîçóì³ííÿ âèä³â ãðóïè Caloplaca cinnabarina êîðåéñüê³ äîñë³äíèêè
(Joshi et al., 2011) çàïåðå÷óþòü âèäîâèé ñòàòóñ òàêñîíà Caloplaca aequata
(Hue) Zahlbr., ùî áóâ îïèñàíèé ôðàíöóçüêèì äîñë³äíèêîì À. Ãþ â 1915 ð.
(Hue, 1915). Ïðè öüîìó âîíè ïîð³âíþþòü ëèøå ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè îáîõ
òàêñîí³â, à â³äîìîñò³ ùîäî ñêëàäó ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí êîðåéñüêîãî ìà-
òåð³àëó íå íàâîäÿòü. É. Éîø³ ç êîëåãàìè (Joshi et al., 2011) ä³éøëè âèñíîâ-
êó ùîäî çíà÷íîãî ïîøèðåííÿ âèäó C. cinnabarina, à âèä C. aequata (Hue)
Zahlbr. ââàæàþòü ñèíîí³ìîì îñòàííüîãî.

Ìè îïóáë³êóâàëè ðåçóëüòàòè ðåâ³ç³¿ àâñòðàë³éñüêèõ ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè
C. cinnabarina (Kondratyuk et al., 2011b) òà îïèñàëè íîâèé äëÿ íàóêè âèä,
ÿêèé â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä â³äîìîãî C. cinnabarina êîìïëåêñîì ìîðôîëîã³÷íèõ,
à îñîáëèâî á³îõ³ì³÷íèõ îçíàê – íàÿâí³ñòþ øèðîêîãî ñïåêòðà ëèøàéíèêî-
âèõ ðå÷îâèí: ã³ðîôîðîâî¿, îëåºâî¿ òà ëåêàíîðîâî¿ êèñëîò òîùî.
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Âèñíîâîê êîðåéñüêèõ êîëåã ùîäî ôàêòè÷íîãî çàêðèòòÿ Caloplaca aequa-
ta (Hue) Zahlbr. ³ âêëþ÷åííÿ éîãî ÿê ñèíîí³ìà äî C. cinnabarina ìè ñïðèé-
íÿëè ç äåÿêèì ñóìí³âîì, îñê³ëüêè ðîçóì³ºìî âàæëèâ³ñòü á³îõ³ì³÷íèõ äàíèõ
ó ñèñòåìàòèö³ ö³º¿ ãðóïè. Òîìó, ïåðåáóâàþ÷è â Êîðåéñüêîìó ³íñòèòóò³ âè-
â÷åííÿ ëèøàéíèê³â Ñóí÷îíñüêîãî íàö³îíàëüíîãî óí³âåðñèòåòó ó âåðåñí³–
æîâòí³ 2011 ð., ìè ïðîâåëè ñïåö³àëüíå âèâ÷åííÿ ëèøàéíèêîâèõ ðå÷îâèí êî-
ðåéñüêèõ ³ íàÿâíèõ êèòàéñüêèõ ëèøàéíèê³â äîñë³äæóâàíî¿ ãðóïè.

Îòðèìàí³ íàìè ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü, ùî êîðåéñüê³ çðàçêè ì³ñòÿòü òàê³
ñàì³ ëèøàéíèêîâ³ ðå÷îâèíè, ÿê³ áóëè íàâåäåí³ íàìè äëÿ àâñòðàë³éñüêîãî
ìàòåð³àëó ï³ä íàçâîþ Caloplaca brownliae. ²íàêøå êàæó÷è, ñëàíü ì³ñòèòü
íàéá³ëüøó ê³ëüê³ñòü ã³ðîôîðîâî¿ êèñëîòè, òîä³ ÿê îëåºâà òà ëåêàíîðîâà êè-
ñëîòè íàÿâí³ â ìåíøèõ êîíöåíòðàö³ÿõ.

Îòæå, íà îñíîâ³ ðåçóëüòàò³â äîñë³äæåííÿ õ³ì³÷íîãî ñêëàäó ëèøàéíèêî-
âèõ ðå÷îâèí êîðåéñüêîãî òà êèòàéñüêîãî ìàòåð³àëó çðîáëåíî òàê³ òàêñîíî-
ì³÷í³ âèñíîâêè.

Ïî-ïåðøå, íå ìîæíà ïîãîäèòèñÿ ç âèñíîâêîì êîðåéñüêèõ äîñë³äíèê³â
ùîäî íåâèçíàííÿ âèäîâîãî ñòàòóñó âèäó Caloplaca aequata. Öåé âèä â³äð³ç-
íÿºòüñÿ â³ä C. cinnabarina çà íàÿâí³ñòþ äåïñèí³â ã³ðîôîðîâîãî õåìîñèíäðî-
ìó – ã³ðîôîðîâî¿, îëåºâî¿ òà ëåêàíîðîâî¿ êèñëîò (íà â³äì³íó â³ä C. cinnaba-
rina, ùî ì³ñòèòü ëèøå àíòðàõ³íîíè ïàð³ºòèíîâîãî õåìîñèíäðîìó).

Ïî-äðóãå, âèäîâà íàçâà Caloplaca aequata º çàêîííîþ òàêîæ äëÿ àâñòðà-
ë³éñüêîãî ìàòåð³àëó. Çàïðîïîíîâàíó íàìè íàçâó C. brownliae ñë³ä ðîçãëÿäàòè
ÿê ï³çí³øèé ñèíîí³ì äî íàçâè ôðàíöóçüêîãî äîñë³äíèêà À. Ãþ Caloplaca
aequata. Òîìó íàø³ ðåçóëüòàòè äàþòü çìîãó ï³äòâåðäèòè ñó÷àñíèìè çíàõ³ä-
êàìè ³ñíóâàííÿ îïèñàíîãî À. Ãþ âèäó Caloplaca aequata òà çíà÷íî ðîçøè-
ðèòè â³äîìîñò³ ùîäî ïîøèðåííÿ öüîãî âèäó â Çàõ³äíîìó Òèõîîêåàíñüêîìó
ðåã³îí³, â³ä Êîðå¿ òà Êèòàþ íà ï³âíî÷³ äî Àâñòðàë³¿ âêëþ÷íî íà ï³âäí³.

*  *  *

Ðåçóëüòàòè ñïåö³àëüíî¿ ðåâ³ç³¿ ìîðôîëîã³÷íèõ, àíàòîì³÷íèõ ³ õ³ì³÷íèõ
îçíàê ï³äòâåðäèëè ðîäîâèé ñòàòóñ «ìîëåêóëÿðíèõ» ãðóï âèä³â Gallowayella,
Jesmurraya, Honeggeria, Massjukiella òà Martinjahnsia, ùî áóëè âèÿâëåí³ ÿê
ìîíîô³ëåòè÷í³ ãðóïè çà ô³ëîãåíåòè÷íèì àíàë³çîì äàíèõ ÿäåðíî¿ òà ì³òî-
õîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ.

Ïîëîæåííÿ ðîäó Letrouitia ðàçîì ç ðîäàìè Teloschistes òà Josefpoeltia ñòà-
âèòü ï³ä ñóìí³â ³ñíóâàííÿ îêðåìî¿ ðîäèíè Letrouitiaceae.

Âèñîê³ ð³âí³ ï³äòðèìêè ìîíîô³ëåòè÷íèõ ã³ëîê, äî ñêëàäó ÿêèõ âõîäÿòü
ãðóïè âèä³â Caloplaca ferruginea, C. saxicola, C. ochracea, C. variabilis, C. regalis,
³ ÿê³ çíà÷íî â³ääàëåí³ â³ä Caloplaca s. str., ùî âêëþ÷àº ëèøå ãðóïó C. cerina,
ñâ³ä÷àòü ïðî íåîáõ³äí³ñòü ïåðåãëÿäó ðîçóì³ííÿ ðîäó Caloplaca â ö³ëîìó. Òà-
êèì ÷èíîì, íàñòóïíèì ÷åðãîâèì çàâäàííÿì âèâ÷åííÿ ö³º¿ ãðóïè ëèøàéíè-
ê³â º ðåâ³ç³ÿ íàêèïíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ çà ïîñë³äîâ-
íîñòÿìè ÿäåðíî¿ òà ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ ñâ³ä÷èòü ïðî òå, ùî ãðóïè âèä³â
Caloplaca flavorubescens, C. aurantia, C. trachyphylla òà C. verruculifera çàéìà-
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þòü â³äîñîáëåíå ïîëîæåííÿ â³ä ãðóïè Caloplaca cerina (òîáòî ðîäó Caloplaca
s. str.). Îñòàííº ï³äòâåðäæóº íàøå ïðèïóùåííÿ, ùî ãðóïè âèä³â Caloplaca
flavorubescens òà C. trachyphylla óòâîðþþòü îêðåì³ ìîíîô³ëåòè÷í³ ã³ëêè ó ô³-
ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ, à òàêîæ äàº ï³äñòàâè äî ïåðå-
ãëÿäó ¿õ ðîäîâîãî ñòàòóñó.

Îïóáë³êîâàíî 3 íîâ³ äëÿ íàóêè âèäè ëèøàéíèê³â ç ãðóïè Caloplaca fla-
vorubescens – C. kiewkaensis, Ñ. trassii òà C. ussuriensis. Îòðèìàíî îðèã³íàëüí³
äàí³ ùîäî á³îõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé ñõ³äíîàç³éñüêèõ ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè
Caloplaca flavorubescens òà çðîáëåíî âèñíîâîê ïðî íåîáõ³äí³ñòü åìåíäàö³¿
(çì³íè îáñÿãó ðîçóì³ííÿ) 3 ñõ³äíîàç³éñüêèõ âèä³â ö³º¿ ãðóïè.

Îêðåì³ âèäè íàâåäåí³ âïåðøå äëÿ ñõ³äíîàç³éñüêèõ êðà¿í, íàïðèêëàä,
äëÿ Êîðå¿ – Caloplaca oxneri, C. gordejevi. Êð³ì òîãî, ïîíàä 20 âèä³â ëèøàé-
íèê³â óïåðøå íàâåäåí³ äëÿ Êîðå¿ òà ïîíàä 10 âèä³â – íîâèõ äëÿ Êèòàþ.

Íà îñíîâ³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó äàíèõ ñåêâåíóâàííÿ ÿäåðíî¿ òà ì³-
òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ ó 2011 ð. ï³äòâåðäæåíî âèäîâèé ñòàòóñ á³ëüøå 5 íîâèõ
äëÿ íàóêè âèä³â ðîä³â Caloplaca (ïîïåðåäí³ íàçâè: Caloplaca sp. kud11, Calo-
placa sp. iva1 òà C. sp. leo1), Rusavskia (ïîïåðåäíÿ íàçâà Rusavskia sp. esf1) òà
Letrouitia (ïîïåðåäíÿ íàçâà Letrouitia sp. jir1).

                                         
1 Çà ÷àñ ï³äãîòîâêè âèäàííÿ äî äðóêó îïóáë³êîâàíî çàêîííèé îïèñ âèäó Caloplaca

kudratovii S.Y. Kondr., B. Zarei-Darki et J.-S. Hur (Kondratyuk S.Y., Lökos L., Zarei-Darki B.
et al. Five new Caloplaca species (Teloschistaceae, Ascomycota) from Asia // Acta bot. Hun-
garica. – 2013. – 55, N 1–2. – P. 69–88). Îïèñè ³íøèõ íîâèõ äëÿ íàóêè âèä³â ï³äãîòîâ-
ëþþòü äî äðóêó.
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PHYLOGENETIC ANALYSIS OF LICHEN-FORMING FUNGI
 OF THE FAMILY TELOSCHISTACEAE (ASCOMYCOTA)

AFTER NUCLEAR AND MITOCHONDRIAL DNA SEQUENCES

The molecular phylogeny of the Parmeliaceae, Physciaceae, Caliciaceae
and many other families of lichen-forming fungi is now based on polyphasic
approach using up to six or seven different genes of nuclear and mitochondrial
DNA. As a consequence the taxonomy of the Parmeliaceae and other families
can now be based on segregation of robust monophyletic groups of species.

The majority of phylogenetic analyses of small species groups of the
Teloschistaceae (especially of the genus Caloplaca) is based on ITS1/ITS2
sequences of nuclear DNA as the main molecular tool.

There are fewer reports of polyphasic molecular data having been used in
such phylogenetic analyses (Gaya, 2003, 2008; Eichenberger, 2007; Fedorenko,
2009, 2012; Kondratyuk et al., 2013). Such investigations have indicated that the
currently accepted genera Caloplaca, Fulgensia, Xanthoria and Teloschistes are
polyphyletic and the delineation of Caloplaca and Xanthoria and of Caloplaca and
Fulgensia is problematic.

The existence of well defined monophyletic groups within species groups like
those of Caloplaca cerina, C. saxicola, C. regalis, C. ferruginea, C. variabilis and
Fulgensia fulgens [some of which are type species of different genera proposed in
‘premolecular time’] are found to be distributed among other monophyletic
branches of the xanthorioid lichens following analysis of nuclear molecular data.

As a consequence generic names proposed for the above species groups
(i. e. Blastenia, Pyrenodesmia, Polycauliona etc.) can be used together with Calo-
placa s.str., Teloschistes, Seirophora and Fulgensia.

However, it should be emphasized that following molecular analysis such
groups/genera as Blastenia, Pyrenodesmia and the Caloplaca saxicola- group
include far fewer species than was proposed from morphological segregation
in the ‘premolecular’ period.

Alternatively, molecular data confirms that the morphologically defined
groups (i. e. Blastenia, Pyrenodesmia, Polycauliona etc.) are just as polyphy-
letic as the genera Teloschistes, Seirophora and Fulgensia.

Caloplaca subgenus Gasparrinia is similarly polyphyletic.
Furthermore, there have been recent proposals to retain the xanthorioid

genera Jackelixia, Ovealmbornia, Xanthokarrooa within Xanthoria. However,
this is in complete disagreement with the presently accepted molecular phylo-
genetic tree of the Teloschistaceae. Molecular data indicates that Jackelixia,
Ovealmbornia and Xanthokarrooa could be considered to belong to Xantho-
dactylon s.l., but certainly not Xanthoria s.l.

Further, present molecular data does not support the families Letrouitia-
ceae and Teloschistaceae.

In future we will probably have three families, i. e. Teloschistaceae s. emend.,
Caloplacaceae s. emend. and Xanthoriaceae s. emend., instead of the two men-
tioned above. Special attention to monophyletic groups in the current Teloschi-
staceae as well as wider usage of a polyphasic molecular approach will also help to
clarify the position and circumscription of generic groups within these families.
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Ð Î Ç Ä ² Ë  2

ÌÎËÅÊÓËßÐÍÀ
Ô²ËÎÃÅÍ²ß ² ÒÀÊÑÎÍÎÌ²ß

Ó ÐÎÄÈÍ² Ô²ÑÖ²ªÂÈÕ

Ç ïî÷àòêîì «ìîëåêóëÿðíî¿» åðè òðàäèö³éíà ë³õåíîëîã³÷íà íàóêà â³ä÷óëà
³ñòîòíèõ çì³í. Öå âèÿâëÿºòüñÿ ÿê ó ðîçøèðåíí³ ìîæëèâîñòåé äëÿ äîñë³-
äæåííÿ ³ ç’ÿñóâàííÿ ö³êàâèõ çàêîíîì³ðíîñòåé, òàê ³ ó äåÿê³é ³äåàë³çàö³¿ ìî-
ëåêóëÿðíèõ ìåòîä³â. Îäíàê ëèøå ï³ñëÿ çàñòîñóâàííÿ ìåòîä³â ìîëåêóëÿðíî¿
ô³ëîãåí³¿ âäàëîñÿ ç’ÿñóâàòè ñèñòåìàòè÷íó íàëåæí³ñòü ³ ðîäèíí³ çâ’ÿçêè ó
ñòåðèëüíèõ ëèøàéíèê³â, çîêðåìà ðîäó Coscinocladium (Crespo et al., 2004),
ïîêàçàòè íåñïîä³âàí³ äëÿ ë³õåíîëîã³÷íî¿ ãðîìàäñüêîñò³ çâ’ÿçêè ì³æ ðîäèíà-
ìè Physciaceae òà Caliciaceae (íàïðèêëàä, Wedin et al., 2000; Miadlikowska et
al., 2007), îñòàòî÷íî äîâåñòè îêðåìå ïîëîæåííÿ äåÿêèõ ðîä³â, çîêðåìà Te-
tramelas òà Endohyliana (Nordin, Tibel, 2005; Nadyeina et al., 2010), âñòàíîâè-
òè çâ’ÿçêè ó áëèçüêèõ âèä³â, çîêðåìà Physcia aipolia òà P. caesia (Myllys et
al., 2001; Simon et al., 2005; Lohtander et al., 2009). Ðàçîì ç òèì ç’ÿâèëîñü ïî-
íÿòòÿ «êðèïòè÷íèõ» âèä³â, òîáòî òàêèõ, ùî ìîðôîëîã³÷íî íåìîæëèâî â³äð³-
çíèòè îäèí â³ä îäíîãî, àëå ÿê³ â³äì³íí³ çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè ³ ìàþòü
âèñîêó ï³äòðèìêó îêðåìèõ êëàä íà ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³
(íàïðèêëàä: Crespo, Pérez-Ortega, 2009; Crespo, Lumbsh, 2010). Äî ñüîãîäí³
íå â³äîìî æîäíîãî ïðèêëàäó âèÿâëåííÿ êðèïòè÷íèõ âèä³â ñåðåä ïðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè Physciaceae, àëå öå ïîíÿòòÿ º äîâîë³ ïîøèðåíèì ñåðåä ³íøèõ
ðîäèí, çîêðåìà Parmeliaceae ³ Teloschistaceae (íàïðèêëàä: Vondrák  et al., 2008;
Crespo, Perez-Ortega, 2009).

2.1. ÒÐÀÄÈÖ²ÉÍÀ ÑÈÑÒÅÌÀÒÈÊÀ
ÍÀ ÎÑÍÎÂ² ÌÎÐÔÎËÎÃ²¯ ÍÀ ÏÐÎÒÈÂÀÃÓ ÌÎËÅÊÓËßÐÍ²É

Ô²ËÎÃÅÍ²¯

Ïðîòÿãîì áàãàòüîõ ðîê³â ó ë³õåíîëîã³¿ áóëà ïîøèðåíà êîíöåïö³ÿ ðîäè-
íè Physciaceae, ÿêó çàïðîïîíóâàâ É. Ïåëüò (Poelt, 1965; Ainsworth et al.,
2001). Âîíà îõîïëþâàëà ïðåäñòàâíèê³â ð³çíîìàí³òíèõ æèòòºâèõ ôîðì, ó òî-
ìó ÷èñë³ íàêèïí³, ëèñòóâàò³ é êóùèñò³ ëèøàéíèêè, ùî ìàþòü ï³ãìåíòîâàí³
(òåìíî-êîðè÷íåâ³), ïåðåâàæíî 2-êë³òèíí³ àñêîñïîðè, ÿê³ íàë³÷óþòü 20 òèï³â
(Mayrhofer, 1982, 1984; Matzer, Mayrhofer, 1996), ìàþòü ëåöèäå¿íîâèé àáî ëå-
êàíîðèíîâèé åêñöèïóë òà ñóìêè Lecanora- àáî Bacidia-òèïó (Rambold et al.,
1994) (ðèñ. 2.1; 2.2, äèâ. âêëåéêó).

Çà À. Öàëüáðóêíåðîì (1898), òàêñîíè Physciaceae Zahlbr. âêëþ÷àëè ëè-
øå ïðåäñòàâíèê³â ëèñòóâàòèõ ³ êóùèñòèõ ëèøàéíèê³â, òîä³ ÿê íàêèïí³ âèäè
âõîäèëè äî ñêëàäó ðîäèíè Buelliaceae Zahlbr. (1898), îñê³ëüêè íàïðèê³íö³
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XIX ñò. òèïàì ðîñòó ñëàíåé íàäàâàëè âàãîìîãî åâîëþö³éíî-òàêñîíîì³÷íîãî
çíà÷åííÿ. ²íøîþ âàæëèâîþ îçíàêîþ ââàæàëè òèï åêñöèïóëà, ³ öþ îçíàêó
âèêîðèñòîâóâàëè äëÿ ðîçä³ëåííÿ ðîä³â Buellia ³ Rinodina (Zahlbruckner, 1926),
ÿê³ íàëåæàëè äî Buelliaceae.

Çà òèïàìè àñê³â Lecanora àáî Bacidia Ã. Ðàìáîëüä ç êîëåãàìè (Rambold
et al., 1994) âèä³ëèëè 2 ãðóïè ó ìåæàõ ðîäèíè Physciaceae, çà É. Ïåëüòîì
(1965), Physcia- ³ Buellia-ãðóïè, ÿê³ ñï³âçâó÷í³, àëå íå â³äïîâ³äàþòü ðîäè-
íàì Buelliaceae ³ Physciaceae, çà À. Öàëüáðóêíåðîì. Ç ïî÷àòêîì çàñòîñóâàí-
íÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ï³äõîä³â íà ô³ëîãåíåòè÷íèõ äåðåâàõ øèðîêîãî
ìàñøòàáó, ùî âêëþ÷àþòü ê³ëüêà ðîäèí ³ ïðåäñòàâíèê³â Physciaceae, çà
É. Ïåëüòîì (1965), çîêðåìà, ö³ äâ³ ãðóïè áóëè â³äîêðåìëåí³ ç âèñîêèì ð³â-
íåì ï³äòðèìêè (íàïðèêëàä: Grube, Arup, 2001; Helms et al., 2003). Physcia-
ãðóïà âêëþ÷àº íàêèïí³, ëèñòóâàò³ é êóùèñò³ òàêñîíè, ùî ÷àñòî ìàþòü ñïî-
ðè ç ïîòîâùåííÿì êë³òèííî¿ ñò³íêè ³ àñêè Lecanora-òèïó (ðîäè Anaptychia,
Physconia, Tornabea, Heterodermia, Hyperphyscia, Mobergia, Phaeophyscia, Physcia,
Physciella, Phaeorrhiza ³ Rinodina). Buellia-ãðóïà âêëþ÷àº ëèñòóâàò³ ³ íàêèïí³
òàêñîíè, ùî ìàþòü ñïîðè ïåðåâàæíî áåç ïîòîâùåíü êë³òèííî¿ ñò³íêè ³ àñ-
êè Bacidia-òèïó (ðîäè Amandinea, Buellia, Dermatiscum, Dimelaena, Redonia,
Santessonia, Diplocia, Dirinaria, Pyxine, Diplotomma, Hafellia) (ðèñ. 2.3, 2.4). Ö³-
êàâèì çäàâàëîñü çíàõîäæåííÿ ó ìåæàõ Buellia-ãðóïè òàêñîí³â ç ðîäèíè
Caliciaceae (âèäè ðîä³â Cyphelium, Texosporum, Thelomma), ñïî÷àòêó çà äàíè-
ìè îäíî- ÷è äâîãåííî¿ ô³ëîãåí³¿ (íàïðèêëàä: Wedin et al., 2002; Helms et al.,
2003), à ïîò³ì ³ âñåîõîïëþþ÷î¿ ï’ÿòèãåííî¿ (Miadlikowska et al., 2007).
Îñòàííÿ ðîáîòà âíåñëà ³ñòîòí³ çì³íè ó ñòàëó ñèñòåìàòèêó Physciaceae sensu
É. Ïåëüò: òàêñîíè Buellia-ãðóïè óâ³éøëè äî ðîäèíè Caliciaceae ó íîâîìó
ðîçóì³íí³, à òàêñîíè Physcia-ãðóïè – äî ðîäèíè Physciaceae s. str. (Kirk et
al., 2008). Îáèäâ³ ðîäèíè óòâîðþþòü ñåñòðèíñüê³ êëàäè ç âèñîêèì ð³âíåì
ï³äòðèìêè ³ íàëåæàòü äî ï³äïîðÿäêó Physciineae, ùî ðàçîì ç ï³äïîðÿäêîì
Teloschistinae âõîäèòü äî ïîðÿäêó Teloschistales (Miadlikowska et al., 2007;
Kirk et al., 2008) (ðèñ. 2.4).

Îäíàê òðàäèö³éíèé ïîãëÿä íà ðîäèíó çáåð³ãàºòüñÿ é íèí³, îñê³ëüêè
ñïåö³àë³ñòè çâè÷àéíî ïðàöþþòü ç òàêñîíàìè Physciaceae s. l. (çà É. Ïåëü-
òîì), îñîáëèâî ç «ã³áðèäíèìè» òàêñîíàìè, ùî ïîºäíóþòü îçíàêè ê³ëüêîõ
ðîä³â, ÿê³ íàëåæàòü äî ð³çíèõ ðîäèí, çã³äíî ç íîâîþ ñèñòåìîþ (ÿê âèäè ðî-
ä³â Rinodina ³ Buellia). Íàïðèêëàä, ó àâòîðèòåòíîìó ó ë³õåíîëîã³÷íèõ êîëàõ
îãëÿäîâîìó ïåð³îäè÷íîìó âèäàíí³ «Outline of Ascomycota», ïðèñâÿ÷åíîìó
ðîçâèòêó êëàñèô³êàö³¿ ãðèá³â (Lumbsch, Hundorf, 2009), òàêîæ ïðèéíÿòî
Physciaceae s. l., àëå ³ç âêëþ÷åííÿì òàêîæ òàêñîí³â òðàäèö³éíî¿ ðîäèíè
Caliciaceae. Ìè äîòðèìóºìîñü îñòàííüîãî âèäàííÿ ç ïåâíèìè ïðèì³òêàìè,
îñê³ëüêè íàø³ îñîáèñò³ äîñë³äæåííÿ ó ìåæàõ «ðîäèíè ô³ñö³ºâèõ» òàêîæ
ñòîñóþòüñÿ âèä³â ç «ã³áðèäíèìè» îçíàêàìè äâîõ ðîä³â, ùî, çã³äíî ç íîâîþ
êëàñèô³êàö³ºþ (Miadlikowska et al., 2007), íàëåæàòü äî ð³çíèõ ðîäèí.

Îòæå, ó ñó÷àñíîìó ðîçóì³íí³ ðîäèíà Physciaceae s. l. ñêëàäàºòüñÿ ³ç
áëèçüêî 44 ðîä³â (Lumbsch, Huhndorf, 2009), âêëþ÷àþ÷è òàêîæ êëàñè÷í³
«êàëiö³ºâ³» ðîäè Acolium (Ach.) Grev., Calicium Pers., Cyphelium Ach., Texospo-
rium Nadv. ex Tibell, Hofsten, Thelomma A. Massal. òà äåÿê³ ³íø³. Äî Physcia-
ceae s. str. íàëåæàòü 512 âèä³â iç 17 ðîä³â, à äî Caliciaceae s. str. – 731 âèä ³ç
31 ðîäó (Kirk et al., 2008).
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Ðèñ. 2.4. Ô³ëîãåíåòè÷íå ïîëîæåííÿ ðîäó Coscinocladium ñåðåä Physcia-ãðóïè ðîäèíè
Physciaceae: B/MCMC (model-based Bayesian Markov chain Monte Carlo) äåðåâî, ïîáóäî-
âàíî íà îñíîâ³ àíàë³çó mtSSU-ä³ëÿíêè

Íèæ÷å íàâåäåíî ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè, íà ÿêèõ ´ðóíòóºòüñÿ ñó÷àñíèé
îáñÿã ðîäèíè Physciaceae (ó øèðîêîìó ³ âóçüêîìó ñåíñ³):

• àñêè Lecanora-òèïó ó Physciaceae s. str. ³ Bacidia-òèïó ó Caliciaceae
s. Lumbsh et Huhndorf (Bellemere, Letrouit-Galinou, 1981, 1987; Hafellner 1984;
Rambold et al., 1994) (ðèñ. 2.2, äèâ. âêëåéêó);

• ëåöèäå¿íîâèé àáî ëåêàíîðèíîâèé åêñöèïóë (³ñíóþòü òàêîæ ïåðåõ³äí³
ôîðìè, íàïðèêëàä êðèïòî- ÷è ïñåâäîëåêàíîðèíîâèé). Ëåöèäå¿íîâèé åêñ-
öèïóë õàðàêòåðíèé ïåðåâàæíî äëÿ Caliciaceae s. Lumbsh et Huhndorf, à ëå-
êàíîðèíîâèé – äëÿ Physciaceae s. str., îäíàê öþ îçíàêó íå ìîæíà ââàæàòè
àáñîëþòíîþ äëÿ âèçíà÷åííÿ ðîäèíè àáî ðîäó (ðèñ. 2.1, äèâ. âêëåéêó);

• ï³ãìåíòîâàí³ (òåìíî-êîðè÷íåâ³), ñåïòîâàí³, ð³çíîþ ì³ðîþ òîâñòîñò³íí³
àñêîñïîðè, ùî ïîä³ëåí³ íà 20 òèï³â (Mayrhofer, 1982, 1984; Matzer, Mayr-
hofer, 1996). Ñïîðè ç ïîòîâùåííÿì êë³òèííî¿ ñò³íêè ÷àñò³øå ñïîñòåð³ãàþòü-
ñÿ ñåðåä òàêñîí³â Physciaceae s. str., à áåç ïîòîâùåíü – ñåðåä Caliciaceae
s. Lumbsh et Huhndorf, àëå ³ñíóº áàãàòî âèêëþ÷åíü (ðèñ. 2.5);

• òàêñîíè, ùî íàëåæàòü ÿê äî Physciaceae s. str., òàê ³ äî Caliciaceae
s. Lumbsh et Huhndorf, äóæå åêîëîã³÷íî ïëàñòè÷í³ ³ òðàïëÿþòüñÿ íà ð³çíî-
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Ðèñ. 2.5. Òèïè àñêîñïîð ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Physciaceae s. l.:
à – Physciaceae s. str., âèäè ç íåð³âíîì³ðíèì ïîòîâùåííÿì êë³òèííî¿ ñò³íêè (ïðåäñòàâëåí³ çð³ë³ ³ òðîõè ïå-
ðåçð³ë³ ñòàä³¿): òèïè: 1 – Bischoffii, 2 – Bicincta, 3 – Physconia, 4 – Pachysporaria, 5 – Physcia, 6 – Mischob-
lastia, 7 – Milvina, 8 – Tunicata. Ìîäèô³êîâàíî ïîð³âíÿíî ç äàíèìè Õ. Ìàéãîôåðà ³ Ð. Ìîáåðãà (Mayr-
hofer, Moberg, 2002); á – Caliciaceae s. str., âèäè áåç íåð³âíîì³ðíîãî ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè: òèïè:
1 – Rinodinella (Rinodinella controversa), 2 – Beltraminea (Rinodina parvula), 3 – Buellia (Buellia zahlbruckneri).
Ìîäèô³êîâàíî ïîð³âíÿíî ç äàíèìè Õ. Ìàéãîôåðà (Mayrhofer, 1984); â – çàãàëüíèé âèãëÿä ñëàí³ ç³ ñòå-
áåëü÷àñòèìè ïëîäîâèìè ò³ëàìè, ùî óòâîðþþòü ìàçåä³é, òà 2-êë³òèíí³ ñïîðè áåç ïîòîâùåíü êë³òèííî¿
ñò³íêè ó Calicium adaequatum; ðèñóíîê Î. Ì³êóë³íà (http://www.fs.fed.us/r6/aq/lichen/drawings.htm)

ìàí³òíèõ ñóáñòðàòàõ – ñåðåä íèõ º åï³ë³òí³, åï³ô³òí³, íà´ðóíòîâ³, åï³áð³îô³ëü-
í³ òà ë³õåíîô³ëüí³;

• æèòòºâ³ ôîðìè àáî ôîðìè ðîñòó ñëàí³ òàêîæ âàð³þþòü ó ïðåäñòàâíè-
ê³â Physciaceae s. l., àëå ï³äêðåñëèìî, ùî êóùèñòà ñëàíü õàðàêòåðíà ëèøå
äëÿ Physciaceae s. str. (ïîðÿä ç ëèñòóâàòîþ ç óñ³ìà ¿¿ âèäîçì³íàìè ³ íàêèï-
íîþ), à «ïîðîõíèñòà» ñëàíü ³ «ñòåáåëü÷àñò³, öâÿõîïîä³áí³» ïëîäîâ³ ò³ëà, ùî
óòâîðþþòü ìàçåä³é, – ëèøå äëÿ Caliciaceae s. Lumbsh et Huhndorf (ïîðÿä ç
íàêèïíîþ, ëóñêàòîþ ³ ëèñòóâàòîþ ñëàííþ) (ðèñ. 2.6, 2.7, äèâ. âêëåéêó).

Íåçâàæàþ÷è íà òå ùî Caliciaceae s. Lumbsh et Huhndorf, Physciaceae s. l. ³
ï³äïîðÿäîê Physciinei â ö³ëîìó óòâîðþþòü ìîíîô³ëåòè÷í³ êëàäè íà ô³ëîãåíåòè÷-
íèõ äåðåâàõ ç âèñîêèì ð³âíåì ï³äòðèìêè (íàïðèêëàä: Miadlikowska et al., 2007),
áàãàòî ðîä³â ó ñåðåäèí³ öèõ ìîíîô³ëåòè÷íèõ ðîäèí âñå ùå ëèøàþòüñÿ ïîë³ô³ëå-
òè÷íèìè (òàáë. 2.1) ³ òîìó º îá’ºêòàìè äîñë³äæåíü, íàâ³òü ï³ñëÿ âèä³ëåííÿ ïðî-
òÿãîì îñòàíí³õ ðîê³â ðîä³â Phaeorrhiza, Rinodinella, Mobergia, Hafellia, Amandinea,
Diploicia, Diplotomma, Tetramelas, Endohyalina (íàïð., Nordin, 2000; Grube, Arup,
2001; Helms et al., 2003; Giralt, 2010a, b; Nadyeina et al., 2010). Òàêñîíîì³ÿ Phys-
ciaceae s. l. ðîçâèâàºòüñÿ ³ç øèðîêèì çàñòîñóâàííÿì ìåòîä³â ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëî-
ãåí³¿. Òàê, çà äàíèìè â³äêðèòî¿ áàçè äàíèõ NCBI (http://www. ncbi.nlm.nih. gov/)
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Ò à á ë è ö ÿ  2.1. Ðîäè, ùî âèçíà÷åí³ ó ìåæàõ ðîäèíè Physciaceae, ¿õ ñó÷àñíà ðîäèííà íà-
ëåæí³ñòü ³ ìîíîô³ëåòè÷í³ñòü

¹
ï.ï.

Ð³ä (Dictionary ..., 2001) Ðîäèíà (Dictionary ..., 2008)
Ï³äòðèìêà çà ìîëåêóëÿðíî-
ô³ëîãåíåòè÷íèìè ìåòîäàìè

1 Amandinea M. Choisy ex
Scheid. et Í. Mayrhofer, 1993

Caliciaceae Chevall., 1826 Íåìîíîô³ëåòè÷íèé (Grube,
Arup, 2001)

2 Anaptychia Körb., 1848 Physciaceae Zahlbr., 1898 Íåìîíîô³ëåòè÷íèé (Lohtan-
der, 2000; Grube, Grube, 2001;
Helms et al., 2003), ìîíîô³ëå-
òè÷íèé (Lohtander et al., 2008)

3 Australiaena Matzer, H. Mayr-
hofer et Elix, 1997

Caliciaceae Chevall., 1826 –

4 Buellia De Not., 1846 Òå ñàìå Ïîë³ô³ëåòè÷íèé (Helms et al.,
2003)

5 Coscinocladium Kunze, 1846 Physciaceae Zahlbr., 1898 –
6 Cratiria Marbach, 2000 Caliciaceae Chevall., 1826 –
7 Culbersonia Essl. 2000 (íå

âèçíà÷åíî ïîëîæåííÿ)
Physciaceae Zahlbr., 1898 –

8 Dermatiscum Nyl., 1867 Caliciaceae Chevall., 1826 –
9 Dermiscellum Hafellner,

H. Mayrhofer et Poelt, 1979
Physciaceae Zahlbr., 1898 –

10 Dimelaena Norman, 1853 Caliciaceae Chevall., 1826 –
11 Diploicia A. Massal., 1852 Òå ñàìå –
12 Diplotomma Flot., 1849 » » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Nordin,

Tibell, 2005)
13 Dirinaria (Tuck.) Clem., 1909 » » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Helms et

al., 2003)
14 Endohyalina Marbach, 2000 Physciaceae Zahlbr., 1898 ²ìîâ³ðíî, ìîíîô³ëåòè÷íèé

(Nadyeina et al., 2010)
15 Gassicurtia Fée, 1825 Caliciaceae Chevall., 1826 –

16 Hafellia Kalb, H. Mayrhofer
et Scheid., 1986

Òå ñàìå –

17 Heterodermia Trevis., 1868 Physciaceae Zahlbr., 1898 Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Helms et
al., 2003)

18 Hyperphyscia Müll. Arg., 1894 Òå ñàìå *
19 Hypoflavia Marbach, 2000 Caliciaceae Chevall., 1826 –
20 Mobergia H. Mayrhofer et

Sheard, 1992
Physciaceae Zahlbr., 1898 *

21 Monerolechia Trevis., 1857 Òå ñàìå –
22 Phaeophyscia Moberg, 1977 » » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Lohtander

et al., 2000)
23 Phaeorrhiza H. Mayrhofer et

Poelt, 1979
» » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Grube,

Arup, 2001)
24 Physcia (Schreb.) Michx., 1803 » » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Lohtander et

al. 2000; Helms et al., 2003)
25 Physconia Poelt, 1965 » » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Helms et

al., 2003; Lohtander et al.,
2008)
Íåìîíîô³ëåòè÷íèé (Grube,
Arup, 2001)
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Çàê³í÷åííÿ òàáë. 2.1

¹
ï.ï.

Ð³ä (Dictionary ..., 2001) Ðîäèíà (Dictionary ..., 2008)
Ï³äòðèìêà çà ìîëåêóëÿðíî-
ô³ëîãåíåòè÷íèìè ìåòîäàìè

26 Pyxine Fr., 1825 Caliciaceae Chevall., 1826 Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Helms et
al., 2003)

27 Redonia C.W. Dodge, 1973 Physciaceae Zahlbr., 1898 –
28 Rinodina (Ach.) Gray, 1821 Òå ñàìå Ïîë³ô³ëåòè÷íèé (Grube, Arup,

2001; Helms et al., 2003)
29 Rinodinella H. Mayrhofer et

Poelt, 1978
» » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Grube,

Arup, 2001)
30 Santessonia Hale et Vobis, 1978 Caliciaceae Chevall., 1826 –
31 Stigmatochroma Marbach, 2000 Òå ñàìå –
32 Tetramelas Norman, 1853 » » Ìîíîô³ëåòè÷íèé (Nordin, Ti-

bell, 2005)
33 Tornabea Østh., 1980 Physciaceae Zahlbr., 1898 *

Ïðèì³òêà. Òèðå – íåìàº äàíèõ. Ç³ðî÷êà – äîïóñêàºìî ìîíîô³ëåòè÷í³ñòü ê³ëüêîõ ìàëîâèäîâèõ
ðîä³â (Endohyalina, Hyperphyscia, Mobergia, Tornabea), õî÷à îäíîçíà÷íå òâåðäæåííÿ º ïåðåä÷àñíèì, îñê³ëüêè
äî àíàë³çó áóëî âêëþ÷åíî ëèøå ïî îäíîìó ïðåäñòàâíèêó ðîäó (Helms et al., 2003; Nadyeina et al., 2010).

ó 2006 ð. áóëè íàÿâí³ â³äîìîñò³ ïðî 610 çðàçê³â ðîäèíè, ùî áóëè îá’ºêòîì
ñåêâåíóâàííÿ ³ âêëþ÷åí³ ó ô³ëîãåíåòè÷í³ óçàãàëüíåííÿ; ó 2011 ð. öÿ ê³ëü-
ê³ñòü çðîñëà á³ëüøå í³æ óäâ³÷³ – íóêëåîòèäí³ äàí³ â³äîì³ âæå äëÿ 1281 çðàçêà.

2.2. ÌÎËÅÊÓËßÐÍ² ÌÀÐÊÅÐÈ
² ¯Õ ÔÓÍÊÖ²ÎÍÀËÜÍÀ ²ÍÔÎÐÌÀÒÈÂÍ²ÑÒÜ
ÄËß ÒÀÊÑÎÍÎÌ²¯ ÐÎÄÈÍÈ PHYSCIACEAE

Äëÿ ðîçâ’ÿçàííÿ ïèòàíü íà âíóòð³øíüîâèäîâîìó, ïîïóëÿö³éíîìó ³ ì³æ-
âèäîâîìó ð³âíÿõ ÿê ãåíåòè÷í³ ìàðêåðè çàñòîñîâàíî ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ
(SSU, ITS, LSU, beta-tubulin, introns) ³ ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ (SSU) ì³êî-
á³îíòà (êð³ì ô³ëîãåíåòè÷íèõ äàíèõ ñòîñîâíî ôîòîá³îíò³â). Ðîçòàøóâàííÿ öèõ
ä³ëÿíîê ó ïåðâèííîìó òðàíñêðèïò³ ÐÍÊ ïîêàçàíî íà ñõåì³ (äèâ. ðîçä. 6).

ITS. Íàéá³ëüøî¿ ïîïóëÿðíîñò³ íàáóâ àíàë³ç ç âèêîðèñòàííÿì äàíèõ
ñåêâåíóâàííÿ ITS-ä³ëÿíêè. ITS – öå ä³ëÿíêà íåôóíêö³îíàëüíî¿ ÐÍÊ, ùî
ðîçì³ùóºòüñÿ ì³æ ñòðóêòóðíèìè îäèíèöÿìè ðèáîñîìàëüíî¿ ÐÍÊ: ìàëîþ
(SSU – small subunit) ³ âåëèêîþ (LSU – large subunit) ñóáîäèíèöÿìè ÐÍÊ.
Çà äîçð³âàííÿ ðÐÍÊ ETS- ³ ITS-ä³ëÿíêè âèð³çàþòüñÿ ³ ÿê íåôóíêö³îíàëüí³
äîçð³ë³ ñóáïðîäóêòè øâèäêî ðóéíóþòüñÿ. Ãåíè, ùî êîäóþòü ðèáîñîìàëüíó
ÐÍÊ, ³ñíóþòü ó ÷èñëåííèõ+ ïîâòîðàõ (òèñÿ÷³ êîï³é), êîæíà êîï³ÿ ðîçä³ëåíà
íåòðàíñêðèáóþ÷îþ ä³ëÿíêîþ – ETS ³ ITS. Çàãàëüíîâæèâàíîñò³ ó òàêñîíî-
ì³¿ ³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåííÿõ ð³çíîìàí³òíèõ îðãàí³çì³â
(ðîñëèí, òâàðèí, ãðèá³â) ïîñë³äîâíîñò³ ITS-ä³ëÿíêè íàáóëè âíàñë³äîê âèñî-
êî¿ ÷èñåëüíîñò³ êîï³é, ùî ïîëåãøóº àìïë³ô³êàö³þ íàâ³òü òîä³, êîëè ê³ëü-
ê³ñòü ÄÍÊ íåâåëèêà; êð³ì òîãî, ä³ëÿíêà ìàº âåëèêèé ñòóï³íü âàð³àáåëüíîñò³
íàâ³òü ì³æ áëèçüêèìè âèäàìè. Îñòàííº ìîæå áóòè ïîÿñíåíî â³äíîñíî íè-
çüêèì åâîëþö³éíèì òèñêîì íà ö³ íåôóíêö³îíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³ ÄÍÊ, òî-
ìó ìóòàö³¿ òðàïëÿþòüñÿ òóò ç á³ëüøîþ éìîâ³ðí³ñòþ (White et al., 1990). Íàé-
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ïîïóëÿðí³øèì º âèêîðèñòàííÿ äàíèõ ITS ñèêâåíñ³â äëÿ ðîçâ’ÿçàííÿ òàê-
ñîíîì³÷íèõ ïðîáëåì íà âèäîâîìó ð³âí³, ì³æ áëèçüêèìè âèäàìè ó ìåæàõ ðî-
äó, à òàêîæ íà âíóòð³øíüîâèäîâîìó ð³âí³, âêëþ÷àþ÷è ïîïóëÿö³éíèé (íà-
ïðèêëàä: Lohtander, 2000; Myllys et al., 2001; Kaschik, 2006).

SSU, LSU: ³íòðîíè. Ä³ëÿíêè âåëèêî¿ òà ìàëî¿ ñóáîäèíèöü ÐÍÊ (SSU,
LSU) íå íàñò³ëüêè âàð³àáåëüí³, ÿê ITS, òîìó â òàêñîíîì³÷íèõ ³ ìîëåêóëÿð-
íî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ðîáîòàõ âèêîðèñòîâóþòü äàí³ ïîñë³äîâíîñòåé ³íòðîí³â,
ùî ïîäåêóäè òðàïëÿþòüñÿ ñåðåä SSU- ÷è LSU-ïîñë³äîâíîñòåé. ²íòðîí (àáî
ìîá³ëüíèé ãåíåòè÷íèé åëåìåíò) ÿê ä³ëÿíêà ÄÍÊ, ùî íå ì³ñòèòü ³íôîðìàö³¿
ïðî ïîñë³äîâí³ñòü àì³íîêèñëîò á³ëêà, ÿê ³ ITS, ä³ñòàº âïëèâó ìóòàö³é, ùî íà-
êîïè÷óþòüñÿ. Òîìó ³íòðîíè º êîðèñíèìè ìàðêåðàìè ³ ìàþòü çíà÷åííÿ äëÿ
ç’ÿñóâàííÿ ñòóïåíÿ ì³æðîäèííèõ çâ’ÿçê³â, ì³æðîäîâèõ àáî ó áëèçüêèõ âèä³â
(Simon et al., 2005). Ïðîáëåìîþ ùîäî çàñòîñóâàííÿ ³íòðîí³â ÿê ìàðêåð³â º
¿õ íåîáë³ãàòí³ñòü çíàõîäæåííÿ: äåÿê³ òàêñîíè áàãàò³ íà ³íòðîíè, òîä³ ÿê ³íø³ –
í³ (Myllys et al., 2001). Òîìó çàñòîñóâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ³íòðîí³â ó òàêñî-
íîì³¿ ÷è ô³ëîãåí³¿ íåìîæëèâî ïëàíóâàòè àïð³îðíî – òðåáà ìàòè ïîïåðåäí³
äàí³ ùîäî çíàõîäæåííÿ ³íòðîí³â ÿê òàêèõ ó ïåâí³é ãðóï³. Ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â
ðîäèíè Physciaceae çà äîïîìîãîþ ³íòðîí³â ñåðåä SSU ³ LSU ðÄÍÊ ç’ÿñîâó-
âàëè âçàºìîçâ’ÿçêè ó ìîæëèâ³é ïàð³ âèä³â Physcia aipolia ³ P. stellaris: áóëî
ïîêàçàíî ¿õ çíà÷íó ãåòåðîãåíí³ñòü â ³íäèâ³äóàëüíèõ òàëîìàõ (Myllys et al.,
2001; Simon et al., 2005; Lohtander, 2009). ²íòðîíè ñåðåä LSU âèêîðèñòîâóâà-
ëè äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ì³æðîäèííèõ çâ’ÿçê³â Caliciaceae ³ Physciaceae (Tibell, 2003).

mtSSU rDNA. Êð³ì ÿäåðíî¿ ÄÍÊ, ãðèáíà êë³òèíà ì³ñòèòü òàêîæ ì³òî-
õîíäð³àëüíó ÄÍÊ, ùî åâîëþö³îíóâàëà îêðåìî â³ä ÿäåðíî¿ ÄÍÊ, òîìó ïî-
ñë³äîâíîñò³ mtSSU rDNA-ä³ëÿíêè ââàæàþòü êîíñåðâàòèâí³øèìè, ùî äàº
ìîæëèâ³ñòü ðîáèòè óçàãàëüíåííÿ ïðî âçàºìîçâ’ÿçêè ì³æ ðîäàìè (Crespo et
al., 2001; Wedin et al., 2002; Crespo et al., 2004). Êîìïëåêñíèé ô³ëîãåíåòè÷-
íèé àíàë³ç çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé ITS-ä³ëÿíêè ³ mtSSU rDNA âèêîðèñ-
òîâóâàëè äëÿ ç’ÿñóâàííÿ çâ’ÿçê³â ì³æ ðîäèíàìè Caliciaceae ³ Physciaceae
(Wedin et al., 2002), âèð³øåííÿ ïèòàíü ùîäî «ã³áðèäíèõ» òàêñîí³â, ùî ìà-
þòü îçíàêè äâîõ ðîä³â (Nadyeina et al., 2010).

Âeta-tubulin gene. Ãåí áåòà-òóáèë³íó êîäóº ïîñë³äîâíîñò³ îäíîéìåííîãî
á³ëêà, àëå îñê³ëüêè öåé á³ëîê äóæå êîíñåðâàòèâíèé (ëèøå òðåòèíà ïîçèö³é
éîãî êîäîí³â ³ ³íòðîí³â âàð³þþòü), òî çà íàÿâíîñò³ ³íòðîí³â ó ãåí³ â³í âè-
ÿâèâñÿ êîðèñíèì äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ì³æ- ³ âíóòð³øíüîâèäîâèõ çâ’ÿçê³â ó ãðè-
á³â. Íà ïðèêëàä³ ðîäó Physcia ïîêàçàíî, ùî ãåí áåòà-òóáóë³íó ì³ñòèòü äîñòàò-
íüî âàð³àö³é äëÿ öüîãî (Myllys et al., 2001).

2.3. ÏÐÈÊËÀÄÈ ÇÀÑÒÎÑÓÂÀÍÍß
ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎ-Ô²ËÎÃÅÍÅÒÈ×ÍÈÕ ÌÅÒÎÄ²Â

2.3.1. Âñòàíîâëåííÿ ñèñòåìàòè÷íî¿ íàëåæíîñò³ ñòåðèëüíèõ âèä³â:
Lecanora, Placodium ÷è Buellia?

Ñèñòåìàòè÷íå ïîëîæåííÿ ñòåðèëüíîãî ëèøàéíèêà, á³ëüøå â³äîìîãî ÿê
Lecanora lisbonensis G. Samp., áóëî íåÿñíèì ïðîòÿãîì ìàéæå äâîõ ñòîë³òü,
âèä çãàäóâàëè â ë³òåðàòóð³ ï³ä ð³çíèìè íàçâàìè ç ð³çíèõ ñèñòåìàòè÷íèõ ãðóï –
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Variolaria gaditana Clemente, Coscinocladium occidentale Kunze, Lecanora lisbonen-
sis G. Samp., Placodium lisbonensis (G. Samp.) Klem., Buellia lisbonensis (G. Samp.)
Werner. Âèä ìàº íàêèïíó ïëàêîä³î¿äíó ñëàíü ç á³ëóâàòîþ ïðó¿íîçíîþ ïîâåðõ-
íåþ ³ç ñîðåä³ÿìè. Âèä ïîäåêóäè ðÿñíî âêðèâàº êàëüö³éâì³ñí³ ñêåëüí³ ïîðî-
äè ó Çàõ³äíîìó Ñåðåäçåìíîìîð’¿, äå éîãî íàé÷àñò³øå íàâîäèëè ÿê Lecanora
lisbonensis G. Samp. (Nimis, 1993; Llimona, Hladun, 2001), îñê³ëüêè ââàæàëè
(³ìîâ³ðíî, ïîìèëêîâî), ùî â³í ìàº àïîòåö³¿ ç îäíîêë³òèííèìè ïðîçîðèìè
ñïîðàìè (Sampaio, 1921). Âèä ðîçãëÿäàëè òàêîæ ÿê Placodium lisbonensis
(G. Samp.) Klem. ÷åðåç íàÿâí³ñòü ïëàêî¿äíî¿ ñëàí³ (Klement, 1965); ÿê
Buellia lisbonensis (G. Samp.) Werner – çà íàÿâíîñò³ ìóðàëüíèõ êîðè÷íåâèõ
ñïîð, ÿê³ íà÷åáòî ñïîñòåð³ãàëè (Werner, 1976). Êð³ì òîãî, âèä îïèñàíî ó
ñêëàä³ ìîíîòèïîâîãî ðîäó Coscinocladium occidentale Kunze (Kunze, 1846a) ³
ÿê Variolaria gaditana Clemente (Clemente, 1807).

²ñïàíñüê³ àâòîðè (Crespo et al., 2004) ïåðåâ³ðèëè ô³ëîãåíåòè÷íå ïîëî-
æåííÿ öüîãî íåçðîçóì³ëîãî òàêñîíà çà äàíèìè ãåííèõ ëîêóñ³â ITS ³ mtSSU.
Âèÿâèëîñü, ùî âèä íàëåæèòü äî ìîíîòèïîâîãî ðîäó ó ìåæàõ ðîäèíè Phys-
ciaceae (à ñàìå äî Physcia-ãðóïè, äèâ. ðèñ. 2.4). Áóëî ïðîâåäåíî éîãî íåî- ³
ëåêòîòèï³êàö³þ, à òàêîæ âèçíàíî çà íàéïðèéíÿòí³øó, çã³äíî ç Êîäîì áîòà-
í³÷íî¿ íîìåíêëàòóðè, íàçâó – Coscinocladium gaditanum (Clemente) A. Crespo,
Llimona, D. Hawksw. Íà æàëü, àâòîðàì íå âäàëîñü çä³éñíèòè êîìá³íîâàíèé
ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà ëîêóñàìè ITS ³ mtSSU, îñê³ëüêè äëÿ ïîð³âíÿííÿ ³
ç’ÿñóâàííÿ ñèñòåìàòè÷íîãî ïîëîæåííÿ ñóìí³âíîãî âèäó áóëè âèêîðèñòàí³
òàêñîíè ç ðîäèí Caliciaceae ³ Teloschistaceae, äëÿ ÿêèõ ç ãåíîáàíêó NCBI
â³äîì³ ïåðåâàæíî ëèøå ITS-ïîñë³äîâíîñò³, ³ íåìàº äàíèõ ùîäî ïîñë³äîâíî-
ñòåé mtSSU. Ô³ëîãåí³ÿ, ùî ´ðóíòóºòüñÿ íà àíàë³ç³ ITS-ä³ëÿíêè, â³äì³ííà â³ä
ô³ëîãåí³¿, ùî ´ðóíòóºòüñÿ íà àíàë³ç³ mtSSU-ä³ëÿíêè, ³ íå ïîêàçàëà ìîíîô³-
ëåòè÷íîñò³ ó öüîìó íîâîìó ðîä³. Êð³ì íàëåæíîñò³ öüîãî òàêñîíà äî ðîäèíè
Physciaceae, áóëî ïîêàçàíî òàêîæ â³äì³íí³ñòü íîâîãî ðîäó â³ä ³íøèõ ðîä³â
ðîäèíè. Àâòîðè äîïóêàþòü éîãî áëèçüê³ñòü äî ðîäó Mobergia, îïèñàíîãî ³ç
Öåíòðàëüíî¿ òà Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè. Àíàëîã³÷íî ðîäîâó (³ ðîäèííó) íàëåæ-
í³ñòü ñòåðèëüíîãî íàêèïíîãî ïëàêî¿äíîãî âèäó ç ñîðåä³ÿìè Lecanora demissa
(Korb.) Zahlbr. áóëî çì³íåíî ³ç çàñòîñóâàííÿì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ ìå-
òîä³â: íà öåé ÷àñ âèä ðîçãëÿäàþòü ÿê Caloplaca demissa (Körb.) Arup, Grube ó
ìåæàõ ðîäèíè Teloschistaceae (Arup, Grube, 1999).

2.3.2. Ïàðà âèä³â ÷è «êðèïòè÷í³» âèäè?

Ïîíàä 10 ðîê³â òðèâàëî äîñë³äæåííÿ áëèçüêèõ âèä³â Physcia aipolia ³
P. caesia, ùî, çã³äíî ç Ð. Ìîáåðãîì (Moberg, 1977), íàëåæàòü äî ñåêö³¿
Ceasiae (õàðàêòåðèçóºòüñÿ ïðó¿íîçíîþ ïîâåðõíåþ ñëàí³ ³ àïîòåö³¿â, ïðè-
íàéìí³ ïî êðàÿõ, ³ â³ä Ê+ ñåðöåâèííèé øàð æîâò³º). Physcia aipolia ³ P. cae-
sia – ïðèêëàä ïàðè âèä³â ó ñåíñ³, çàïðîïîíîâàíîìó É. Ïåëüòîì (Poelt,
1970). Öÿ êîíöåïö³ÿ ïîÿñíþº çâ’ÿçîê ì³æ äâîìà áëèçüêèìè òàêñîíàìè, ùî
ìàéæå ³äåíòè÷í³ ìîðôîëîã³÷íî, àíàòîì³÷íî ³ õ³ì³÷íî, àëå ðîçð³çíÿþòüñÿ ëè-
øå ñòðàòåã³ºþ ðîçìíîæåííÿ. Òàê, îäèí ³ç öèõ âèä³â, Physcia aipolia, º ïåð-
âèííèì âèäîì, ùî ðîçìíîæóºòüñÿ ñòàòåâî (ìàº àïîòåö³¿), à P. caesia – âòî-
ðèííèì, àíàìîðôíèì, àáî ñòåðèëüíèì, âèäîì, ùî ðîçìíîæóºòüñÿ âåãåòà-
òèâíî (ìàº ñîðàë³). Âèäè òàêîæ õàðàêòåðèçóþòüñÿ åêîëîã³÷íèìè â³äì³ííîñ-
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òÿìè: ïåðøèé ïåðåâàæíî òðàïëÿºòüñÿ ÿê åï³ô³ò, äðóãèé – ÿê åï³ë³ò
(ðèñ. 2.8, äèâ. âêëåéêó). Äîñë³äæóâàòè öþ ãðóïó àâòîð³â ñïîíóêàëà åâîëþ-
ö³éíà ã³ïîòåçà À. Òåëåðà (Tehler, 1982), ÿêèé äîïóñêàº, ùî ñòåðèëüí³ ÷ëåíè
ç ïàðè âèä³â íå º ñïðàâæí³ìè âèäàìè, à øâèäøå öå íåñòàòåâ³ êëîíè, ùî
âèíèêëè ç ìàòåðèíñüêîãî âèäó ³ ìàþòü ïîòåíö³àë ÿê äëÿ ñòàòåâîãî, òàê ³
äëÿ áåçñòàòåâîãî ðîçìíîæåííÿ.

Ñïî÷àòêó àâòîðè âèêîðèñòîâóâàëè ó ñâîºìó äîñë³äæåíí³ ëèøå ITS-ïîñë³-
äîâíîñò³. Çà äàíèìè íàâ³òü ëèøå ö³º¿ ºäèíî¿ ä³ëÿíêè áóëî ïîêàçàíî, ùî
P. aipolia var. aipolia ³ P. caesia óòâîðþþòü ìîíîô³ëåòè÷íó êëàäó, ÿêà º ñåñòðèí-
ñüêîþ äî ³íøî¿ ìîíîô³ëåòè÷íî¿ êëàäè, ùî âêëþ÷àº P. aipolia var. alnophila
(Lohtander et al., 2000). Öå ïåðøèé äîêàç-îñíîâà äëÿ ï³äâèùåííÿ ðàíãó P. aipo-
lia var. alnophila äî âèäîâîãî – Physcia alnophila (Vain.) Loht., Moberg, Myllys,
Tehler, ùî áóëî ðåàë³çîâàíî, îäíàê, ï³çí³øå (Lohtander et al., 2009). Ô³-
ëîãåí³þ ö³º¿ ãðóïè âèä³â áóëî ïðîàíàë³çîâàíî äåòàëüí³øå, çîêðåìà äî àíàë³çó
áóëî âçÿòî á³ëüøå çðàçê³â ³ êð³ì àíàë³çó çà ITS-ïîñë³äîâíîñòÿìè âêëþ÷åíî
òàêîæ äàí³ ³íòðîí³â ó SSU ³ ãåíà, ùî êîäóº á³ëîê áåòà-òóáóë³í (Myllys et al.,
2001). Êîìá³íîâàíèé àíàë³ç çà òðüîìà ãåííèìè ëîêóñàìè ïîêàçàâ ³ñíóâàííÿ
ê³ëüêîõ ãåíåòè÷íî â³äì³ííèõ ë³í³é ó Physcia aipolia/caesia ãðóï³, ÿê³, ïðîòå, íå
ìàþòü ìîðôîëîã³÷íèõ â³äì³ííîñòåé, ùî äàëî ï³äñòàâó àâòîðàì ïðèïóñòèòè
íàÿâí³ñòü «êðèïòè÷íèõ» âèä³â ó ãðóï³. Äàë³ àâòîðè âêëþ÷èëè äî àíàë³çó äàí³
çà mtSSU ãåííîþ ä³ëÿíêîþ, à òàêîæ äàí³ äåòàëüíîãî àíàë³çó ô³ëîãåíåòè÷íèõ
ë³í³é çà ìîðôîëîã³÷íèìè ³ õ³ì³÷íèìè îçíàêàìè (Lohtander et al., 2009). Äîäà-
âàííÿ ùå îäíîãî ãåííîãî ëîêóñó ³ äîäàòêîâî 52 çðàçê³â ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè
ï³äòâåðäèëî ô³ëîãåíåòè÷í³ «êðèïòè÷í³» êëàäè ç âèñîêèì ð³âíåì ï³äòðèìêè,
ïðè÷îìó äåÿê³ ç íèõ êîðåëþþòü ç ìîðôîëîã³÷íèìè ³ õ³ì³÷íèìè îçíàêàìè, à
îòæå, ïîòåíö³éíî º íîâèìè äëÿ íàóêè âèäàìè.

Àâòîðè ä³éøëè âèñíîâêó, ùî äîñë³äæóâàíà ãðóïà âèä³â íå º ïðèêëàäîì
ïàðè âèä³â çà É. Ïåëüòîì, îñê³ëüêè âîíè âèÿâèëèñÿ áëèæ÷èìè äî ³íøèõ
âèä³â ðîäó, í³æ ì³æ ñîáîþ. Âîíè íå º îäíèì âèäîì, ÿê áóëî ïîïåðåäíüî
äîïóùåíî (Lohtander et al., 2009; Myllys et al., 2001), ³ äî òîãî æ íå º ïðè-
êëàäîì òèïîâèõ «êðèïòè÷íèõ» âèä³â, çà Ñ. Êðîêåíîì ³ Äæ. Òåéëîðîì (Kro-
ken, Taylor, 2001), îñê³ëüêè ô³ëîãåíåòè÷í³ êëàäè ï³äòðèìàí³ ìîðôîëîã³÷íè-
ìè ³/àáî õ³ì³÷íèìè îçíàêàìè. Íàâïðîòè, â³äïîâ³äíî äî ìîëåêóëÿðíèõ äà-
íèõ, öÿ ãðóïà âèä³â ì³ñòèòü ê³ëüêà ãðóï, ùî òàêîæ ìàþòü ìîðôîëîã³÷í³
÷è/òà õ³ì³÷í³ â³äì³ííîñò³, ³, îòæå, ¿õ ìîæíà ââàæàòè îêðåìèìè âèäàìè. Çà
íàøîþ äóìêîþ, ³ñíóâàííÿ ôåíîìåíó «êðèïòè÷íèõ» âèä³â ³ñíóº äîòè, äîêè
ùå íå çíàéäåí³ ìîðôîëîã³÷í³ òà/àáî õ³ì³÷í³ îçíàêè, ÿê³ á êîðåãóâàëè ç öè-
ìè âèäàìè. Îòæå, ëîã³÷íèì º ñïðèéíÿòòÿ öüîãî ôåíîìåíó ÿê ïåðåõ³äíîãî
åòàïó ðîçóì³ííÿ äåë³ì³òàö³¿ ïåâíî¿ ãðóïè òàêñîí³â, àëå íå ñòàëîãî ôàêòó.

2.3.3. Òðàäèö³éíà ìîðôîëîã³ÿ ÷è áàãàòîãåííà ô³ëîãåí³ÿ?
Íîâèé ïîãëÿä íà ì³æðîäèíí³ çâ’ÿçêè

Ïî÷àòîê XXI ñò. ó ë³õåíîëîã³¿ â³äçíà÷èâñÿ çëàìàíèìè ñòåðåîòèïàìè
ùîäî ñèñòåìàòè÷íî¿ íàëåæíîñò³ äåÿêèõ çâè÷àéíèõ òàêñîí³â ëèøàéíèê³â,
íàïðèêëàä: òàê³ øèðîêî ïîøèðåí³ ðîäè, ÿê Bacidia, Lecania, (ó ìèíóëîìó
ðîäèíà Bacidiaceae) ³ Toninia (ó ìèíóëîìó ðîäèíà Lecideaceae), íèí³ ðîçãëÿäà-
þòü ó ìåæàõ ðîäèíè Ramalinaceae (Miadlikowska et al., 2007; Naesborg et al.,
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2007 òà ³í.); ó ìèíóëîìó àíàìîðôí³ àñêîì³öåòè Lepraria ³ Leprocaulon ââà-
æàþòü íàëåæíèìè äî Stereocaulaceae Chevall. (Myllys et al., 2005), Dimerella ³
Gyalecta (ó ìèíóëîìó Gyalectaceae, Gyalectales) – ïåðøèé ð³ä íàëåæèòü äî
ðîäèíè Coenogoniaceae (Fr.) Stizenb., à äðóãèé – äî Gyalectaceae (A. Mas-
sal.) Stizenb. ïîðÿäêó Ostropales Nannf. (Kauff, Lutzoni, 2002).

Çì³íè ïîãëÿä³â òîðêíóëèñÿ ³ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Physciaceae (íàïðè-
êëàä: Wedin et al., 2000, 2002; Helms, 2003; Miadlikowska et al., 2007). Óïåðøå
Ì. Âåä³í òà ñï³âàâò. (2000) íà îñíîâ³ SSU-ô³ëîãåí³¿ ïîêàçàëè, ùî ðîäèíè
Physciaceae ³ Caliciaceae ó òðàäèö³éíîìó ðîçóì³íí³ óòâîðþþòü ìîíîô³ëåòè-
÷íó ãðóïó. Öþ ³íôîðìàö³þ áóëî âàæêî ñïðèéíÿòè, îñê³ëüêè òàêñîíè ðîäè-
íè Caliciaceae, ùî ðàí³øå íàëåæàëè äî ïîðÿäêó Caliciales, ìàþòü óí³êàëüíó
ñåðåä ëèøàéíèê³â æèòòºâó ôîðìó – ó ðàäÿíñüê³é ë³òåðàòóð³ ¿¿ íàçèâàëè
«ïîðîøêîïë³äíèìè» ëèøàéíèêàìè, àëå òî÷í³øå ¿õ ñóòü ïåðåäàº àíãëîìîâíå
«pin-lichens» (øïèëüêîâ³ ÷è êíîïêîâ³) àáî ðîçìîâíå – «öâÿõîïîä³áí³» (ðèñ. 2.7,
äèâ. âêëåéêó). Óÿâèòè ðîäèíí³ ñòîñóíêè ì³æ öâÿõîïîä³áíèìè Caliciaceae ³
íàêèïíèìè, ëèñòóâàòèìè ³ êóùèñòèìè, ç ð³çíèìè òèïàìè àñê³â òàêñîíàìè
Physciaceae ñïåðøó äîñèòü âàæêî. Ó ìèíóëîìó íåìîæëèâî áóëî äîïóñòèòè
òàêó âàð³àáåëüí³ñòü õàðàêòåðíèõ ðèñ ó ìåæàõ áóäü-ÿêî¿ ðîäèíè ëèøàéíèê³â,
îñê³ëüêè òèïó ðîñòó ñëàí³ (æèòòºâèì ôîðìàì) íàäàâàëîñü âåëèêå çíà÷åííÿ.

Ïðîòÿãîì ÕIÕ ³ ÕÕ ñò. áóâ ïîøèðåíèé ïîãëÿä íà êàë³ö³î¿äí³ ëèøàéíè-
êè ³ íåë³õåí³çîâàí³ ãðèáè ÿê òàê³, ùî ôîðìóþòü òàêñîí ³ (àáî) ïðèðîäíó
ãðóïó. Öÿ òðàäèö³ÿ ´ðóíòóâàëàñü íà ³ñíóâàíí³ ìàçåä³þ, ïðîòîòóí³êàòíèõ ñó-
ìîê ³ «öâÿõîïîä³áíîãî» àïîòåö³ÿ íà í³æö³ (Tibell, 2003). Ïðîòå ùå äî çàñòî-
ñóâàííÿ àðñåíàëó ìîëåêóëÿðíèõ ìåòîä³â âèñëîâëþâàëèñÿ ñóìí³âè ùîäî öèõ
òðàäèö³éíèõ ïîãëÿä³â – áóëî äîïóùåíî, ùî ðîäèíà Caliciaceae ÿê öåíòðàëü-
íà ïðîòîòóí³êàòíà ãðóïà íàëåæèòü äî îñíîâíîãî ëèøàéíèêîâîãî ïîðÿäêó
Lecanorales (Wedin, Tibell, 1997). Ö³ ñàì³ àâòîðè ï³äêðåñëèëè ïîä³áí³ñòü ó
õàðàêòåðèñòèêàõ ñïîð ³ àñêîì ó Caliciaceae ³ Physciaceae. Ï³çí³øå, âïåðøå
çà âèêîðèñòàííÿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, îñíîâàíîãî íà ïîñë³äîâíîñòÿõ
SSU rDNA, áóëî ïðî³ëþñòðîâàíî, ùî ðîäèíè Caliciaceae ³ Physciaceae ôîð-
ìóþòü äîáðå â³äîêðåìëåíó ìîíîô³ëåòè÷íó ãðóïó âñåðåäèí³ ïîðÿäêó Lecano-
rales (Ascomycotina). Ïîêàçàíî, ùî öåé çâ’ÿçîê âèïëèâàº òàêîæ ³ç àíàòîì³÷-
íèõ äàíèõ, îñîáëèâî ç õàðàêòåðó îíòîãåíåçó ñïîð, à òàêîæ ðîçâèòêó ïîâåðõ-
í³ ñïîð ó îáîõ òàêñîí³â (Wedin et al., 2000; äèâ. ðèñ. 2.5, á, â). Ó ïîäàëüøî-
ìó äëÿ ´ðóíòîâí³øî¿ ïåðåâ³ðêè ñâîº¿ ã³ïîòåçè Ì. Âåä³í ç êîëåãàìè äîäàëè
äî àíàë³çó ïîñë³äîâíîñòåé SSU rDNA ëîêóñ òàêîæ ïîñë³äîâíîñò³ çà nITS
rDNA ³ mtSSU rDNA ëîêóñàìè (Wedin et al., 2002), ùî ï³äòâåðäèëî ñôîð-
ìóëüîâàíó ðàí³øå ã³ïîòåçó ³ äàëî çìîãó âèÿâèòè ó ïðîàíàë³çîâàíèõ òàêñîíàõ
2 îñíîâí³ ãðóïè ç âèñîêèì ð³âíåì ï³äòðèìêè: «Buellia-» ³ «Physcia»-ãðóïè.
Ë. Ò³áåëü äëÿ ï³äòðèìêè ö³º¿ ã³ïîòåçè äîäàâ äàí³ ùîäî ³íòðîí³â ó LSU rDNA
(Tibell, 2003), àëå éîãî äàí³ âèÿâèëèñÿ íåäîñòàòí³ìè àí³ äëÿ ï³äòðèìêè, àí³
çàïåðå÷åííÿ ì³æðîäèííèõ çâ’ÿçê³â, îäíàê äîïîìîãëè âèð³øèòè ïèòàííÿ ç³
ñòóïåíåì ï³äòðèìêè îêðåìèõ ðîä³â ó Caliciaceae s. str. Ï’ÿòèãåííà ô³ëîãåí³ÿ
ñåðåä Lecanoromycetes (Miadlikowska et al., 2007) ï³äòâåðäèëà ã³ïîòåçó Ì. Âå-
ä³íà òà ³í. (2000, 2002) ³ çðîáèëà ¿¿ çàãàëüíîïðèéíÿòíîþ (Dictionary ..., 2008;
äèâ. ðèñ. 2.3).
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2.3.4. Ï³äòâåðäæåííÿ ìîðôîëîã³÷íèõ äàíèõ
ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè ìåòîäàìè

Îñòàíí³ì ÷àñîì ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè îäíî÷àñíå àáî ìàéæå îäíî÷àñíå
çàñòîñóâàííÿ ìåòîä³â òðàäèö³éíî¿ ìîðôîëîã³¿ ³ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ äî
òàêñîí³â ðîäèíè Physciaceae s. l. Òàê, çàíîâî âèä³ëåíèé ç Buellia s. l. ð³ä Tet-
ramelas (Marbach, 2000) ³ òàêñîíîì³÷íî-ôëîðèñòè÷í³ íîòàòêè äî ðîäó (Nor-
din, 2004) äîïîâíåí³ ô³ëîãåíåòè÷íîþ ï³äòðèìêîþ (Nordin, Tibell, 2005).

²íøèì ïðèêëàäîì º íåçàëåæíå îïðàöþâàííÿ ïðåäñòàâíèê³â íîâîãî ðî-
äó Endohyalina ç ïîãëÿäó òðàäèö³éíîãî ìîðôîëîã³÷íîãî (Giralt et al., 2010a,b)
³ êîìïëåêñíîãî ï³äõîä³â ³ç çàñòîñóâàííÿì ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ìå-
òîä³â (Nadyeina et al., 2010). Íåçâàæàþ÷è íà äåòàëüíî ðîçðîáëåíèé àðñåíàë
àíàòîìî-ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê äëÿ ðîçìåæóâàííÿ òàêñîí³â Physciaceaå, âñå
ùå ³ñíóº íèçêà âèä³â ç íåâèçíà÷åíèì (ñóìí³âíèì) ðîäîâèì ñòàòóñîì, ùî
ìàþòü îçíàêè ê³ëüêîõ ðîä³â îäíî÷àñíî. Òàê³ òàêñîíè ó ë³òåðàòóð³ íàçèâàþòü
íåñóì³ñíèìè, àáî «ã³áðèäíèìè» (àíãë. ‘extraneous’), îñê³ëüêè âîíè õàðàêòå-
ðèçóþòüñÿ ê³ëüêîìà îçíàêàìè, ùî ï³äêðåñëþþòü ¿õ íàëåæí³ñòü äî äâîõ ðî-
ä³â îäíî÷àñíî. Âèäè ç³ çãàäàíîãî íîâîãî ðîäó Endohyalina º ïðèêëàäîì òà-
êèõ òàêñîí³â.

2.4. ÌÀÒÅÐ²ÀËÈ ÄÎ ÒÀÊÑÎÍÎÌ²¯
ÐÎÄÓ RINODINA (PHYSCIACEAE, LICHENIZED ASCOMYCOTINA)

Ç ÂÈÊÎÐÈÑÒÀÍÍßÌ ÊÎÌÁ²ÍÎÂÀÍÈÕ ÄÀÍÈÕ ITS
I mtSSU rDNA ÃÅÍ²Â

Êîñìîïîë³òíèé ð³ä Rinodina (Ach.) Gray âêëþ÷àº ïîíàä 265 âèä³â (Kirk
et al., 2008), ïîøèðåíèõ â îáîõ ï³âêóëÿõ â³ä ïîëÿðíèõ äî òðîï³÷íèõ øèðîò.
Äåòàëüí³ òàêñîíîì³÷í³ îáðîáêè îïóáë³êîâàí³ äëÿ åï³ë³òíèõ âèä³â Rinodina ç
ªâðîïè (íàïðèêëàä: Mayrhofer, Poelt, 1979; Mayrhofer, 1984a; Giralt, 2001),
Àôðèêè (íàïðèêëàä: Mayrhofer, 1984a; Matzer, Mayrhofer, 1996), Àç³¿ (íà-
ïðèêëàä: Mayrhofer, 1984a), Àâñòðàëàç³¿ (íàïðèêëàä: Mayrhofer, 1983, 1984b;
Kaschik, 2006) ³ äëÿ åï³ô³òíèõ âèä³â Rinodina ç ªâðîïè (íàïðèêëàä: Ropin,
Mayrhofer, 1993, 1995; Giralt, Mayrhofer, 1994, 1995; Giralt, Matzer, 1994) òà
Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè (íàïðèêëàä: Sheard, Mayrhofer, 2002). ²íø³ îáðîáêè
ñôîêóñîâàí³ íà îäèíè÷íèõ âèäàõ àáî ãðóïàõ âèä³â, àëå ó ñâ³òîâîìó ìàñøòà-
á³ (íàïðèêëàä: Mayrhofer et al., 1990; Matzer, Mayrhofer, 1994; Matzer et al.,
1998; Mayrhofer et al., 2001). Êëþ÷³ äëÿ âèçíà÷åííÿ âèä³â Rinodina ðîçðîá-
ëåíî äëÿ Âåëèêî¿ Áðèòàí³¿ òà ²ðëàíä³¿ (Giavarini et al., 2009), Ï³âäåííî-Çà-
õ³äíî¿ Í³ìå÷÷èíè (Wirth, 1995), Ñêàíäèíàâ³¿ (Mayrhofer, Moberg, 2002), ²áå-
ð³éñüêîãî ï³âîñòðîâà (Giralt, 2001), ðîçøèðåíîãî ðåã³îíó Ñîíîðñüêî¿ ïóñòå-
ë³ (Sheard, 2004), Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè â ö³ëîìó (Sheard, 2010) òà Ðîñ³¿ (Êîò-
ëîâ, 2008).

Âèäè ðîäó Rinodina çâè÷àéíî ìàþòü íàêèïíó ñëàíü, ëåêàíîðèíîâ³ àïîòå-
ö³¿, 2-êë³òèíí³ êîðè÷íåâ³ àñêîñïîðè ç ïîòîâùåííÿì âíóòð³øíüîãî øàðó êë³-
òèííî¿ ñò³íêè ³ àñêîìè Lecanora-òèïó. Íàéâàæëèâ³øèì êîìïëåêñîì îçíàê
äëÿ âèçíà÷åííÿ âèä³â ðîäó ³ ðîäîâî¿ íàëåæíîñò³ âçàãàë³ º íàÿâí³ñòü âëàñíîãî
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åêñöèïóëà, àñêîñïîðè ³ àñêè. Ð³çíîìàí³òí³ ôåíîòèïè, ùî ïîºäíóþòü ö³ õàðàê-
òåðèñòèêè, áóëè êëàñèô³êîâàí³ ÿê êàòåãîð³¿ àáî «òèïè» (Zahlbruckner, 1926;
Poelt, Mayrhofer, 1979; Rambold et al., 1994). Êîðåëÿö³ÿ òèï³â àñê³â ç ³íøèìè
êàòåãîð³ÿìè óçãîäæóºòüñÿ ç êîíöåïö³ºþ äâîõ ãîëîâíèõ ãðóï ó Physciaceae
Zahlbr., íàïðèêëàä: Physcia-ãðóïè (âêëþ÷àþ÷è ïåðåâàæíî íàêèïíèõ ïðåäñòàâ-
íèê³â Rinodina ³ ëèñòóâàòèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Physcia (Schreb.) Michx.,
Phaeophyscia Moberg òà Physconia Poelt ñåðåä íèõ) ³ Buellia-ãðóïè (âêëþ÷àþ÷è
Buellia De Not., Diploicia A. Massal., Dirinaria (Tuck.) Clem., Pyxine Fr., Santes-
sonia Hale. et Vobis ñåðåä íèõ, äèâ. ðèñ. 2.3; ðèñ. 2.4, äèâ. âêëåéêó).

Îäíàê ³ñíóþòü ö³êàâ³ âèêëþ÷åííÿ, ùî ïîºäíóþòü ó ñîá³ îçíàêè Buellia ³
Rinodina, íàïðèêëàä: Buellia lindingeri Erichsen, B. parvula (Mayrhofer et Poelt)
Mayrhofer et Scheid. ³ Rinodina insularis (Arnold) Hafellner. Ñó÷àñíà çàãàëüíî-
ïðèéíÿòà ðîäîâà êîíöåïö³ÿ Rinodina s. l. º ïîë³ìîðôíîþ ç âèçíàííÿì âàæ-
ëèâîñò³ ï³ãìåíòîâàíîñò³ àñêîñïîð òà óòâîðåííÿ âíóòð³øíüî¿ êë³òèííî¿ ñò³í-
êè ñïîð (íàïðèêëàä: Hafellner et al., 1979; Mayrhofer, 1982; Kaschik, 2006).
Ïåðø³ ô³ëîãåíåòè÷í³ àíàë³çè Physciaceae ïîêàçàëè, ùî ð³çíèöÿ ó öèõ õàðàê-
òåðèñòèêàõ íå â³äîáðàæàº âåëèê³ ë³í³¿ ñåðåä Rinodina, àëå âîíè ìîæóòü áóòè
á³ëüø ñïåöèô³÷íèìè íà âèäîâîìó ð³âí³ àáî íèæ÷å (Grube, Arup, 2001;
Helms et al., 2003; Kaschik, 2006). Ö³ ðîáîòè ï³äòâåðäæóþòü ã³ïîòåçó ïðî ïà-
ðàô³ëåòè÷í³ñòü ðîäó Rinodina, ç ëèñòóâàòèìè ³ êóùèñòèìè ë³í³ÿìè, ùî, éìî-
â³ðíî, ïîõîäÿòü â³ä ð³çíîìàí³òíèõ íàêèïíèõ ïðåäê³â.

Óñ³ äîñë³äæåííÿ, îäíàê, ´ðóíòóâàëèñü ò³ëüêè íà äàíèõ ITS, ÿê³ îáìå-
æóþòü â³çóàë³çàö³þ äåòàëüí³øèõ (ãëèáîêèõ) ã³ëîê-ë³í³é. Ä³ëÿíêè ãåí³â mtSSU
³ nrITS rDNA áóëè âèêîðèñòàí³ äëÿ âèâ÷åííÿ ïðèðîäíèõ âçàºìîçâ’ÿçê³â
ì³æ ëèøàéíèêîâèìè ðîäèíàìè Physciaceae ³ Caliciaceae Chevall. (Wedin et
al., 2002). Öåé àíàë³ç âêëþ÷àâ ëèøå 3 âèäè ðîäó Rinodina, ùî âèÿâèëèñÿ
áëèçüêèìè äî ëèñòóâàòèõ ðîä³â Physcia ³ Anaptychia Körb. ó ìåæàõ Physcia-
ãðóïè. Ã. Ãåëüìñ ç êîëåãàìè (Helms et al., 2003) âêëþ÷èëè 6 âèä³â ðîäó Ri-
nodina ó ô³ëîãåí³þ îêðåìèõ Physciaceae ³ 20 âèä³â ó ô³ëîãåí³þ óñ³õ Physcia-
ceae ç âèêîðèñòàííÿì ëèøå äàíèõ ITS ä³ëÿíêè. Âàð³àáåëüí³ñòü ñåðåä íåêî-
äóþ÷èõ ä³ëÿíîê ITS ãåíà º ïîêàçîâîþ äëÿ ðîçð³çíåííÿ òàêñîí³â íà âèäîâî-
ìó ð³âí³ (Myllys et al., 2001; Kaschik, 2006), òîä³ ÿê ä³ëÿíêà mtSSU rDNA ãå-
íà º êîíñåðâàòèâí³øèì ãåííèì ëîêóñîì, ùî äàº çìîãó óçàãàëüíþâàòè âçàº-
ìîçâ’ÿçêè ì³æ ðîäàìè (Crespo et al., 2001; Wedin et al., 2002). Êîìá³íîâàíèé
(êîìïëåêñíèé) àíàë³ç ç âèêîðèñòàííÿì îáîõ ãåííèõ ä³ëÿíîê nrITS ³ mtSSU
rDNA ìàº áóòè ö³ííèì äëÿ ðîçð³çíåííÿ ðîä³â àáî ãðóï âèä³â ó ìåæàõ ðîäó.

Ìè ïåðåâ³ðèëè ô³ëîãåíåòè÷íó âàæëèâ³ñòü ãîëîâíèõ îçíàê, ÿê³ áóëè âè-
êîðèñòàí³ äëÿ ðîçìåæóâàííÿ âèä³â ðîäó Rinodina, à òàêîæ ô³ëîãåíåòè÷íå
ïîëîæåííÿ äåÿêèõ «íåñóì³ñíèõ» âèä³â ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Rinodina ³
Buellia (Buellia lindingeri, Buellia parvula òà Rinodina insularis) ç âèêîðèñòàí-
íÿì ìîëåêóëÿðíèõ äàíèõ çà ãåíàìè ITS ³ mtSSU rDNA.

2.4.1. Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè

Çá³ð ìàòåð³àëó. Á³ëüø³ñòü çðàçê³â ëèøàéíèê³â, âèáðàíèõ äëÿ ìîëåêóëÿð-
íîãî àíàë³çó, áóëè ç³áðàí³ ïðîòÿãîì 2005–2007 ðð. ó Àâñòð³¿, Óêðà¿í³, Ðîñ³¿,
Øâåö³¿ òà Ãðåö³¿ (î-â Êðèò) ³ çíàõîäÿòüñÿ ó ãåðáàð³ÿõ GZU àáî KW. ²íø³
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ïîñë³äîâíîñò³ çàïîçè÷åí³ ç ãåíîáàíêó NCBI. Äî òîãî æ, ïîçè÷åíî ãåðáàð-
íèé ìàòåð³àë ó òàêèõ ïóáë³÷íèõ ãåðáàð³ÿõ òà îñîáèñòèõ êîëåêö³ÿõ: G, M,
SZU, hb. Groner, hb. Vězda and hb. Zimmermann.

Ìàòåð³àë ïåðåâ³ðåíî ç âèêîðèñòàííÿì ñòåðåîì³êðîñêîïà òà ì³êðîñêîïà
ç âèñîêîþ ðîçä³ëüíîþ çäàòí³ñòþ. Òîíêîøàðîâó õðîìàòîãðàô³þ (ÒØÕ) ïðî-
âåäåíî çà ñòàíäàðòíîþ ìåòîäèêîþ (íàïð.: Orange et al., 2001).

Åêñòðàêö³ÿ ÄÍÊ, ïîë³ìåðàçíà ëàíöþãîâà ðåàêö³ÿ (ÏËÐ, àìïë³ô³êàö³ÿ),
ñåêâåíóâàííÿ ÄÍÊ ³ âèð³âíþâàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé. Ëèøàéíèêîâ³ çðàçêè áóëè
ðåòåëüíî ïåðåâ³ðåí³ íà íàÿâí³ñòü áóäü-ÿêî¿ çîâí³øíüî ïîì³òíî¿ ³íôåêö³¿
³íøèìè îðãàí³çìàìè. Çàãàëüíó åêñòðàêö³þ ÄÍÊ ïðîâåäåíî ç àïîòåö³¿â çà
ìîäèô³êîâàíèì CTAB-ìåòîäîì, ÿê îïèñàíî ó ñòàòò³ (Cubero et al., 1999).
Åêñòðàêòè ÄÍÊ áóëè âèêîðèñòàí³ äëÿ ÏËÐ àìïë³ô³êàö³¿ ITS-ä³ëÿíêè ÿäåð-
íî¿ rDNA ³ SSU-ä³ëÿíêè ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ. Äëÿ ÏËÐ ÿäåðíî¿ ðèáîñî-
ìàëüíî¿ ITS-ä³ëÿíêè áóëè âèêîðèñòàí³ ïðàéìåðè ITS1F (Gardes, Bruns,
1993) ³ ITS4 (White et al., 1990), äëÿ ä³ëÿíêè ì³òîõîíäð³àëüíîãî ãåíà SSU –
ïðàéìåðè mtSSU1 ³ mtSSU3R (Zoller et al., 1999). ÏËÐ ïðîâåäåíà ç âèêîðè-
ñòàííÿì Applied Biosystems Gene Amp PCR System 2400. ÏËÐ-ïðîäóêòè áó-
ëè î÷èùåí³ ç QIAquick PCR Purification Kit (QIAGEN, Vienna) â³äïîâ³äíî
äî ïðîòîêîëó. ÏËÐ-ïðîäóêòè ñåêâåíîâàí³ çà äîïîìîãîþ BigDyeTerminator
Cycle Sequencing Ready Reaction Kit (Applera, Vienna) â³äïîâ³äíî äî íàäàíèõ
³íñòðóêö³é. Ïîñë³äîâíîñò³ îòðèìàíî íà ABI 310-àâòîìàòè÷íîìó ñåêâåíàòîð³
(Applera, Vienna). Ïîñë³äîâíîñò³ îáîõ ëàíöþã³â áóëè îá’ºäíàí³ òà ñêîðåãî-
âàí³ íà AutoAssembler Software (Applied Biosystems, Vienna) ³ ï³ñëÿ öüîãî
âèêîðèñòàí³ äëÿ âèð³âíþâàííÿ ó BioEdit (http://jwbrown.mbio.ncsu.edu/BioEdit/
bioedit.html) ðàçîì ³ç ïîñë³äîâíîñòÿìè, âèáðàíèìè äëÿ àíàë³çó ç ãåíîáàíêó
NCBI. Âèð³âíþâàííÿ ïðîâåäåíî àâòîìàòè÷íî ç âèêîðèñòàííÿì Clustal àë-
ãîðèòìó ³ç ñòàíäàðòíèìè íàëàøòóâàííÿìè ó BioEdit ³ äàë³ óäîñêîíàëåíî
âðó÷íó. Âèõ³äí³ äàí³ nrITS ³ mtSSU rDNA îá’ºäíàí³ ó BioEdit ³ ñêëàäåí³ ç
1237 íóêëåîòèä³â äëÿ 44 òàêñîí³â.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç. Ï³ä ÷àñ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, ùî ´ðóíòóºòü-
ñÿ íà îá’ºäíàíèõ âèõ³äíèõ äàíèõ nrITS ³ mtSSU rDNA, áóëî ïîáóäîâàíî
ïàðñèìîí³÷íå äåðåâî ó ïðîãðàìíîìó ïàêåò³ PAUP*4.08b (Swofford, 2002), ç
âèêîðèñòàííÿì heuristic search ³ç 1000 ïîâòîð³â âèïàäêîâèõ äîäàâàíü ïîñë³-
äîâíîñòåé. Ç ìàòðèö³ äàíèõ áóëè âèêëþ÷åí³ 73 ñóìí³âí³ (íåîäíîçíà÷í³) ïî-
çèö³¿, ³íòåðâàëè òðàêòîâàí³ ÿê â³äñóòí³ äàí³. Ô³ëîãðàìà ïîáóäîâàíà ³ç çàñòî-
ñóâàííÿì áàéºñ³âñüêîãî ï³äõîäó ÿê çàñîáó MrBayes 3.Ob4 (Huelsenbeck,
Ronquist, 2001). Çíà÷åííÿ ï³äòðèìêè çà äàíèìè àíàë³çó ðîçãëÿäàëè ÿê âàãî-
ì³, ÿêùî âîíè ïåðåâèùóâàëè 0,95. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî áóëî â³çóàë³çîâàíî
ç ïðîãðàìè Tree-View (Page, 1996). Ìè âèêîðèñòàëè Rhizocarpon geographi-
cum (L.) DC. ÿê çîâí³øíþ ãðóïó (Grube, Arup, 2001).

2.4.2. Ðåçóëüòàòè

Ìè îòðèìàëè 47 íîâèõ ïîñë³äîâíîñòåé (26 nrITS ä³ëÿíêè ³ 21 mtSSU
rDNA ä³ëÿíêè) ç 19 íàêèïíèõ âèä³â Physciaceae (ïåðåâàæíî ðîäó Rinodina).
Ïðîàíàë³çîâàí³  âèäè  ðîçïîä³ëåíî  ïîì³æ  äâîõ  ãðóï,  ùî  â³äïîâ³äàþòü  óæå
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Ðèñ. 2.9. Áàéºñ³âñüêà êîíñåíñóñíà nrITS ³ mtSSU rDNA ô³ëîãåí³ÿ îêðåìèõ ïðåäñòàâíèê³â
ðîäèíè Physiaceae ó ïîð³âíÿíí³ ç ôåíîòèï³÷íèìè é åêîëîã³÷íèìè îçíàêàìè (çà ìàòåð³à-
ëàìè ñòàòò³ (Nadyeina et al., 2010))

íàâåäåíèì ðàí³øå Buellia- òà Physcia-ãðóïàì (ðèñ. 2.9) (Grube, Arup, 2001;
Helms et al., 2003; Kaschik, 2006). Îòðèìàíî äîñèòü íèçüêå ãåíåòè÷íå âàð³þ-
âàííÿ ó Buellia-ãðóï³, òîìó áóëî çîñåðåäæåíî óâàãó íà ïðåäñòàâíèêàõ Phys-
cia-ãðóïè. Êîìá³íîâàíèé àíàë³ç ïîêàçàâ, ùî âñåðåäèí³ Physcia-ãðóïè ðîç-
ð³çíÿºòüñÿ ê³ëüêà á³ëüø-ìåíø äîáðå ï³äòðèìàíèõ îäèíèöü (êëàä) ç âèäàìè
ðîäó Rinodina. Ö³ ãðóïè âèä³â Rinodina òàêîæ âêëþ÷àþòü ïðåäñòàâíèê³â ³í-
øèõ ðîä³â – Physcia, Phaeophyscia, Physconia, Phaeorrhiza H. Mayrhofer et Poelt
òà Rinodinella H. Mayrhofer et Poelt. Êð³ì îñòàíí³õ äâîõ ðîä³â, ³íø³ õàðàêòå-
ðèçóþòüñÿ ñêëàäí³øîþ ìîðôîëîã³÷íîþ îðãàí³çîâàí³ñòþ, í³æ íàêèïí³ âèäè
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ðîäó Rinodina, íàïðèêëàä ëèñòóâàòîþ ñëàííþ ç âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ ôåíîòè-
ï³÷íèõ îçíàê, ùî òàñîíîì³÷íî ö³íí³ø³, í³æ ò³, ùî çíàéäåí³ ó íàêèïíèõ ãðóïàõ.

Ìîíîô³ëåòè÷íà êëàäà A ç âèñîêèì ð³âíåì ï³äòðèìêè âêëþ÷àº ò³ëüêè 3
âèäè – Rinodina exigua (Ach.) Gray, R. confragosa (Ach.) Körb. ³ R. capensis
Hampe. Âñ³ ö³ âèäè ì³ñòÿòü àòðàíîðèí ³ ìàþòü àñêîñïîðè Physcia-òèïó. Êëàäà
Â ³ç ñåðåäí³ì ð³âíåì ï³äòðèìêè âêëþ÷àº Physcia aipolia (Ehrh. ex Humb.)
Fürnr. ç Rinodina alba Metzler ex Arnold ³ R. atrocinerea (Hook.) Körb. Îñòàíí³
äâà åï³ë³òí³ âèäè º áëèçüêèìè ³ ìàþòü àñêîñïîðè Pachysporaria-òèïó. ²íø³
âèäè Rinodina êëàäè Â çðîñòàþòü íà êîð³ äåðåâ, êð³ì R. interpolata (Stirt.)
Sheard, ùî òðàïëÿºòüñÿ íà ñèë³êàòíèõ ñêåëÿõ, ³ R. olivaceobrunnea C.W. Dodge
et G.E. Baker, ùî çðîñòàº íà ïîâåðõí³ ìîõ³â. Á³ëüø³ñòü âèä³â ó ìåæàõ êëàäè
Â ìàþòü Physcia-òèï àñêîñïîð, çà âèíÿòêîì R. orculata Poelt, M. Steiner ³ R.
archaea (Ach.) Arnold, ùî ìàþòü Physconia-òèï àñêîñïîð. Îêðåìà ñóáêëàäà ó
ìåæàõ êëàäè Â ç âèñîêèì ð³âíåì ï³äòðèìêè âêëþ÷àº R. orculata, R. interpola-
ta, R. archaea ³ R. olivaceobrunnea. Ö³ âèäè ñóòòºâî ð³çíÿòüñÿ çà åêîëîã³ºþ.

Ìîíîô³ëåòè÷íà êëàäà Ñ ç âèñîêèì ð³âíåì ï³äòðèìêè âêëþ÷àº Phaeo-
physcia ciliata (Hoffm.) Moberg ³ Rinodinella controversa (A. Massal.) H. Mayr-
hofer et Poelt. Ó ìåæàõ ö³º¿ êëàäè ìîæíà ðîçð³çíèòè òðè ñóáêëàäè, ïåðøà ç
ÿêèõ ñêëàäàºòüñÿ ç êàëüöåô³ëüíèõ åï³ë³òíèõ âèä³â – Rinodinella controversa,
Rinodina tunicata H. Mayrhofer et Poelt, R. immersa (Körb.) Arnold, R. bischoffii
(Hepp) A. Massal., R. zwackhiana (Kremp.) Körb., ³ íåñïîä³âàíî äî ö³º¿ ãðóïè
âõîäèòü òàêîæ çðîñòàþ÷à íà ìîõàõ R. roscida (Sommerf.) Arnold. Äðóãà ñóá-
êëàäà âêëþ÷àº âèäè ç Teichophila-òèïîì àñêîñïîð (R. teichophila (Nyl.) Arnold
³ R. albana (A. Massal.) A. Massal.). Òðåòÿ ñóáêëàäà âêëþ÷àº âèäè, ùî òðàï-
ëÿþòüñÿ íà êàëüö³ºâì³ñíèõ ñêåëÿõ ç Bicincta-òèïîì àñêîñïîð – R. luridata
(Körb.) H. Mayrhofer ³ R. lecanorina (A. Massal.) A. Massal.

Ìè âèä³ëÿºìî êëàäó D ç ïðàãìàòè÷íèõ ïðè÷èí, õî÷à âîíà íå º ìîíîô³-
ëåòè÷íîþ. Êëàäà âêëþ÷àº âèäè ðîäó Rinodina ç íåâèçíà÷åíèìè (äèñêóñ³é-
íèìè) âçàºìîçâ’ÿçêàìè, à òàêîæ Physconia distorta (With.) J. R. Laundon ³
Phaeorrhiza sareptana (Tomin) H. Mayrhofer et Poelt. Äîáðå ï³äòðèìàíà ìîíî-
ô³ëåòè÷íà ñóáêëàäà ñêëàäàºòüñÿ ç R. luridescens (Anzi) Arnold ðàçîì ç ìîð-
ôîëîã³÷íî ïîä³áíèìè âèäàìè Rinodina lindingeri (Erichsen) Giralt et van den
Boom ³ R. parvula H. Mayrhofer et Poelt. Óñ³ âèäè ö³º¿ êëàäè ìàþòü ð³çí³ òè-
ïè åêñöèïóëà ³ àñêîñïîð, à òàêîæ òðàïëÿþòüñÿ íà ð³çíèõ ñóáñòðàòàõ. Îäíàê
âçàºìîçâ’ÿçêè âèä³â ö³º¿ êëàäè ç ³íøèìè ë³í³ÿìè ó ðîä³ Rinodina, âêëþ÷àþ-
÷è êëàäó C, çàëèøàþòüñÿ íåäîñòàòíüî ÿñíèìè. Êëàäà E ñêëàäàºòüñÿ ç 2 âè-
ä³â – Rinodina oleae Bagl. ç Dirinaria-òèïîì àñêîñïîð ³ R. pyrina (Ach.) Arnold
ç Physconia-òèïîì àñêîñïîð. Ìîíîô³ëåòè÷íà êëàäà F âêëþ÷àº âèäè ç Milvi-
na-òèïîì àñêîñïîð – Rinodina obnascens (Nyl.) H. Olivier, R. milvina (Wah-
lenb.) Th. Fr., òèïîâèé âèä ðîäó R. sophodes (Ach.) A. Massal., à òàêîæ ïàðó
áëèçüêèõ âèä³â ç Physcia-òèïîì àñêîñïîð, çðîñòàþ÷èõ íà êîð³ – R. glauca
Ropin ³ R. septentrionalis Malme (ðèñ. 2.9).

Ïðîàíàë³çîâàí³ âèäè Buellia-ãðóïè íàëåæàòü äî ðîä³â Amandinea M. Choi-
sy, Buellia, Diplotomma Flot. ³ Endohyalina Marbach. Ôåíîòèï³÷íî íåçâè÷àéíà
Endohyalina insularis, ÿêó ðàí³øå çàðàõîâóâàëè äî ðîäó Rinodina, º â³äì³ííîþ
â³ä öüîãî ðîäó, ³, â³äïîâ³äíî äî íàøèõ äàíèõ, îäíîçíà÷íî âõîäèòü äî Buel-
lia-ãðóïè (ðèñ. 2.9).
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Íèæ÷å íàâåäåíî òàêñîíîì³÷í³ óçàãàëüíåííÿ äëÿ çãàäàíèõ âèä³â.
Endohyalina insularis (Arnold) Giralt, van den Boom et Elix Mycological

Progress 9: 44 (2010). – Buellia saxatilis f. insularis Arnold, Verh. zool.-bot. Ges.
Wein 46: 119 (1896). – Rinodina insularis (Arnold) Hafellner, Beih. Nova Hed-
wigia 62: 87 (1979).

Òèï: Í³ìå÷÷èíà: South Tirol, Plan (Südtirol, Gröden, Augitporphyr oder
plan gegen das Sellajoch), Aug. 1895, Arnold (M – ãîëîòèï).

Çã³äíî ç ô³ëîãåíåòè÷íèì àíàë³çîì, ÿêèé ´ðóíòóºòüñÿ íà äàíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé nrITS- ³ mtSSU-ä³ëÿíîê, Endohyalina insularis íå âõîäèòü äî ìîíîô³-
ëåòè÷íî¿ ã³ëêè ç ³íøèìè âèäàìè ðîäó Rinodina, àëå ïðèºäíóºòüñÿ äî ãðóïè
Buellia s. l. (ðèñ. 2.9) (Kaschik, 2006, ÿê ‘Rinodina’ insularis). Ìîðôîëîã³÷íî
Endohyalina insularis ìàº ëåöèäå¿íîâ³ àïîòåö³¿, Dirinaria-òèï àñêîñïîð ³ Baci-
dia-òèï àñê³â, ïîä³áíî äî ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â Buellia s. l. Öå ë³õåíîô³ëüíèé
ëèøàéíèê, ùî çðîñòàº íà ëèøàéíèêàõ ç ãðóïè Lecanora rupicola (L.) Zahlbr.
(Rambold et al., 1994). Ïåðâèííî âèä áóëî îïèñàíî ÿê Buellia saxatilis f. insu-
laris (Arnold, 1896). Êîìá³íàö³ÿ, ùî ï³äêðåñëþº íàëåæí³ñòü òàêñîíà äî ðîäó
Rinodina, áóëà îñíîâàíà ïåðåâàæíî íà ïîòîâùåíí³ êë³òèííî¿ ñò³íêè àñêî-
ñïîð ó öüîãî âèäó (Hafellner, 1979), äî òîãî æ áóëî ïðèïóùåíî, ùî ë³õå-
íîô³ëüí³ âèäè ðîäó Rinodina ìîæóòü âòðà÷àòè âîäîðîñò³ ó åêñöèïóë³. Íà
îñíîâ³ òèïó àñêà ³ ñòðóêòóðè åêñöèïóëà, õàðàêòåðèñòèê àñêîñïîð ³ ìîëåêó-
ëÿðíèõ äàíèõ ìè ïðèéìàºìî öåé âèä ÿê Endohyalina insularis. Ð³ä Endohyali-
na îïèñàíî Á. Ìàðáàõîì (Marbach, 2000).

Âèä øèðîêî ïîøèðåíèé. Ó ªâðîï³ çíàéäåíèé íà Áðèòàíñüêèõ îñòðî-
âàõ, ó Ôðàíö³¿, Ãðåö³¿, ²òàë³¿, Àâñòð³¿, Ðóìóí³¿ (íàïðèêëàä: Hafellner, 1979;
Mayrhofer, Poelt 1979; Mayrhofer, 1984a; Triebel et al., 1991; Calatayud et al.,
1995; Giralt, 2001; Hitch, 2006), Ìàêàðîíåç³¿ (íàïðèêëàä: Hafellner, 1995) ³
Òóðå÷÷èí³ (Halici et al., 2005). Ó Ï³âí³÷í³é Àìåðèö³ âèä â³äîìèé ç Àð³çîíè
òà Áðèòàíñüêî¿ Êîëóìá³¿ (Triebel et al., 1991; Sheard, 2004). Âèä çíàéäåíî ó
Ï³âäåíí³é ï³âêóë³ – ó Àâñòðàë³¿, Íîâ³é Çåëàíä³¿ ³ ×³ë³ (Triebel et al., 1991;
Mayrhofer, Lambauer, 2004; Kaschik, 2006; Hafellner, Mayrhofer, 2007).

Ïðîàíàë³çîâàíî çðàçêè: Ãðåö³ÿ (î-â Êðèò), 1942, Rechinger (M), çðîñòàº
íà ñëàí³ ëèøàéíèêà Tephromela atra).

Rinodina lindingeri (Erichsen) Giralt et van den Boom, Bryologist 113: 101
(2010). – Buellia lindingeri Erichsen, Hedwigia 66: 281 (1926).

Òèï: ²ñïàí³ÿ: Macaronesia, Canary Islands, Tenerife, Mesa Gallardina near
Laguna, on Agavà americana, 750 m, 1917, L. Lindinger (HB – ãîëîòèï).

Ó íàøîìó ô³ëîãåíåòè÷íîìó âèâ÷åíí³ R. lindingeri íàëåæèòü äî Physcia-
ãðóïè ³ ò³ñíî ïîâ’ÿçàíèé ç R. luridescens ³ R. parvula (ðèñ. 2.10). Öå ï³äòâåð-
äæóº ïîïåðåäí³ äàí³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, îñíîâàíîãî íà ITS-ä³ëÿíö³,
äå Rinodina lindingeri íå áóëî ï³äòðèìàíî ó ãðóï³ Buellia s. l. (Grube, Arup,
2001; Molina et al., 2002; Wedin et al., 2002; Helms et al., 2003; Kaschik, 2006,
óñ³ çíàõ³äêè ÿê Buellia lindingeri).

Âèä ìàº ëåöèäå¿íîâ³ äî ïñåâäîëåêàíîðèíîâèõ àïîòåö³¿, Physcia-òèï àñ-
êîñïîð ³ Lecanora-òèï àñê³â (Giralt, Matzer, 1994; Rambold et al., 1994; Giralt
et al., 2010a) (ðèñ. 2.10). Âèä áóëî îïèñàíî ÿê Buellia lindingeri (Erichsen,
1926) ç ìàòåð³àëîì ³ç Ìàêàðîíåç³¿, ï³çí³ø³ çíàõ³äêè âèäó òàêîæ ç öüîãî ðå-
ã³îíó (Giralt, Matzer, 1994; Giralt et al., 2010a).



2.4. Ìàòåð³àëè äî òàêñîíîì³¿ ðîäó Rinodina (Physciaceae, Lichenized Ascomycotina) …

75

Ðèñ. 2.10. Âèäè ðîäó Rinodina ç «ã³áðèäíèìè» îçíàêàìè:
à – òðîõè àðåàëüîâàíà ñëàíü ³ç ñèäÿ÷èìè ëåöèäå¿íîâèìè àïîòåö³ÿìè ç âëàñíèì êðàºì, ùî âèñòóïàº,
ó Rinodina lindingeri (ë³í³éêà 1 ìì); çà äàíèìè Ì. Ã³ðàëò ³ ñï³âàâòîð³â (Giralt et al., 2010); á – ðîçòèí
÷åðåç àïîòåö³é Rinodina lindingeri, äå âèäíî êîðè÷íåâó íèæíþ ÷àñòèíó ã³ïîòåö³ÿ ç ðÿñíèìè êðàïëÿìè
îë³¿ ³ ã³ìåí³é ç îë³éíèìè ïàðàô³çàìè, à òàêîæ ñïîðó Physcia-òèïó (ë³í³éêà – 50 ìì); íàâåäåíî çà
äàíèìè Ì. Ã³ðàëò ç³ ñï³âàâòîðàìè (Giralt et al., 2010); â – àðåàëüîâàíà ñëàíü ³ç ñèäÿ÷èìè ëåêàíîðè-
íîâèìè àïîòåö³ÿìè ó Rinodina parvula (ôîòî Ê.Ì. Øåéäåããåðà)

Ïðîàíàë³çîâàíî çðàçêè: ²ñïàí³ÿ, Êàíàðñüê³ î-âè: Fuerteventura: Morro
de la Cruz, c. 600 m, 2006, Zimmermann (hb. Zimmermann).

Rinodina parvula H. Mayrhofer et Poelt Bibl. Lich. 12: 138 (1979).
Òèï: Ìàêåäîí³ÿ: Sar planina, Rudoka, Popova sapka W Tetovo, nge W der

Bergstation der Bergbahn, ± 2000 m alt., 8 July 1977, Poelt (GZU – ãîëîòèï).
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Ó íàøîìó ô³ëîãåíåòè÷íîìó àíàë³ç³ Rinodina parvula ðîçòàøîâàíî âñåðå-
äèí³ Physcia-ãðóïè, áëèçüêî äî R. luridescens (äèâ. ðèñ. 2.9), ùî ï³äòâåðäæóº
äàí³ ïîïåðåäí³õ äåðåâ, ïîáóäîâàíèõ íà îñíîâ³ ITS (Grube, Àrup, 2001; Helms
et al., 2003; Kaschik, 2006). Íåçâàæàþ÷è íà çàãàëüíó ïîä³áí³ñòü ñëàíåâèõ
îçíàê, õàðàêòåðèñòèê àïîòåö³ÿ òà ñóáñòðàòó R. parvula ³ R. lecanorina (ðèñ.
2.10, êëàäà C), ö³ äâà âèäè ÷³òêî ðîçð³çíÿþòüñÿ òèïàìè àñêîñïîð, Buellia- ³
Bicincta-òèïàìè, â³äïîâ³äíî. ¯õ ïîâåðõíåâà ìîðôîëîã³÷íà ïîä³áí³ñòü ìîæå
áóòè ïðè÷èíîþ ÷èñëåííèõ õèáíèõ âèçíà÷åíü R. parvula ÿê R. lecanorina.
Çðàçîê R. lecanorina ç ãåðáàð³þ GZU (Mayrhofer 13120, GenBank AF540545,
Helms et al., 2003) ìè âèçíà÷èëè ÿê R. parvula. Äîïóñêàºìî òàêîæ, ùî çðà-
çîê R. lecanorina,  âèêîðèñòàíèé  Ì. Ãðóáå òà Ó. Àðóïîì (Grube, Arup, 2001;
M283, GenBank AF250810), íàëåæèòü äî R. parvula, â³äïîâ³äíî äî ïîçèö³¿
öüîãî çðàçêà íà îïóáë³êîâàíîìó â ¿õ ñòàòò³ ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³, äå â³í
áëèçüêèé äî R. lindingeri (ÿê Buellia lindingeri). Rinodina parvula õàðàêòåðèçó-
ºòüñÿ êðèïòîëåêàíîðèíîâèìè äî ëåêàíîðèíîâèõ àïîòåö³ÿìè, Beltraminea-
òèïîì àñêîñïîð ³ Lecanora-òèïîì àñê³â (Rambold et al., 1994). Âèä áóëî
îïèñàíî ÿê Rinodina parvula (Mayrhofer, Poelt, 1979), â³äïîâ³äíî äî òèïó
àïîòåö³ÿ (ðèñ. 2.10, â). Àâòîðè ï³äêðåñëèëè, ùî â³äïîâ³äíî äî òèïó àñêî-
ñïîð öåé âèä ìîæå áóòè ò³ñí³øå ïîâ’ÿçàíèé ç âèäàìè ðîäó Buellia. Çàçíà÷å-
íî, ùî öåé âèä çàñëóãîâóº íà îêðåìå ïîð³âíÿëüíå âèâ÷åííÿ ç ³íøèìè âè-
äàìè ðîäó Buellia (Mayrhofer, 1984a). Ê. Øåéäåããåð (Scheidegger, 1993) ïå-
ðåâ³â öåé òàêñîí äî Buellia ³ äîïóñòèâ ã³ïîòåòè÷í³ âçàºìîçâ’ÿçêè âèäó ç
Buellia aethalea (Ach.) Th. Fr. Îäíàê âçàºìîçâ’ÿçîê ç Buellia ãðóïîþ íå ï³ä-
òðèìàíèé íàøèìè ô³ëîãåíåòè÷íèìè äàíèìè, ³, îòæå, ìè çàëèøàºìî öåé
òàêñîí ÿê Rinodina parvula. Âèä áóëî îïèñàíî ç Ìàêåäîí³¿, àëå â³í òàêîæ
â³äîìèé ç Àâñòð³¿, Øâåéöàð³¿ (Mayrhofer, Poelt, 1979; Mayrhofer, 1984a; Hof-
mann et al., 1993; Hafellner et al., 2005) òà ²ñïàí³¿ (Navarro-Rosinés, Hladun,
1990; Giralt, 2001).

Ïðîàíàë³çîâàíî çðàçêè: Àâñòð³ÿ: Styria: Grazer Bergland, Jungfernsprung
bei der Ruine Gösting, 1996, Mayrhofer 13120 (GZU). – ²òàë³ÿ: Südtirol: Grö-
den, Unterkofel über St. Ulrich, 1899, Arnold (M). – Øâåéöàð³ÿ: Tessin: Adula
Alpen, Val Piora, NE-exponierte Abhänge des Föisc über dem Ritomsee, 1984,
Mayrhofer 4418 (GZU). – Ñëîâà÷÷èíà: Tatra Magna: pars Belanské Tatry, in
monte Bujacic, 1955, Vězda [hb. Vězda, àñîö³éîâàíèé ç Rinodina bischoffii ³
R. castanomela (Nyl.) Arnold].

Çàçíà÷èìî, ùî êîëè ñòàòòÿ (Nadyeina et al., 2010) áóëà âæå ïðèéíÿòà äî
ðîçãëÿäó ó æóðíàë³ «The Lichenologist», ñòàëî â³äîìî, ùî ³íø³ äîñë³äíèêè
ä³éøëè òèõ ñàìèõ òàêñîíîì³÷íèõ âèñíîâê³â ³ çðîáèëè â³äïîâ³äí³ êîìá³íàö³¿
(Giralt et al., 2010a,b). Çãàäàí³ äîñë³äíèêè îïåðóâàëè ëèøå àíàòîìî-ìîðôî-
ëîã³÷íèìè äàíèìè íà äóæå áàãàòî ïðåäñòàâëåíîìó ìàòåð³àë³, àëå íå çàñòî-
ñîâóâàëè ìåòîä³â ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿. Âèñíîâêè âîíè çðîáèëè çàâäÿêè
âåëèêîìó îáñÿãó ïðîàíàë³çîâàíîãî ìàòåð³àëó, òîä³ ÿê ìè çðîáèëè ò³ ñàì³
óçàãàëüíåííÿ, ëèøå ïðîàíàë³çóâàâøè ê³ëüêà çðàçê³â.

Ó íàøîìó âèâ÷åíí³ ìè ïåðåâ³ðèëè ô³ëîãåíåòè÷íå ïîëîæåííÿ ôåíîòè-
ï³÷íî îñîáëèâèõ âèä³â Buellia lindingeri, B. parvula ³ Rinodina insularis, ÷èº
ñèñòåìàòè÷íå ïîëîæåííÿ áóëî äèñêóñ³éíèì (Scheidegger, 1993; Helms et al.,
2003; Kaschik, 2006; Giralt et al., 2010a,b). Çà äàíèìè àíàë³çó, Buellia lindingeri
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³ B. parvula íàëåæàòü äî ðîäó Rinodina, õî÷à ïåðøèé âèä ìàº ëåöèäå¿íîâèé
åêñöèïóë, à äðóãèé õàðàêòåðèçóºòüñÿ Buellia-òèïîì àñêîñïîð. Îáèäâà âèäè
ô³ëîãåíåòè÷íî áëèçüê³ äî Rinodina luridescens (äèâ. ðèñ. 2.9, êëàäà D), ÿêèé
â³äð³çíÿºòüñÿ òèïîì åêñöèïóëà ³ òèïîì ñïîð. Öÿ ã³ëêà (êëàäà) ñòàíîâèòü
îñîáëèâèé ³íòåðåñ, îñê³ëüêè ïîêàçóº âðàæàþ÷ó ôåíîòèï³÷íó âàð³àáåëüí³ñòü
ñåðåä íàêèïíèõ âèä³â. Î÷åâèäíî, ìîðôîëîã³÷íà åâîëþö³ÿ òàêñîíîì³÷íî âàæ-
ëèâèõ ðèñ º äèíàì³÷í³øîþ ñåðåä êëàä Physcia-ãðóïè, ÿêà ìîæå óñêëàäíèòè
óçãîäæåíå âèêîðèñòàííÿ õàðàêòåðèñòèê, ÿê³ òðàäèö³éíî âæèâàþòü äëÿ êëà-
ñèô³êàö³¿.

Àíàëîã³÷íî Ì. Ã³ðàëò ç êîëåãàìè ïåðåâåëè Rinodina insularis äî ðîäó
Endohyalina (Giralt et al., 2010b). Öåé âèä ðîçì³ùóºòüñÿ ñåðåä âèä³â Buellia-
ãðóïè, íåçâàæàþ÷è íà ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè àñêîñïîðè, ÿêà çàâæäè
ïîïåðåäíüî áóëà õàðàêòåðèñòèêîþ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Rinodina.

Ïðîâåäåíèé íàìè êîìïëåêñíèé àíàë³ç çà ãåíàìè nrITS ³ mtSSU rDNA
ï³äòâåðäèâ ìîíîô³ë³þ Buellia- ³ Physcia-ãðóï, à òàêîæ ãåòåðîãåíí³ñòü ó ðîä³
Rinodina (Grube, Arup, 2001; Fig. 1; Helms et al., 2003; Kaschik, 2006). Ìè
íàìàãàëèñÿ îö³íèòè êîðåëÿö³þ äåÿêèõ àíàòîì³÷íèõ, ìîðôîëîã³÷íèõ, õ³ì³÷-
íèõ ³ åêîëîã³÷íèõ õàðàêòåðèñòèê ç äîáðå ï³äòðèìàíèìè ìîíîô³ëåòè÷íèìè
ãðóïàìè âñåðåäèí³ ðîäó Rinodina. Íàø àíàë³ç ïîêàçàâ, ùî âñå ùå íåìàº
îñîáëèâèõ ä³àãíîñòè÷íèõ êðèòåð³¿â, ùî ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ äëÿ ÷³ò-
êîãî ðîçð³çíåííÿ ãðóï ó ìåæàõ ðîä³â Rinodina ÷è Buellia. Òèï àñêà óçãîäæó-
ºòüñÿ ç ðîçä³ëåííÿì íà Buellia- ³ Physcia-ãðóïè, àëå òèï åêñöèïóëà º âèñî-
êîâàð³àáåëüíîþ îçíàêîþ ó Physcia-ãðóï³, äå äåÿê³ âèäè Rinodina ìàþòü àáî
ëåöèäå¿íîâèé, àáî ïñåâäîëåêàíîðèíîâèé ÷è ëåêàíîðèíîâèé àïîòåö³¿ (ðèñ. 2.9).
Íàÿâí³ñòü ï³ãìåíòîâàíîñò³ ã³ïîòåö³ÿ º ïîñò³éíîþ ðèñîþ â Buellia-ãðóï³, à
òàêîæ ëèøå ó ô³ëîãåíåòè÷íî áëèçüêèõ âèä³â Rinodina lindingeri ³ R. lurides-
cens ç Physcia-ãðóïè. Íàÿâí³ñòü àòðàíîðèíó êîðåãóº ç ºäèíîþ êëàäîþ A, ùî
îá’ºäíóº 3 âèäè Rinodina ç Physcia-òèïîì àñêîñïîð – R. exigua, R. confragosa
³ R. capensis. Àòðàíîðèí áóëî òàêîæ âèÿâëåíî ó äâîõ ³íøèõ êëàäàõ (ðèñ. 2.9).
Ïîòîâùåííÿ ñò³íêè àñêîñïîð çíà÷íî âàð³þº ñåðåä äîñë³äæåíèõ âèä³â. Phys-
cia-ãðóïà ìîæå òàêîæ âêëþ÷àòè âèäè áåç ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè
ñïîð – Rinodinella controversa, Rinodina parvula ³ Phaeorrhiza sareptana, òîä³
ÿê äî Buellia-ãðóïè ìîæóòü âõîäèòè âèäè ç ïîòîâùåííÿì êë³òèííî¿ ñò³íêè
ñïîð – Endohyalina insularis (à òàêîæ âèäè, ùî òðàäèö³éíî â³äíîñèëè äî âè-
ä³â ðîäó Hafellia spp.).

Òàêèì ÷èíîì, ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè àñêîñïîðè ñàìå ïî ñîá³ íå
ïðèäàòíå äëÿ ðîçð³çíåííÿ âèä³â ñåðåä Buellia ³ Physcia ãðóï. Òèï àñêîñïîð
íå êîðåãóº ç æîäíîþ ³ç ñóáêëàä íà ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³, àëå öÿ îçíàêà
áóëà á³ëüø-ìåíø ïîñò³éíîþ ó ìåíøèõ ô³ëîãåíåòè÷íèõ ãðóïàõ. Ðîçð³çíåííÿ
ð³çíèõ òèï³â àñêîñïîð º êîðèñíèìè ò³ëüêè ï³ä ÷àñ âèçíà÷åííÿ âèä³â. Ñóá-
ñòðàòíà ïðèóðî÷åí³ñòü äîñë³äæóâàíèõ âèä³â òàêîæ º âàð³àáåëüíîþ ñåðåä
êîæíî¿ ãðóïè (ðèñ. 2.9). Îäíàê ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ð³çíîìàí³òí³ êëàäè ïîêà-
çóþòü ÿê ì³í³ìóì äåÿêó ñóáñòðàòíó ïðèóðî÷åí³ñòü: êëàäà A âêëþ÷àº ïåðå-
âàæíî âèäè íà êîð³ äåðåâ, êëàäè B ³ F îá’ºäíóþòü ïåðåäóñ³ì âèäè íà êîð³
äåðåâ ³ ñèë³êàòíèõ â³äñëîíåííÿõ, êëàäà C – âèäè íà êàðáîíàòíèõ â³äñëî-
íåííÿõ. Çã³äíî ç ïîïåðåäí³ìè ðåçóëüòàòàìè íàøîãî åêîëîã³÷íîãî àíàë³çó,
³íø³ åêîëîã³÷í³ óïîäîáàííÿ ìîæóòü áóòè òàêîæ êîðèñíèìè äëÿ ðîçð³çíåííÿ
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÷³òêèõ êëàä ñåðåä Rinodina ³ Buellia. Ä³éñíî, äåÿê³ ì³êîá³îíòè ïîêàçóþòü
ïðèóðî÷åí³ñòü äî îñîáëèâèõ øòàì³â (ðàñ, ë³í³é) òðåáóêñ³î¿äíèõ ôîòîá³îíò³â,
ÿê³, éìîâ³ðíî, ë³ïøå àäàïòîâàí³ äî ì³ñöåçðîñòàíü, äå òðàïëÿþòüñÿ ïåâí³
âèäè ëèøàéíèê³â. Êëàñè÷í³ ìîðôîëîã³÷í³ é àíàòîì³÷í³ îçíàêè ìàþòü áóòè
ïåðåîö³íåí³ ³ äîïîâíåí³ ³íøèìè ïàðàìåòðàìè, ÿê³ âðåøò³ ìîæóòü ï³äòâåð-
äèòè ¿õ âèêîðèñòàííÿ ³ äëÿ ðîçð³çíåííÿ ðîä³â ó ðîäèí³ Physciaceae.

*  *  *

Ìåòîäè ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ äàþòü çìîãó â³çóàë³çóâàòè äåÿê³ ïåð-
âèííî ïðèõîâàí³ çàêîíîì³ðíîñò³, ³ ó ïåðåâàæí³é á³ëüøîñò³ öå äîïîìàãàº
îñòàòî÷íî äîâåñòè ïðèïóùåííÿ, çðîáëåí³ íà îñíîâ³ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê
(ÿê äëÿ Endohyliana ÷è Tetramelas), ³íîä³ íåñïîä³âàí³ ç ìîðôîëîã³÷íî¿ ïîçè-
ö³¿ – ÿê ó âèïàäêó ç³ ç’ÿñóâàííÿì ñèñòåìàòè÷íîãî ïîëîæåííÿ åíäåì³÷íîãî
ðîäó Coscinocladium, âèÿâëåííÿì ðåàëüíèõ âèä³â ñåðåä ïåðâèííî äîïóùåíèõ
«êðèïòè÷íèõ» ó ãðóï³ âèä³â Physcia aipolia/caesia, âèÿâëåííÿì çâ’ÿçê³â ì³æ
òðàäèö³éíèìè ðîäèíàìè Physciaceaå ³ Caliciaceae òà íàëåæí³ñòþ ñàìî¿ ðî-
äèíè Physciaceaå s. l. äî ïîðÿäêó Teloschistales.
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MOLECULAR PHYLOGENY
AND TAXONOMY IN THE FAMILY

PHYSCIACEAE

The review shows influence of modern molecular methods application to
traditional lichenology. Some examples, illustrating exclusively importance of
molecular background in solving questionable issues of taxonomy, are given. The
phenomenon of «cryptic species» in lichenology and particular in Physciaceae is
briefly discussed. Namely, we discuss 1) traditional systematic in family Physcia-
ceae and interaction between groups on the recently published molecular-
phylogenetic trees; 2) molecular markers and reasonabilities of their applying for
lichen systematic questions in different taxa level; 3) solved questions examples –
clarifying taxonomic position of sterile genera Coscinocladium, interactions be-
tween species in «species pair» Physcia aipolia and P. caesia, supported genera as
Tetramelas and Endohyliana; and, finally, taxonomic position and boundaries of
the family Physciaceae itself, included newly recognized relations with Calicia-
ceae; 4) special attention are concentrated to one example of extraneous (or «hy-
brid») species of Physciaceae s.l. – following recent publication «Material to the
taxonomy of the Rinodina with using combined data ITS and mtSSU rDNA»
(Nadyeina et al., 2010).

Phylogenetic analysis confirmed the Buellia and Physcia groups. The analysis
revealed a considerable variability of characters traditionally used for classifica-
tion, especially in the delimitation of the genera Buellia and Rinodina. While as-
cus types agree well with the distinction of the Buellia and Physcia groups, none
of the other traditional characters, including excipulum type and ascospore thick-
ening, were consistent within subclades of the Physcia group. We suggest that
both excipulum type and ascospore characters are rather dynamic in the evolu-
tion of Rinodina species and only appear consistent in morphologically more
complex foliose and fruticose groups, which are characterized by thallus charac-
ters not present in the crustose groups. Two recent taxonomic changes are sup-
ported by molecular characters: Endohyalina insularis (syn. 'Rinodina' insularis)
and Rinodina lindingeri (syn. 'Buellia' lindingeri). In addition Rinodina parvula
(syn. 'Buellia' parvula) is reinstated.
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Ô²ËÎÃÅÍÅÒÈ×ÍÈÉ
ÀÍÀË²Ç Ì²ÊÐÎÑÊÎÏ²×ÍÈÕ ÃÐÈÁ²Â

ÐÎÄ²Â CLADOSPORIUM ÒÀ EXOPHIALA
ÇÀ ßÄÅÐÍÎÞ ÄÍÊ

3.1. ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ² ÒÀÊÑÎÍÎÌ²¯ ÒÀ ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎ¯
Ô²ËÎÃÅÍ²¯ Ì²ÖÅË²ÀËÜÍÈÕ ÃÐÈÁ²Â ÊÎÌÏËÅÊÑ²Â

CLADOSPORIUM SPHÀEROSPERMUM, C. CLADOSPORIOIDES
² ×ÎÐÍÈÕ ÄÐ²ÆÄÆÅÏÎÄ²ÁÍÈÕ ÃÐÈÁ²Â ÐÎÄÓ EXOPHIALA

Íèí³ àêòóàëüí³ñòü ïðàâèëüíî¿ âèäîâî¿ ³äåíòèô³êàö³¿ ì³êðîñêîï³÷íèõ
ãðèá³â íå âèêëèêàº æîäíîãî ñóìí³âó, îñîáëèâî ç óðàõóâàííÿì ðåòðîñïåêòè-
âè íàóêîâèõ ïîãëÿä³â ùîäî ì³ñöÿ ì³òîñïîðîâèõ ì³êðîì³öåò³â ó òàêñîíîì³÷-
íèõ ñèñòåìàõ. Â³äîìî, ùî âèêîðèñòàííÿ êëàñè÷íèõ ìîðôîëîã³÷íèõ ³ ô³ç³î-
ëîã³÷íèõ îçíàê ó öèõ ãðèá³â äóæå ÷àñòî º íåäîñòàòí³ì äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿
êîíêðåòíèõ âèä³â. Öå çóìîâëåíî, ç îäíîãî áîêó, íåâåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ (ïî-
ð³âíÿíî ç åóêàð³îòàìè) ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê, ÿê³ âèêîðèñòîâóþòü ç ìåòîþ
êëàñèô³êàö³¿, ç ³íøîãî – ìîðôîëîã³÷íèìè ïàðàëåë³çìàìè, ÿê³ ñïîñòåð³ãà-
þòüñÿ â ð³çíèõ, ÷àñòî ô³ëîãåíåòè÷íî íåñïîð³äíåíèõ ãðóïàõ. Òîìó äëÿ òàê-
ñîíîì³¿ ãðèá³â âèíÿòêîâå çíà÷åííÿ ìàþòü äîñë³äæåííÿ, ÿê³ ´ðóíòóþòüñÿ íà
ïîð³âíÿíí³ ÄÍÊ (ãåíîìíà àáî ãàììà-òàêñîíîì³ÿ). Çàâäÿêè â³äïîâ³äíèì ìî-
ëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèì ìåòîäàì ñòàëî ìîæëèâèì, çîêðåìà, ïðîâîäèòè ïðàê-
òè÷íó ÿê³ñíó ³äåíòèô³êàö³þ êîíêðåòíèõ âèä³â, ÿê³ ö³êàâëÿòü äîñë³äíèê³â
(Íîâîå …, 2003). Îñòàííº º âêðàé âàæëèâèì, êîëè ìîâà éäå ïðî âèäè ì³ê-
ðîñêîï³÷íèõ ãðèá³â, âàæëèâèõ ó âèêîðèñòàíí³ (á³îòåõíîëîã³÷í³ ïðîöåñè òî-
ùî), ó ôóíäàìåíòàëüíèõ òà åêñïåðèìåíòàëüíèõ äîñë³äæåííÿõ, à òàêîæ ì³ê-
ðîñêîï³÷íèõ ãðèá³â, ÿê³ º çáóäíèêàìè ð³çíîìàí³òíèõ ïàòîëîã³÷íèõ ñòàí³â
ëþäèíè.

Ñåðåä òåìíîï³ãìåíòîâàíèõ ì³êðîì³öåò³â íà îñîáëèâó óâàãó äîñë³äíèê³â
çàñëóãîâóþòü âèäè ðîäó Cladosporium, á³ëüø³ñòü ç ÿêèõ º çâè÷àéíèìè ñàïðî-
òðîôíèìè, øèðîêî ïîøèðåíèìè ãðèáàìè, òðàïëÿþòüñÿ òàêîæ ô³òîïàòî-
ãåíí³, åíäîô³òí³, ôóíã³ô³ëüí³ ãðèáè, ïàòîãåíè ëþäèíè ³ òâàðèí (Crous et
al., 2007). Ïðåäñòàâíèêè ðîäó ìîæóòü âèêëèêàòè àëåðã³÷í³ çàõâîðþâàííÿ,
áóòè çâè÷àéíèìè çàáðóäíþâà÷àìè â êë³í³÷íèõ ëàáîðàòîð³ÿõ. Âèäè ðîäó Cla-
dosporium òàêîæ ïîñò³éíî àáî ÷àñòî íàÿâí³ ó ïðîáàõ ç ïîâ³òðÿ, ´ðóíòó, õàð÷î-
âèõ ïðîäóêò³â, ð³çíèõ ôàðá, òåêñòèëþ òà ³íøèõ ìàòåð³àë³â. Âèäè C. sphaerosper-
mum ³ C. cladosporioides º âèçíàíèìè äîì³íàíòàìè â ãðèáíèõ êîìïëåêñàõ,
ùî ðóéíóþòü ìàðìóðîâ³ ïàì’ÿòêè êóëüòóðè, áóä³âåëüí³ ìàòåð³àëè (Âëàñîâ
è äð., 2004; Ìàðôåíèíà, Ôîìè÷åâà, 2007; Âëàñîâ, 2008). Êð³ì òîãî, ãðèáè
ðîäó Cladosporium ÷àñòî º îá’ºêòàìè ð³çíîïëàíîâèõ åêñïåðèìåíòàëüíèõ äî-
ñë³äæåíü, îñê³ëüêè ¿ì âëàñòèâ³ ìîðôîëîã³÷í³, ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷í³ é ãåíåòè-
÷í³ îçíàêè, ÿê³ çóìîâëþþòü ¿õ àäàïòàö³éí³ ðåàêö³¿ àáî ñòðàòåã³¿ çà âïëèâó
ð³çíèõ åêîëîã³÷íèõ ÷èííèê³â: çîêðåìà, ñò³éê³ñòü äî ïîòóæíî¿ ä³¿ ð³çíèõ ô³-
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çè÷íèõ ³ õ³ì³÷íèõ ôàêòîð³â (óëüòðàô³îëåòîâîãî òà ³îí³çóþ÷îãî âèïðîì³íþ-
âàíü, óëüòðàçâóêîâèõ êîëèâàíü, âèñîêî¿ êîíöåíòðàö³¿ âàæêèõ ìåòàë³â, íåñòà÷³
àáî ïîâíî¿ â³äñóòíîñò³ äæåðåë æèâëåííÿ, òîùî) (Æäàíîâà, Âàñèëåâñêàÿ, 1988;
Zhdanova et al., 2000; Levetin et al., 2001; Êàðïåíêî, 2003; Fomina et al.,
2005; Ïàâëè÷åíêî, 2009; Êîíäðàòþê, 2010à).

Ïðîòÿãîì îñòàíí³õ ðîê³â ð³ä Cladosporium, ÿêèé îõîïëþº ïîíàä 770
íàçâ (Dugan et al., 2004), çàçíàâ ³íòåíñèâíî¿ òàêñîíîì³÷íî¿ ðåâ³ç³¿ ÿê çà
ìîðôîëîã³÷íèìè, òàê ³ ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè (Braun et al., 2003; Schubert,
2006, 2007; Bensch et al., 2010; Crous, Groenewald, 2011; Crous et al., 2011).
Ð³ä Cladosporium Link áóâ îïèñàíèé Ë³íêîì ó 1916 ð. Â³í âêëþ÷àâ 4 âèäè,
çîêðåìà ³ C. herbarum, ùî º òèïîâèì âèäîì ðîäó. Â 1950 ð. Âîí Àðêñ (von
Arx) óñòàíîâèâ, ùî Mycosphaerella tassiana (De Not.) Johanson º òåëåîìîð-
ôîþ öüîãî âèäó. Îäíàê íà îñíîâ³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà ìàëîþ ñóá-
îäèíèöåþ ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (SSU nDNA) á³ëüø³ñòü âèä³â ðîäó Mycosphàerella,
â òîìó ÷èñë³ òèïîâèé âèä ðîäó M. punctiformis (Pers.) Starb@c, óòâîðþþòü
îêðåìó ã³ëêó â ñêëàä³ ðîäèíè Mycosphàerellaceae. Ïðè öüîìó M. tassiana çà-
éìàº ³çîëüîâàíå ì³ñöå â ³íø³é ã³ëö³ (Braun et al., 2003). Òîìó äëÿ M. tassiana
áóëà çàïðîïîíîâàíà íîâà êëàñèô³êàö³ÿ, çîêðåìà Davidiella tassiana (de Not.)
Crous, U. Braun ÿê òèïîâèé âèä íîâîãî ðîäó Davidiella.

Äëÿ òàêñîíîì³¿ êîìïëåêñó âèä³â C. sphaerospermum (çîêðåìà äëÿ ðîçìå-
æóâàííÿ îêðåìèõ âèä³â) íàéâàæëèâ³øîþ îçíàêîþ âèçíàíî ðàìîêîí³ä³¿ (Za-
lar et al., 2007). Ç îãëÿäó íà ïåâí³ ñêëàäíîñò³ â ¿õ îòðèìàíí³, äëÿ äîñë³äæåí-
íÿ, çà äàíèìè âêàçàíèõ àâòîð³â, íåîáõ³äíî âèêîðèñòîâóâàòè ñåìèäîáîâ³ êóëü-
òóðè (êîëîí³¿) C. sphaerospermum íà ñèíòåòè÷íîìó ïîæèâíîìó ñåðåäîâèù³.
Õàðàêòåðíîþ ìîðôîëîã³÷íîþ îçíàêîþ öüîãî âèäó º ìàéæå êóëÿñò³ äð³áí³
êîí³ä³¿. Ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü âèä³â, ïîä³áíèõ äî C. sphaerospermum, âèÿâëÿ-
þòü ñò³éê³ñòü äî çàñîëåííÿ. Íà îñíîâ³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó òà ïðèõîâà-
íèõ (cryptic) ìîðôîëîã³÷íèõ ³ ô³ç³îëîã³÷íèõ îçíàê îñòàíí³ì ÷àñîì îïèñàíî
6 íîâèõ âèä³â êîìïëåêñó C. sphaerospermum, çîêðåìà C. halotolerans ³ C. psych-
rotolerans (Zalar et al., 2007).

Ïèòàííÿ ñèñòåìàòèêè ÷îðíèõ äð³æäæåïîä³áíèõ ãðèá³â (×ÄÃ) äîñòàòíüî
ñêëàäíå, õî÷à â îñòàííº äåñÿòèë³òòÿ äîñÿãíóòèé çíà÷íèé óñï³õ â ¿õ òàêñî-
íîì³¿ òà ô³ëîãåí³¿ çàâäÿêè âèêîðèñòàííþ ð³çíîìàí³òíèõ ìåòîä³â, çîêðåìà
ìîëåêóëÿðíî¿ á³îëîã³¿ (Hoog et al., 2000, 2011). Õàðàêòåðíîþ îñîáëèâ³ñòþ
×ÄÃ º íàÿâí³ñòü îäíîêë³òèííî¿ ñòàä³¿ ó âèãëÿä³ äð³æäæåïîä³áíèõ êë³òèí.
Îäíèìè ³ç ïðè÷èí âàæêîñò³ ³äåíòèô³êàö³¿ ×ÄÃ º ñëàáêà äèôåðåíö³àö³ÿ êî-
í³ä³àëüíèõ ñòðóêòóð ³ çíà÷íà âàð³àáåëüí³ñòü ôîðì òà ðîçì³ð³â êë³òèí. ×ÄÃ
ðîäó Exophiala íàëåæàòü äî ãðóïè àíàìîðôíèõ (ì³òîñïîðîâèõ) ³ õàðàêòåðè-
çóþòüñÿ àíåë³äíèì òèïîì êîí³ä³ºãåíåçó (â ðåçóëüòàò³ ÷îãî óòâîðþþòüñÿ
ñëèçèñò³ ãîëîâ÷àñò³ óòâîðè ç êîí³ä³é) òà ô³ëîãåíåòè÷íîþ áëèçüê³ñòþ (!!!) äî
ñóì÷àñòèõ ãðèá³â ïîðÿäêó Chaetothyriales. ßêùî òåëåîìîðôè â³äîì³, âîíè
íàëåæàòü äî ðîäó Capronia. Ó ìåæàõ ïîðÿäêó ìàéæå âñ³ âèäè ðîäó Exophiala
õàðàêòåðèçóþòüñÿ âëàñòèâ³ñòþ óòâîðþâàòè êë³òèíè, ùî áðóíüêóþòüñÿ, òà
äèìîðô³çìîì, òîáòî çäàòí³ñòþ ôîðìóâàòè â ð³çíèõ óìîâàõ òàê³ äâà ð³çí³
ìîðôîëîã³÷í³ òèïè (ôîðìè), ÿê «äð³æäæ³» òà «ã³ôè» (Hoog et al., 2011). Äå-
ÿê³ âèäè ðîäó Exophiala óòâîðþþòü ô³àë³äîâ³ (âåðõ³âêîâ³), ëàíöþæêîâ³ ÷è
ñèìïîä³àëüí³ ñèíàíàìîðôè, ùî â³äîáðàæàþòü äèíàì³÷í³ æèòòºâ³ öèêëè.
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Åêîòèïè Exophiala ïîðÿäêó Chaetothyriales ìîðôîëîã³÷íî äóæå õàðàêòåðí³,
òîä³ ÿê ïîëîæåííÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó âñåðåäèí³ ïîðÿäêó º ïîë³ô³ëåòè÷-
íèì, ùî çóìîâèòü ó ïîäàëüøîìó ïîÿâó íèçêè íîâèõ ðîäîâèõ íàçâ.

Ïðåäñòàâíèêè ðîäó Exophiala çàéìàþòü ð³çíîìàí³òí³ åêîëîã³÷í³ í³ø³,
ïîøèðåí³ ó ïðèðîä³ – íà äåðåâèí³, ùî ãíèº, ó ´ðóíò³ òà âîä³ (Ñàòòîí è äð.,
2001). Âèäè öüîãî ðîäó íàâîäÿòü ó ñêëàä³ ð³çíîìàí³òíèõ óãðóïîâàíü, ÿê³,
çîêðåìà, ïîøêîäæóþòü êàì’ÿíèñòèé ñóáñòðàò (ìàðìóð, áóä³âåëüí³ ìàòåð³àëè)
ó ì³ñüêîìó ñåðåäîâèù³ (Âëàñîâ è äð., 2004), êàðáîíàòí³ ïîðîäè (ìàðìóð òà
âàïíÿê) ³ñòîðè÷íèõ ïàì’ÿòíèê³â â àíòðîïîãåííî çì³íåíèõ åêîñèñòåìàõ
(Âëàñîâ, 2008), ïîâåðõí³ ìàòåð³àë³â êîíñòðóêö³é ³ òåõí³êè ðîñ³éñüêîãî ñåã-
ìåíòà ì³æíàðîäíî¿ îðá³òàëüíî¿ êîñì³÷íî¿ ñòàíö³¿ (Àëåõîâà è äð., 2009). Âèä
E. moniliae de Hoog âèçíà÷åíî â ïðîáàõ, â³ä³áðàíèõ ó ðîäîâèùàõ ï³ñêîâèêó
â Ïîëüù³ (Âëàñîâ è äð., 2006á), E. salmonis J.W. Carmich., E. jeanselmei var.
jeanselmei (Langeron) McGinnis et A.A. Padhyede – â ïðîáàõ ïîâ³òðÿ òà áå-
òîíó ç îçíàêàìè ðóéíàö³¿ â ðàéîíàõ ðîçòàøóâàííÿ ïîëÿðíèõ ñòàíö³é â Çàõ³ä-
í³é Àíòàðêòèö³ (Âëàñîâ è äð., 2006à).

Äî ñêëàäó ðîäó Exophiala âõîäÿòü ÷èñëåíí³ âèäè ïîòåíö³éíèõ îïîðòóí³-
ñò³â ÷è ïàòîãåí³â, ÿê³ âèêëèêàþòü çàõâîðþâàííÿ ó ³ìóíîêîìïåòåíòíèõ ëþ-
äåé. Íà ñüîãîäí³ â Ðîñ³¿ ó â³äïîâ³äíîñò³ äî ñó÷àñíèõ ñàí³òàðíèõ ïðàâèë
(ÑÏ..., 2008) Exophiala spp. â³äíåñåíî äî IV ãðóïè ïàòîãåííîñò³. Íàéíåáåç-
ïå÷í³øèì ïàòîãåííèì ïðåäñòàâíèêîì ðîäó Exophiala, çáóäíèêîì ï³äøê³ðÿ-
íîãî äèñåì³íîâàíîãî ôåîã³ôîì³êîçó º E. dermatitidis (Kano) de Hoog, ÿêèé
çäàòåí òàêîæ âèÿâëÿòè íåéðîòðîïíó ä³þ â îðãàí³çì³ ïðàêòè÷íî çäîðîâèõ
îñ³á (Ñàòòîí, 2001; Sudhadhan et al., 2008). Ïðåäñòàâíèêàì âèäó E. spinifera
(H.S. Nielsen et Conant) McGinnis ïðèòàìàíí³ îñòåîòðîïí³ âëàñòèâîñò³ (Li
et al., 2008), âîíè º çáóäíèêàìè ï³äøê³ðÿíîãî ôåîã³ôîì³êîçó (Ñàòòîí è äð.,
2001), E. asiatica D.M. Li, R.Y. Li, de Hoog et D.L. Wang ñïðè÷èíÿº äèñåì³-
íîâàí³ ³íôåêö³¿ (Li et al., 2009). Çäàòí³ñòü öèõ âèä³â ðîñòè ïðè 37–40 °Ñ, çà
äàíèìè Badali òà ñï³âàâò. (2008), º ãîëîâíèì ôàêòîðîì, ùî çóìîâëþº â³ðó-
ëåíòí³ñòü ó ïðåäñòàâíèê³â ïîðÿäêó Chaetothyriales. Îäíàê ó ë³òåðàòóð³ º ð³ç-
í³ â³äîìîñò³ ùîäî çäàòíîñò³ âèä³â ðîäó Exophiala ðîñòè çà òåìïåðàòóðè 40 °Ñ.
Òàê, Ä. Ñàòòîí ç³ ñï³âàâò. (2001) íàâîäÿòü äàí³ ùîäî ìîæëèâîñòåé ðîñòó
ïðè 40 °Ñ ò³ëüêè äëÿ ïðåäñòàâíèê³â E. dermatitidis òà íèçêè øòàì³â E. mo-
niliae de Hoog. Îñòàíí³ì ÷àñîì äëÿ áàãàòüîõ ³çîëÿò³â ðîäó Exophiala ÷àñòî
êîíñòàòóþòü â³äñóòí³ñòü òàêî¿ ðèñè, ÿê òåðìîòîëåðàíòí³ñòü, îäíàê íåçâàæà-
þ÷è íà öå, âêàçàí³ ãðèáè ïîâ’ÿçàí³ ç áàãàòüìà õâîðîáàìè, çîêðåìà ó ïðåä-
ñòàâíèê³â òâàðèííîãî ñâ³òó. Äî íàéïåðøèõ â³äîìîñòåé ïðî çàõâîðþâàííÿ
ðèá, ùî áóëè ñïðè÷èíåí³ ÷îðíèìè ãðèáàìè, ñë³ä â³äíåñòè ðîáîòè Reichen-
back-Klinke (1956, öèò. çà: Hoog et al., 2011). Carmichael (1966, öèò. çà: Hoog
et al., 2011) îïèñàâ âèä E. salmonis, ùî áóâ çáóäíèêîì öåðåáðàëüíèõ ïàòî-
ëîã³é. Åï³çîîò³¿, ñïðè÷èíåí³ ïðåäñòàâíèêàìè öüîãî âèäó, ïðèçâîäèëè äî
çàãèáåë³ 40 % îñîáèí ó ðèáíèõ ãîñïîäàðñòâàõ ó ì. Êàëãàð³ (Calgary, Êàíàäà).
Âîäà, â ÿê³é âèðîùóâàëàñü ðèáà, íàäõîäèëà ç ï³äçåìíèõ äæåðåë ç òåìïåðà-
òóðîþ 12–14 °Ñ. Ç â³ñöåðàëüíîþ ñèìïòîìàòèêîþ áóëà ïîâ’ÿçàíà ïàòîëîã³ÿ,
ñïðè÷èíåíà E. salmonis ó Øîòëàíä³¿. Â ë³òåðàòóð³ º äàí³ ùîäî â³ñöåðàëü-
íèõ ³íôåêö³é àòëàíòè÷íîãî ëîñîñÿ (Salmo salar) ³ç êàíàäñüêèõ ðèáíèõ ôåðì;
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åï³çîîò³é, ùî òðèâàëè äåê³ëüêà ðîê³â ó Íîðâåã³¿ íà ôåðìàõ ç ðîçâåäåííÿ
àòëàíòè÷íîãî ëîñîñÿ; çàãèáåë³ 50 % ëîñîñÿ âíàñë³äîê âèíèêíåííÿ ³íôåêö³é
(â³ñöåðàëüíèõ ³íâàç³é), ñïðè÷èíåíèõ E. psychrophila O.A. Pedersen et Langvad
ï³ñëÿ ïåðåíåñåííÿ îñîáèí ðèá äî ìîðñüêî¿ âîäè (Hoog et al., 2011).

Ã. Õóã ç êîëåãàìè (Hoog et al., 2011) ïðîâåëè òàêñîíîì³÷íó ðåâ³ç³þ
ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Exophiala, âèä³ëåíèõ ³ç õîëîäíîêðîâíèõ òâàðèí, çàõâî-
ðþâàííÿ ÿêèõ áóëè ñïðè÷èíåí³ ÷îðíèìè äð³æäæåïîä³áíèìè ãðèáàìè: âêà-
çàíèìè àâòîðàìè ïðîàíàë³çîâàíî çáóäíèê³â çàõâîðþâàíü 18 âèä³â ðèá (çó-
áàòêè, àêóëè, ñèëà÷à êîðîë³âñüêî-ãåîðã³¿âñüêîãî òà ³í.), ëàáîðàòîðíèõ ³
ìîðñüêèõ æàá, ãàëàïàãîñüêî¿ ÷åðåïàõè òà ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â öèõ òâà-
ðèí, çîêðåìà áåçõðåáåòíèõ (êðàáà ìàíãðîâîãî ç Áðàçèë³¿, äîùîâîãî ÷åð-
â’ÿêà, äâîñòóëêîâèõ ìîëþñê³â). Ôàêòè âèÿâëåííÿ ³íôåêö³é ó ðèá, àìô³á³é,
à òàêîæ ó áåçõðåáåòíèõ, çàñâ³ä÷óþòü, ùî êð³ì òåðìîòîëåðàíòíîñò³ ïðåä-
ñòàâíèêàì ïîðÿäêó Chaetothyriales ïðèòàìàíí³ ³íø³ íåâ³ä’ºìí³ ðèñè, ùî
çóìîâëþþòü ¿õ â³ðóëåíòí³ñòü ³, â³äïîâ³äíî, ñïðè÷èíþþòü âèíèêíåííÿ ³í-
ôåêö³é (ïàòîëîã³é).

Ç îãëÿäó íà øèðîêó åêîëîã³÷íó àìïë³òóäó ì³öåë³àëüíèõ ãðèá³â ðîäó Cla-
dosporium ³ ÷îðíèõ äð³æäæîâèõ ãðèá³â ðîäó Exophiala é çäàòí³ñòü ïðåäñòàâ-
íèê³â äåÿêèõ âèä³â óêàçàíèõ ðîä³â ãðèá³â ñïðè÷èíþâàòè ïàòîëîã³÷í³ ñòàíè
ëþäèíè òà òâàðèí, ç’ÿñóâàííÿ ¿õíüî¿ âèäîâî¿ ïðèíàëåæíîñò³ º àêòóàëüíèì ³
ïîòðåáóº çä³éñíåííÿ â³äïîâ³äíèõ äîñë³äæåíü.

3.2. ÌÀÒÅÐ²ÀËÈ ² ÌÅÒÎÄÈ ÄÎÑË²ÄÆÅÍÜ

Ìàòåð³àëîì äëÿ äîñë³äæåíü ñëóãóâàëè ÷èñò³ êóëüòóðè ãðèá³â (âèäè ðîäó
Cladosporium é ÷îðí³ äð³æäæåïîä³áí³ ãðèáè), ÿê³ ï³äòðèìóþòüñÿ â êîëåêö³¿
ì³êðîñêîï³÷íèõ ãðèá³â íàâ÷àëüíî-íàóêîâîãî öåíòðó (ÍÍÖ) «²íñòèòóò á³îëî-
ã³¿» Êè¿âñüêîãî íàö³îíàëüíîãî óí³âåðñèòåòó ³ìåí³ Òàðàñà Øåâ÷åíêà (FCKU).
Ãðèáè ðîäó Cladosporium ³çîëüîâàí³ íàìè ³ç ð³çíîìàí³òíèõ ñóáñòðàò³â:
ñèíòåòè÷íîãî êëåþ (êëåé-îë³âåöü) – 3 ³çîëÿòè (Ò2 – FCKU314, Ò5 –
FCKU313, Ò7 – FCKU318); àêðèëîâîãî òà ñèë³êîíîâîãî ãåðìåòèê³â ó âàí-
í³é ê³ìíàò³ òà â äóøîâ³é êàá³í³ æèòëîâèõ ïðèì³ùåíü ó ì. Êèºâ³ – 2 ³çîëÿòè
(â³äïîâ³äíî Ò3 – FCKU315 òà Ò8 – FCKU414); ñèíòåòè÷íîãî ñåðåäîâèùà
Áîëäà (êîíòàì³íàíò êóëüòóðè âîäîðîñòåé Chlorococcum vacuolatum Star 1955
(ACKU 544) êîëåêö³¿ ì³êðîâîäîðîñòåé êàôåäðè áîòàí³êè ÍÍÖ «²íñòèòóò
á³îëîã³¿») – 1 ³çîëÿò (Ò6 – FCKU362); ïîâ³òðÿ æèòëîâîãî ïðèì³ùåííÿ
ì. Âèøãîðîä Êè¿âñüêî¿ îáë. ³ ÷îðíî¿ ïë³ñíÿâè íà ëèøàéíèêó íà áåòîíí³é
ïîâåðõí³ ó Ëüâ³âñüê³é îáë. – 2 ³çîëÿòè (Ò1 – FCKU321, Ò4 – FCKU322).
×ÄÃ (Ò9 – FCKU304) ³çîëüîâàí³ íàìè ç ÷îðíèõ íàøàðóâàíü íà ïîâåðõí³
ïîë³ìåðíîãî øâà âñåðåäèí³ äóøîâî¿ êàá³íè ì³æ ñò³íêàìè êàá³íè òà âàííî¿
ê³ìíàòè ïðèâàòíîãî áóäèíêó â ì. Êè¿â (Êîíäðàòþê, 2010á). Íàäàë³ (äëÿ
çðó÷íîñò³ îïåðóâàííÿ ç äàíèìè äîñë³äæåíü) ³çîëÿòè ïîçíà÷åíî Ò1 – Ò9.
Äëÿ âèä³ëåííÿ òà ³äåíòèô³êàö³¿ âèêîðèñòîâóâàëè ïîæèâí³ ñåðåäîâèùà: ñóñ-
ëî-àãàð (ÑÀ), êàðòîïëÿíî-ãëþêîçíèé àãàð (ÊÃÀ), àãàðèçîâàí³ ñåðåäîâèùà
×àïåêà–Äîêñà Ñàáóðî, CA ³ç ð³çíèì âì³ñòîì õëîðèäó íàòð³þ (17 ³ 20 %),
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ñèíòåòè÷íå ñåðåäîâèùå SNA (Ìåòîäû…, 1982; Samson et al., 2004; Zalar
et al., 2007). ²äåíòèô³êàö³þ ³çîëüîâàíèõ ÷èñòèõ êóëüòóð çà ìîðôîëîã³÷íèìè
îçíàêàìè çä³éñíþâàëè ³ç âèêîðèñòàííÿì âèçíà÷íèê³â ãðèá³â (Ellis, 1989;
Domsgh et al., 1980; Hoog et al., 2000; Samson et al., 2004). Îïèñè ìîðôîëî-
ã³¿ êîëîí³é òà êîí³ä³ºãåííèõ ñòðóêòóð óòî÷íþâàëè ³ç çàëó÷åííÿì ñó÷àñíèõ
äàíèõ, âèñâ³òëåíèõ ó ñòàòòÿõ (Crous et al., 2007; Zalar et al., 2007; Dugan et
al., 2008; Bensch et al., 2010; Hoog et al., 2011).

ßäåðíó ÄÍÊ ³çîëþâàëè ç ãðèáíîãî ì³öåë³þ, îòðèìàíîãî ³ç êîëîí³é
ãðèá³â, ùî êóëüòèâóâàëè íà ÊÃÀ ç âèêîðèñòàííÿì â³äïîâ³äíîãî UltraClean
TM Microbial DNA isolation Kit (MoBio Laboratories, Inc., Solana Beach, CA,
USA), çã³äíî ç ïðîòîêîëàìè âèðîáíèêà. Äëÿ ñåêâåíóâàííÿ ITS1/ITS2-
ä³ëÿíêè çàñòîñîâóâàëè ïðàéìåðè ITS òà ITS4 (Fedorenko, 2009). Îòðèìà-
í³ ïîñë³äîâíîñò³ âèð³âíþâàëè, âèêîðèñòîâóþ÷è â³äïîâ³äí³ ïðîãðàìè
(CLUSTAL òà MAFFT), ³ âðó÷íó. Îòðèìàí³ íóêëåîòèäí³ ïîñë³äîâíîñò³ áóëè
ïîð³âíÿí³ ç ïîñë³äîâíîñòÿìè, íàÿâíèìè â áàç³ äàíèõ ãåíîáàíêó (NCBI
GenBank) ç âèêîðèñòàííÿì ïðîãðàìè ïîøóêó «ÌÅÃÀÁËÀÑÒ». Ï³ä ÷àñ ïðî-
âåäåííÿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âèä Cladosporium fusiforme Zalar, de Hoog
et Gunde-Cimerman âèêîðèñòàíî ÿê çîâí³øíþ ãðóïó äëÿ äîñë³äæåíèõ íàìè
òàêñîí³â. Äëÿ ïîð³âíÿííÿ ïåðåâàãó íàäàâàëè ïîñë³äîâíîñòÿì, ùî áóëè
âèä³ëåí³ ç³ çðàçê³â, ³äåíòèô³êîâàíèõ ìîíîãðàôàìè ãðóïè ãðèá³â ðîäó
Cladosporium òà, â³äïîâ³äíî, ïåðåäàíèõ äî ãåíîáàíêó (òàáë. 3.1).

Ò à á ë è ö ÿ  3.1. Ïåðåë³ê ïîñë³äîâíîñòåé, ùî áóëè âèêîðèñòàí³ â õîä³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó

Âèä
Íîìåð ïîñë³äîâ-
íîñò³ â ãåíîáàíêó

Ë³òåðàòóðíå äæåðåëî Êðà¿íà

Amorphotheca resinae EU040230 Crous et al., 2007 –
AY251067 Braun et al., 2003 –

Cladosporium cucumerinum GU248326 Guimaraes et al., 2011 Ïîðòóãàë³ÿ
C. fusiforme DG780388 Zalar et al., 2007 Ñëîâåí³ÿ

DG780389 Òå ñàìå »
DG780390 » » Êàíàäà

Cladosporium halotolerans DG780363 » » Íàì³á³ÿ
DG780364 » » »
DG780365 » » Ñëîâåí³ÿ
DG780366 » » ²ñïàí³ÿ
DG780367 » » Äîì³í³êàíñüêà

Ðåñïóáë³êà
DG780368 » » Ñëîâåí³ÿ
DG780371 » » Áðàçèë³ÿ
DG780372 » » Òóðå÷÷èíà
DG780373 » » ²çðà¿ëü
new, T3 Íàø³ äàí³ Óêðà¿íà

Cladosporium lignicola AF393709 Managbanag et al. ÑØÀ
Cladosporium langeronii DG780377 Zalar et al., 2007 ²òàë³ÿ

DG780378 Zalar et al., 2007 Áðàçèë³ÿ
DG780379 Òå ñàìå »
DG780380 » » Áåëüã³ÿ
DG780381 » » Àíòàðêòèêà
DG780382 » » Í³ìå÷÷èíà



3.2. Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè äîñë³äæåíü

85

Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 3.1

Âèä
Íîìåð ïîñë³äîâ-
íîñò³ â ãåíîáàíêó

Ë³òåðàòóðíå äæåðåëî Êðà¿íà

Cladosporium pseudocladospo-
rioides

HM148179 Bensch et al., 2010 Ï³âäåííà Àôðèêà

HM148157 Òå ñàìå Í³ìå÷÷èíà
HM148159 » » Ôðàíö³ÿ
HM148171 » » Áðàçèë³ÿ
HM148173 » » Àâñòðàë³ÿ
HM148189 » » Óãàíäà
HM148191 » » Ñëîâåí³ÿ
HM148157 » » Í³ìå÷÷èíà
HM148159 » » Ôðàíö³ÿ
HM148175 » » Ï³âäåííà Àôðèêà
HM148177 » » » »
HM148183 » » » »
HM148185 » » » »
HM148187 » » Í³äåðëàíäè

new T4 Íàø³ äàí³ Óêðà¿íà
new T1 » » »

Cladosporium psychrotolerans new T6 » » »
DG780384 Zalar et al., 2007 Äîì³í³êàíñüêà

Ðåñïóáë³êà
DG780386 Òå ñàìå Ñëîâåí³ÿ
DG780387 » » »

Cladosporium sphaerospermum DG780343 » » Í³äåðëàíäè
DG780344 » » Ñëîâåí³ÿ
DG780345 » » »
DG780346 » » ²çðà¿ëü
DG780347 » » Ñëîâåí³ÿ
DG780348 » » »
DG780349 » » »
DG780350 » » Ðîñ³ÿ
DG780351 » » ²ñïàí³ÿ
EU570254 Dugan et al., 2008 ÑØÀ
EU570255 Òå ñàìå Í³ìå÷÷èíà
EU570256 » » »
EU570257 » » Ï³âäåííà Àôðèêà
EU570258 » » » »
AY361990 Zalar et al., 2007 Í³äåðëàíäè
AY361992 Òå ñàìå » »
new T2 Íàø³ äàí³ Óêðà¿íà
new T5 » » »
new T7 » » »
new T8 » » »

Cladosporium tenuissimum HM148221 Bensch et al., 2010 Áàë³
HM148203 Òå ñàìå Ìîçàìá³ê
HM148219 » » Âåíåñóåëà
HM148217 » » Ëàîñ
HM148215 » » Òà¿ëàíä
HM148209 » » Ïîë³íåç³ÿ
HM148207 » » Ï³âäåííà Àôðèêà
HM148205 » » ²ðàí
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Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 3.1

Âèä
Íîìåð ïîñë³äîâ-
íîñò³ â ãåíîáàíêó

Ë³òåðàòóðíå äæåðåëî Êðà¿íà

Cladosporium tenuissimum HM148199 Bensch et al., 2010 Êîò-ä’²âóàð
HM148197 Òå ñàìå ÑØÀ

Cladosporium perangustum HM148137 » » Ïîë³íåç³ÿ
HM148129 » » ÏÀÐ
HM148125 » » Àâñòðàë³ÿ
HM148137 » » Ïîë³íåç³ÿ

Engyodontium album  JF779670 Schell et al., 2011 ÑØÀ
HQ115665 Gorfer et al., 2011 Àâñòð³ÿ
DQ649066 Lucero et al. ÑØÀ
AM921716 Sanchez Marquez et al. ²ñïàí³ÿ
AB106650 Yokoyama et al., 2004 ßïîí³ÿ
AM262419 Sanchez Marquez et al. ²ñïàí³ÿ
DQ872370 Jasmin et al. ²íä³ÿ
BAU35290 Shih et al. Òàéâàíü
BAU18961 Òå ñàìå »

Z54110 Òå ñàìå »
Exophiala alcalophila JF747044 Hoog et al., 2011 Äàí³ÿ

JF747042 Òå ñàìå ßïîí³ÿ
JF747043 » » Áðàçèë³ÿ
JF747041 » » ßïîí³ÿ
T9 new Íàø³ äàí³ Óêðà¿íà

Exophiala angulospora JF747052 Hoog et al., 2011 Äàí³ÿ
JF747050 Òå ñàìå ÑØÀ
JF747048 » » Í³ìå÷÷èíà
JF747047 » » »
JF747053 » » »
JF747051 » » Í³äåðëàíäè
JF747049 » » Ðîñ³ÿ
JF747046 » » ßïîí³ÿ

Exophiala castellanii JF747075 » » Í³ìå÷÷èíà
JF747073 » » »
JF747071 » » »
JF747069 » » Äàí³ÿ

Exophiala jeanselmei JN625228 Woo et al. Ãîíêîíã, Êèòàé
Exophiala lecanii-corni GQ426960 Lian, Hoog, 2010 Í³äåðëàíäè

GQ426959 Òå ñàìå »
GQ426975 » » »

Exophiala mesophila JF747122 Hoog et al., 2011 ÑØÀ
JF747120 Òå ñàìå »
JF747118 » » »
JF747116 » » Í³äåðëàíäè

Exophiala oligosperma GQ426958 Lian, Hoog, 2010 »
GQ426977 Òå ñàìå »
GQ426971 » » »

Exophiala phaeomuriformis JF766619 Zalar et al., 2011 Ñëîâåí³ÿ
JF766617 Òå ñàìå »
JF766615 Zalar et al., 2011 »
JF766613 Òå ñàìå »
JF766611 » » »
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Çàê³í÷åííÿ òàáë. 3.1

Âèä
Íîìåð ïîñë³äîâ-
íîñò³ â ãåíîáàíêó

Ë³òåðàòóðíå äæåðåëî Êðà¿íà

Exophiala pisciphila JF747134 Hoog et al., 2011 Í³ìå÷÷èíà
JF747132 Òå ñàìå ÑØÀ
JF747130 » » Í³ìå÷÷èíà

Exophiala salmonis JF747139 » » Í³äåðëàíäè
JF747137 » » Êàíàäà
JF747138 » » Í³äåðëàíäè
AF050274 Untereiner, Naveau,

1999
Áåëüã³ÿ

DQ344031 Bohle et al. ×èë³
GU586858 Zhou, Zhang Êèòàé
AY213652 Rakeman et al., 2005 ÑØÀ
AM176667 Molnar, Prillinger Àâñòð³ÿ

Exophiala xenobiotica JN625227 Woo et al. Ãîíêîíã, Êèòàé
GQ426962 Lian, Hoog, 2010 Í³äåðëàíäè

Hyalodendriella betulae EU040232 Crous et al., 2007 –
Ochrocladosporium elatum EU040233 Òå ñàìå –
Ochrocladosporium frigidarii EU040234 » » –
Rachicladosporium luculiae EU040237 » » –
Rhizocladosporium argillaceum EU040240 » » –
Toxicocladosporium irritans EU040243 » » –
Verrucocladosporium dirinae EU040244 » » –

Ïðèì³òêà. Òèðå – íåìàº äàíèõ.

3.3. ²ÄÅÍÒÈÔ²ÊÀÖ²ß Ì²ÊÐÎÑÊÎÏ²×ÍÈÕ
Ì²ÖÅË²ÀËÜÍÈÕ ÃÐÈÁ²Â ÐÎÄÓ CLADOSPORIUM

ÇÀ  ITS1/ITS2-Ä²ËßÍÊÎÞ ßÄÅÐÍÎ¯ ÄÍÊ

Çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ÷àñòèíà âèêîðèñòàíèõ ó äîñë³äæåííÿõ
³çîëÿò³â ðîäó Cladosporium áóëà ïîïåðåäíüî â³äíåñåíà íàìè äî âèä³â C. sphae-
rospermum (³çîëÿòè Ò2, Ò6) ³ C. cf. sphaerospermum (Ò3, Ò5, Ò7, Ò8) (Domsch
et al., 1980; Ñàòòîí è äð., 2001; Samson et al., 2004). Âñ³ âîíè ôîðìóâàëè ù³-
ëüí³ îêñàìèòîâ³ êîëîí³¿ òåìíî-îëèâêîâîãî êîëüîðó ç îëèâêîâî-÷îðíèì çâî-
ðîòíèì áîêîì, êóëüêîïîä³áí³ äð³áí³ êîí³ä³¿ (ä³àìåòðîì 2,5(3)–3,5(4) ìêì).
Âêàçàí³ ³çîëÿòè ð³çíèëèñü çà êîëüîðîì ã³ô³â ³ êîí³ä³é (â³ä ñâ³òëî- äî òåìíî-
êîðè÷íåâèõ), çà ðîçì³ðàìè òà ê³ëüê³ñòþ ñåïò ðàìîêîí³ä³é. ²çîëÿòè Ò1 ³ Ò4
ïîïåðåäíüî ³äåíòèô³êîâàíî íàìè ÿê C. cf. cladosporioides: âîíè ôîðìóâàëè
ïóõê³ òåìíî-çåëåíóâàòî-îëèâêîâ³ êîëîí³¿ ç íåâèñîêèì ïîâ³òðÿíèì ì³öåë³ºì,
òåìíî-îëèâêîâèì çâîðîòíèì áîêîì, õàðàêòåðèçóâàëèñü íàÿâí³ñòþ äð³áíèõ
ëèìîííî-ïîä³áíèõ êîí³ä³é (3(5) × 1,5(2) ìêì), äîâãèìè (çàâäîâæêè äî 20–
35 ìêì) òà ñåïòîâàíèìè (0–3) ðàìîêîí³ä³ÿìè.

Ó ðåçóëüòàò³ ïðîâåäåíîãî íàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà ïîñë³äîâíî-
ñòÿìè ä³ëÿíîê ITS1 é ITS2, à òàêîæ ä³ëÿíêè 5,8 S (ñêîðî÷åíî ITS1/ITS2-
ä³ëÿíêè) ÿäåðíî¿ ÄÍÊ äîñë³äæåí³ âèäè ðîäó Cladosporium ðîçä³ëåíî òàê:
C. sphaerospermum (³çîëÿòè Ò2, Ò5, Ò7, Ò8), C. halotolerans (Ò3), C. cf. psyñhro-
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Ðèñ. 3.2. Ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî ïðåäñòàâíèê³â êîìïëåêñó Cladosporium sphaerospermum íà
îñíîâ³ ïîñë³äîâíîñòåé ITS1/ITS2-ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ ÄÍÊ

tolerans (Ò6) (ðèñ. 3.1, äèâ. âêëåéêó; ðèñ. 3.2), C. pseudocladosporioides (Ò1, Ò4)
(ðèñ. 3.1, 3.3). Îñòàíí³ 3 âèäè íàâåäåí³ äëÿ Óêðà¿íè âïåðøå.

Cladosporium sphaerospermum (complex).
Cladosporium halotolerans Zalar, de Hoog et Gunde-Cimerman. Âèä â³äîìèé

ç ïåðåñîëåíèõ âîäîéì ñóáòðîï³÷íèõ ðàéîí³â ³ ïðèì³ùåíü (Zalar et al., 2007),
à òàêîæ ³ç àðêòè÷íîãî ëüîäó, ô³òîñôåðè ðîñëèí, â³äñëîíåíü ã³ðñüêèõ ïîð³ä,
îäíîðàçîâî ç³ øê³ðè äåëüô³íà. Äåê³ëüêà øòàì³â öüîãî âèäó ñïîðàäè÷íî ³çî-
ëüîâàí³ ç ð³çíèõ ïðèì³ùåíü ªâðîïè, Áðàçèë³¿ òà ÑØÀ ³ íåîäíîðàçîâî ³ç
ñîëüîâèõ âàíí ó Ñëîâåí³¿. Äåê³ëüêà ðàç³â íàâåäåíèé ÿê íåâèçíà÷åíèé êîí-
òàì³íàíò ç ðîñëèí, âíóòð³øí³õ îðãàí³â õâîðèõ æàá ³ ëþäñüêîãî ìîçêó. Íàÿâ-
í³ñòü C. halotolerans íà ã³ïñîâèõ â³äêëàäàõ (entrapped) íà àðêòè÷íîìó ëüîä³, à
òàêîæ ôàêò éîãî íåîäíîðàçîâîãî ³çîëþâàííÿ ³ç ïåðåñîëåíèõ âîäîéì ³, ìîæ-
ëèâî, íàÿâí³ñòü ó øê³ð³ äåëüô³íà º ï³ä´ðóíòÿì äëÿ ïðèïóùåííÿ, ùî öåé
âèä íàäàº ïåðåâàãó (ã³ïåð)îñìîòè÷íèì ì³ñöåçíàõîäæåííÿì. Îñòàííº ï³ä-
òâåðäæóºòüñÿ éîãî çäàòí³ñòþ ðîñòè ïðè 20%-é êîíöåíòðàö³¿ NaCl ó ñåðå-
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Ðèñ. 3.3. Ô³ëîãåíåòè÷íå äå-
ðåâî ïðåäñòàâíèê³â êîìïëåê-
ñó Cladosporium cladosporioides
íà îñíîâ³ ïîñë³äîâíîñòåé
ITS1/ITS2 ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿
ÄÍÊ

äîâèù³: Ï. Çàëàð ç êîëåãàìè (Zalar et al., 2007) íàâîäÿòü äàí³ ùîäî ìàêñè-
ìàëüíî¿ ñò³éêîñò³ ãðèáà äî êîíöåíòðàö³¿ ñîë³ ñåðåä âèä³â öüîãî êîìïëåêñó.
Òàê, ëèøå 15 % äîñë³äæåíèõ øòàì³â óòâîðþâàëè êîëîí³¿ íà ñåðåäîâèù³ ç
20%-þ êîíöåíòðàö³ºþ NaCl ï³ñëÿ 7 ä³á êóëüòèâóâàííÿ, òîä³ ÿê ï³ñëÿ 14
ä³á óñ³ êóëüòóðè ðîñëè ³ ñïîðîíîñèëè.

Cladosporium halotolerans (³çîëÿò Ò3) ìè îòðèìàëè ç ïðîá, â³ä³áðàíèõ ó âàí-
í³é ê³ìíàò³ æèòëîâîãî ïðèì³ùåííÿ (ì. Êè¿â) ³ç òåìíèõ (ìàéæå ÷îðíèõ)
ïëÿì-íàøàðóâàíü íà àêðèëîâîìó ãåðìåòèêó (íà ñòèêó âàííè òà ñò³íè). Ñë³ä
çàçíà÷èòè, ùî ìåøêàíö³ êâàðòèðè, â ÿê³é áóëî â³ä³áðàíî ïðîáè, íå ìåíøå
2–3 ðàç³â íà òèæäåíü âèêîðèñòîâóþòü âàííè ³ç çàñòîñóâàííÿì ìîðñüêî¿ ñîë³.

Cladosporium psychrotolerans Zalar, de Hoog et Gunde-Cimerman. Âèä â³-
äîìèé ç ïåðåñîëåíèõ âîäîéì Ñåðåäçåìíîãî áàñåéíó (Ñëîâåí³¿). ²ç â³äì³í-
íèõ îçíàê âèäó º ð³ñò çà òåìïåðàòóðè â³ä 4 äî 30 °Ñ òà ìàêñèìàëüíî¿ êîí-
öåíòðàö³¿ NaCl 17 % (Zalar et al., 2007).

Ó íàøèõ äîñë³äæåííÿõ C. cf. psychrotolerans (³çîëÿò Ò6) º êîíòàì³íàíòîì
êóëüòóðè âîäîðîñòåé Chlorococcum vacuolatum, ÿê³ ï³äòðèìóþòüñÿ ó êîëåêö³¿
ì³êðîâîäîðîñòåé â õîëîäèëüíèêó çà òåìïåðàòóðè ïëþñ 9–12 °Ñ.

Ðåçóëüòàòè ïðîâåäåíîãî íàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ï³äòâåðäæóþòü
äàí³ Ï. Çàëàð ç êîëåãàìè (Zalar et al., 2007) ïðî áëèçüê³ñòü C. psychrotolerans
òà C. langeronii çà ä³ëÿíêàìè ITS1/ITS2 ÿäåðíî¿ ÄÍÊ.

Cladosporium langeronii (Fonteca, Leäo et Nogueira) Vuill. (=Hormodendrum lange-
ronii Fonteca, Leäo et Nogueira) õàðàêòåðèçóºòüñÿ íàéíèæ÷îþ ñò³éê³ñòþ äî çàñî-
ëåííÿ ñåðåä óñ³õ âèä³â, ïîä³áíèõ äî C. sphaerospermum. Âèä, ñïî÷àòêó îïèñàíèé
ÿê ïàòîãåí øê³ðè ëþäèíè, íàâåäåíî ³ç òàêèõ ñóáñòðàò³â: àðêòè÷íèé ë³ä, äåðåâèíà
õâîéíèõ äåðåâ ³ â³êîííèõ ðàì ªâðîïè, ³çîëüîâàí³ òàêîæ øòàìè ç íîñîâèõ âèä³-
ëåíü ëþäèíè ³ ì³êîðèçè êîð³ííÿ ñóäèííèõ ðîñëèí. Âèä C. langeronii ïîøèðåíèé
íà âñ³õ êîíòèíåíòàõ áåç áóäü-ÿêèõ ïåðåâàã äî êîíêðåòíèõ ì³ñöåçíàõîäæåíü.
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Ùîäî îñòàòî÷íîãî ç’ÿñóâàííÿ âèäîâî¿ ïðèíàëåæíîñò³ ³çîëÿòó Ò6 íåîá-
õ³äíå ðîçìåæóâàííÿ âèä³â C. psychrotolerans òà C. langeronii, à îòæå, ïðîâå-
äåííÿ äîäàòêîâèõ â³äïîâ³äíèõ äîñë³äæåíü.

Cladosporium sphaerospermum Penzig. Êð³ì ìîðôîëîã³÷íèõ ä³àãíîñòè÷íèõ
îçíàê âèäó áåðóòü äî óâàãè òàê³ õàðàêòåðí³ îñîáëèâîñò³: â³äñóòí³ñòü ðîñòó
ïðè 4 òà 37 °Ñ (îïòèìàëüíèé ð³ñò ïðè 25 °Ñ), çäàòí³ñòü 89 % óñ³õ äîñë³äæó-
âàíèõ øòàì³â óòâîðþâàòè êîëîí³¿ ï³ñëÿ 7 ä³á ³ 96 % – ï³ñëÿ 14 ä³á êóëüòè-
âóâàííÿ íà ñåðåäîâèù³ ç 20%-þ êîíöåíòðàö³ºþ NaCl (Zalar et al., 2007).

Ó íàøèõ äîñë³äæåííÿõ C. sphaerospermum (Ò2, Ò5, Ò7) ³çîëüîâàíèé ³ç
ïðîá, â³ä³áðàíèõ ³ç ÷îðíèõ íàñêð³çíèõ ïëÿì ³ ðîçðîñòàíü íà ñèíòåòè÷íîìó
êëå¿ (êëåé-îë³âåöü, ÿêèé íå áóâ ó âèêîðèñòàíí³) äâîõ òîðãîâèõ ìàðîê óêðà-
¿íñüêîãî âèðîáíèöòâà (êîëüîðîâà ³ëþñòðàö³ÿ çðàçêà íàâåäåíà ó ïóáë³êàö³¿
(Êîíäðàòþê, 2008)). Âêàçàí³ ïëÿìè áóëè ñôîðìîâàí³ ìîíîêóëüòóðîþ C. sphae-
rospermum. Êð³ì òîãî, C. sphaerospermum (Ò8) ³çîëüîâàíèé òàêîæ ³ç ïðîá, â³ä³-
áðàíèõ ç ÷îðíèõ íàøàðóâàíü íà ñèë³êîíîâîìó ãåðìåòèêó â äóøîâ³é êàá³í³
ïðèâàòíîãî æèòëîâîãî áóäèíêó (ì. Êè¿â).

Ðåçóëüòàòè ïðîâåäåíîãî íàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ï³äòâåðäæóþòü
òàêîæ äàí³ Ô. Äóãàíà ç êîëåãàìè (Dugan, 2008) ïðî òå, ùî C. lignicola º ñè-
íîí³ìîì C. sphaerospermum.

Cladosporium cladosporioides (complex).
C. cladosporium (Fresen) G.A. de Vries çâè÷àéíèé ñàïðîòðîôíèé âèä, êî-

ñìîïîë³ò. ×àñòî òðàïëÿºòüñÿ ÿê âòîðèííèé êîíòàì³íàíò íà íåêðîòè÷íèõ
÷àñòèíàõ áàãàòüîõ ð³çíèõ ðîñëèí-ãîñïîäàð³â, âèä³ëåíèé ç ïîâ³òðÿ, òåêñòèëþ
òà ³íøèõ ñóáñòðàò³â. Ó ê³ëüêîõ âèïàäêàõ C. cladosporioides íàâåäåíî ÿê òà-
êèé, ùî ïîâ’ÿçàíèé ç ëåãåíåâèìè ³ øê³ðÿíèìè ³íôåêö³ÿìè òà ç ³íøèìè
ïðîáëåìàìè çäîðîâ’ÿ ëþäèíè (Bensch et al., 2010).

Bensch ç êîëåãàìè (2010) íàâîäÿòü ïåðåë³ê ïðîáëåì, ïîâ’ÿçàíèõ ³ç òè-
ï³ô³êàö³ºþ C. cladosporioides ³ ð³çíèì òðàêòóâàííÿì öüîãî âèäó. Àâòîðè ïðî-
âåëè òàêñîíîì³÷íó ðåâ³ç³þ ö³º¿ ãðóïè ç âèêîðèñòàííÿì ìóëüòèëîêóñíîãî
ñåêâåíóâàííÿ ÄÍÊ (ó äîñë³äæåííÿõ áóëî çàä³ÿíî 3 ãåíè: ITS1/ITS2-ä³ëÿí-
êè, ãåíè àêòèíó òà 1-àëüôà ãåí ôàêòîðà ïîäîâæåííÿ ç÷èòóâàííÿ), ÿê³ äîïî-
âíåí³ ðåçóëüòàòàìè âèâ÷åííÿ ìîðôîëîã³÷íèõ ³ êóëüòóðàëüíèõ îñîáëèâîñòåé
çà ìåòîäèêîþ, îïèñàíîþ ó ñòàòò³ (Schubert et al., 2007).

Cladosporium pseudocladosporioides Bensch, Crous et U. Braun. Àâòîðè (Bensch
et al., 2010) íàâîäÿòü öåé âèä ç ªâðîïè (Ôðàíö³ÿ, Í³ìå÷÷èíà, ²òàë³ÿ, Í³äåð-
ëàíäè, Ðóìóí³ÿ, Ðîñ³ÿ, Ñëîâåí³ÿ), Àâñòðàë³¿, Ï³âäåííî¿ (Áðàçèë³ÿ, ×èë³) òà
Ï³âí³÷íî¿ (Êàíàäà, ÑØÀ) Àìåðèêè, Àç³¿ (Ï³âäåííà Êîðåÿ, ²íäîíåç³ÿ), Íîâî¿
Çåëàíä³¿, Àôðèêè (Óãàíäà, ÏÀÐ), äå éîãî çíàõîäèëè íà ðîñëèííèõ ìàòåð³à-
ëàõ ³ ïëîäîâèõ ò³ëàõ ãðèá³â, ó ´ðóíò³, ïîâ³òð³, âîä³ òà õàð÷îâèõ ïðîäóêòàõ.

Äëÿ Óêðà¿íè âèä îïèñàíî âïåðøå. Ó ö³ëîìó îòðèìàí³ íàìè ³çîëÿòè ÷èñòèõ
êóëüòóð çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè êîëîí³é, ã³ô³â, ðàìîêîí³ä³é òà êîí³ä³é
â³äïîâ³äàþòü îïèñó âèäó C. pseudocladosporioides, íàâåäåíîìó â ïóáë³êàö³¿
(Bensch et al., 2010). Öåé âèä ìîðôîëîã³÷íî äóæå áëèçüêèé äî C. cladosporioides.
Âèäè ðîçð³çíÿþòüñÿ çà ðîçì³ðàìè òà ñòðóêòóðîþ âòîðèííèõ ðàìîêîí³ä³é: ó
C. cladosporioides âîíè êîðîòø³ ³ äåùî âóæ÷³ (10–33 × 2,5–4 ìêì), íåñåïòîâà-
í³; ó C. pseudocladosporioides (19–48 × 3–4 ìêì, 0–2(–3) – ñåïòîâàí³). Ëîêóñè
òà ðóá÷èêè (hila) êîí³ä³ºãåííèõ êë³òèí ó C. cladosporioides øèðø³ (ä³àìåòð 0,5–
2–(2,5) ìêì), í³æ ó C. pseudocladosporioides (1,0–1,5 ìêì). Õàðàêòåðíîþ ìîðôî-
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ëîã³÷íîþ îñîáëèâ³ñòþ C. pseudocladosporioides º çäàòí³ñòü ôîðìóâàòè íåâå-
ëèê³ ìîòóçêîïîä³áí³ ïåðåïëåòåííÿ ê³ëüêîõ ã³ô. Îäíàê íå çàâæäè ìîæíà
ðîçìåæóâàòè ö³ äâà âèäè ëèøå çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè. Äîñèòü ÷àñòî
øòàìè, îïèñ ìîðôîëîã³¿ ÿêèõ äåùî íå âïèñóâàâñÿ â ðàìêè C. cladosporioides,
çàçâè÷àé âêëþ÷àëè äî «C. cladosporioides complex».

Ô³ëîãåíåòè÷íî âèäè C. pseudocladosporioides ³ C. ñladosporioides º áëèçü-
êèìè, îäíàê äîñòàòíüî â³äì³íí³. Íà äóìêó Áåíø ç êîëåãàìè (Bensch et al.,
2010), C. pseudocladosporioides, î÷åâèäíî, º êîìïëåêñîì âèä³â, ùî âêëþ÷àº
äåê³ëüêà «ïðèõîâàíèõ» (cryptic) âèä³â, îñê³ëüêè áóëî âèÿâëåíî ì³íëèâ³ñòü ó
äîñë³äæåíèõ ³çîëÿò³â. Îäíàê îñòàííº ïèòàííÿ çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì äî
íàêîïè÷åííÿ äîñòàòíüî¿ ê³ëüêîñò³ ³çîëÿò³â (=äàíèõ).

3.4. ²ÄÅÍÒÈÔ²ÊÀÖ²ß ×ÎÐÍÈÕ
ÄÐ²ÆÄÆÅÏÎÄ²ÁÍÈÕ ÃÐÈÁ²Â ÐÎÄÓ EXOPHIALA

ÇÀ ITS1/ITS2-Ä²ËßÍÊÎÞ ßÄÅÐÍÎ¯ ÄÍÊ

Çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ÷èñòà êóëüòóðà ÷îðíèõ äð³æäæåïîä³áíèõ
ãðèá³â, ³çîëüîâàíèõ ³ç ÷îðíèõ íàøàðóâàíü íà ïîâåðõí³ ïîë³ìåðíîãî øâà ì³æ
ñò³íêîþ äóøîâî¿ êàá³íè òà ñò³íîþ âàííî¿ ê³ìíàòè ïðèâàòíîãî áóäèíêó â
ì. Êèºâ³, áóëà ïîïåðåäíüî ³äåíòèô³êîâàíà íàìè ÿê Exophiala sp. Íà ÊÃÀ
ãðèáè ôîðìóâàëè ãëàäåíüê³ êîëîí³¿ ÷îðíîãî êîëüîðó, ä³àìåòðîì äî 2–2,5 ñì,
ñëèçèñòî¿ êîíñèñòåíö³¿. Ã³ôàëüí³ ñòðóêòóðè ñïîñòåð³ãàëè íà ÑÀ äð³æäæåïî-
ä³áí³ îäíîêë³òèíí³ êë³òèíè âàð³þâàëè çà ôîðìîþ òà ðîçì³ðàìè. Ïåðåâàæà-
ëè äð³áí³ (4–6 ìêì) ìàéæå ñôåðè÷í³ êë³òèíè.

Çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, çà ïîñë³äîâíîñòÿìè ä³ëÿíîê
ITS1 òà ITS2, à òàêîæ ä³ëÿíêè 5.8S ÿäåðíî¿ ÄÍÊ ×ÄÃ â³ä³áðàíîãî íàìè çðà-
çêà íàëåæàòü äî âèäó Exophiala alcalophila Goto et Sugly (ðèñ. 3.4).

Âèçíà÷åííÿ îòðèìàíèõ íàìè ³çîëÿò³â ×ÄÃ ñòàëî ìîæëèâèì çàâäÿêè äà-
íèì Ã. Õóãà ç êîëåãàìè (Hoog et al., 2011) ùîäî àíàë³çó ðåçóëüòàò³â ITS-
ñåêâåíóâàííÿ âèä³â ðîäó Exophiala, ÿê³ áóëè ïåðåäàí³ äî ãåíîáàíêó â 2011 ð.
Ïóáë³êàö³ÿ (Hoog et al., 2011) ìîæå ñëóãóâàòè ïåðøèì íàéâàãîì³øèì ïîñ³á-
íèêîì ó òàêñîíîì³÷í³é îáðîáö³ ö³º¿ ãðóïè, îñê³ëüêè, ÿê ïðàâèëüíî çàçíà÷à-
ëè Çåíã òà Ã. Õóã (Zeng et Hoog, 2007), ñòàíîì íà 2007 ð. äàí³ ùîäî ìîðôî-
ëîã³÷íèõ ³ ìîëåêóëÿðíèõ îçíàê âèä³â êîìïëåêñó Exophiala áóëè ðîçïîðîøå-
í³ ó ìåäè÷í³é, âåòåðèíàðí³é òà åêîëîã³÷í³é ë³òåðàòóð³.

Exophiala alcalophila Goto et Sugly., in Goto et al., Trans. Mycol. Soc. Ja-
pan 22 : 430 (1981). (Phaeococcomyces alcalophilus Goto et Sugly., Trans. Mycol.
Soc. Japan 22 : 430 (1981).)

Çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè íàø³ çðàçêè Exophiala sp. íå â³äð³çíÿëèñü
â³ä îïèñó âèäó, íàâåäåíîãî Ã. Õóãîì ç êîëåãàìè (Hoog et al., 2011) çà òèïî-
âèìè êîëåêö³éíèìè øòàìàìè äâîòèæíåâîãî â³êó ï³ä ÷àñ êóëüòèâóâàííÿ íà
àãàðèçîâàíîìó ñóñë³ (ìàëüòåêñòðàêò àãàð³ – ÌÅÀ) çà òåìïåðàòóðè 24 °Ñ.

Êîëîí³¿ îáìåæåí³, çäàþòüñÿ ñëèçèñòèìè, ãëàäåíüê³, ì’ÿê³, òåìíî-ÿíòàð-
íî-÷îðí³, âèïóêë³, ç äîáðå âèðàæåíèì êðàºì. ²í³ö³àëüíèé ð³ñò êë³òèí, ùî
áðóíüêóþòüñÿ, ï³çí³øå (ï³ñëÿ 1 ì³ñ) ñòàþòü ñëàáêîîïóøåí³ ç ïó÷êàìè äð³á-
íèõ âîëîñê³â ³ çàëèøàþòüñÿ ñëèçèñòèìè êîëî êðà¿â. Ðåâåðçóì êîðè÷íåâî-
÷îðíèé, ³ðæàâî-êîðè÷íåâèé ï³ãìåíò äèôóíäóº â àãàðèçîâàíå ñåðåäîâèùå òà
çàáàðâëþº éîãî. Êë³òèíè, ùî áðóíüêóþòüñÿ, ÷èñëåíí³, òîíêî- ³ òîâñòîøà-
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Ðèñ. 3.4. Ô³ëîãåíåòè÷íå äå-
ðåâî ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Exo-
phiala íà îñíîâ³ ïîñë³äîâ-
íîñòåé ITS1/ITS2-ä³ëÿíêè
ÿäåðíî¿ ÄÍÊ

ðîâ³, 1-êë³òèíí³, â³ä ñóáêóëÿñòèõ äî øèðîêîåë³ïñî¿äíèõ 4–8 × 3–6 ìêì.
Ïðîðîñòàþ÷³ êë³òèíè íàÿâí³, ñóáêóëÿñò³, ä³àìåòðîì 7–9 ìêì.

Ïîâ³òðÿí³ ã³ôè ç ãëàäåíüêîþ ïîâåðõíåþ, ñïî÷àòêó ðîçãàëóæåí³, 1,5–3,0 ìêì
çàââèøêè.

Êîí³ä³ºãåíí³ êë³òèíè óòâîðþþòüñÿ íà íåäèôåðåíö³éîâàíèõ ã³ôàõ, òåð-
ì³íàëüí³ ÷è ³íòåðêàëÿðí³, ç êîðîòêèìè àíåëÿö³éíèìè çîíàìè, ïåðâàæíî áåç
ïîì³òíèõ (âèäèìèõ) àíåëÿö³é; ³íêîëè êîí³ä³¿ óòâîðþþòüñÿ íà âåðõ³âêàõ ó
á³ëüø-ìåíø ñèìïîä³àëüíîìó ïîðÿäêó.

Êîí³ä³¿ áåçáàðâí³, òåìíî- ³ ãëàäåíüêîñò³íí³, 1-êë³òèíí³, ñôåðè÷í³, åë³-
ïñî¿äí³ äî çëåãêà íèðêîïîä³áíèõ, ³íêîëè âèäîâæåí³ ïðè îñíîâ³, 3–7 × 2–
5 ìêì, ç³áðàí³ ó ñëèçèñò³ ãîëîâ÷àñò³ óòâîðè.
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Àìïë³òóäà òåìïåðàòóð, °Ñ: ì³í³ìóì 4–9; îïòèìóì 24–27, ìàêñèìóì 36–40.
Ãðèá E. alcalophila áóâ â³äîìèé äî îñòàííüîãî ÷àñó ç ßïîí³¿ òà Äàí³¿.

Îïèñàíèé/³çîëüîâàíèé ç äâîõ ìîðôîòèï³â: ã³ôàëüíîãî òà òàêîãî, ÿêèé ïî-
âí³ñòþ ñêëàäàâñÿ ç êë³òèí, ùî áðóíüêóþòüñÿ. Öèì ïîÿñíþºòüñÿ òå, ùî
ñïî÷àòêó ãðèá áóâ îïèñàíèé ï³ä äâîìà ðîäîâèìè íàçâàìè: Exophiala òà
Phaeococcomyces. Çàçíà÷åíèé ôàêò ï³äêðåñëþº òàêîæ âèðàæåí³ äèìîðôí³
îñîáëèâîñò³ âèäó. Çà óìîâ êóëüòèâóâàííÿ ï³ä ÷àñ äîñë³äæåíü (Hoog et al.,
2011) ñïî÷àòêó (âïðîäîâæ ïåðøîãî òèæíÿ) äîì³íóâàëà äð³æäæåïîä³áíà ôà-
çà, òîä³ ÿê ï³çí³øå ïåðåâàæàâ ã³ôàëüíèé ìîðôîòèï. Ïåðåâàãà áóäü-ÿêîãî
ìîðôîòèïó º äóæå íåñòàá³ëüíîþ îçíàêîþ.

Ó ë³òåðàòóð³ º â³äîìîñò³ (Jamada et al., 1989) ïðî òå, ùî E. alcalophila
õàðàêòåðèçóºòüñÿ íàÿâí³ñòþ êîåíçèìó Ñî-Q10.

Ã. Õóã ç êîëåãàìè (2011) íàâîäÿòü ðåçóëüòàòè îïðàöþâàííÿ òèïîâî¿
êóëüòóðè E. alcalophila (êîëåêö³ÿ CBS), îòðèìàíî¿ ç ´ðóíòó íà ñåðåäîâèù³ ç
ì³í³ìàëüíèì âì³ñòîì ïîæèâíèõ ðå÷îâèí ïðè ðÍ 10,4, à òàêîæ øòàì³â ³ç
æèòëîâèõ ïðèì³ùåíü, çîêðåìà, ç êîíòåéíåðà äëÿ ìèëà/ïîðîøêó ïðàëüíî¿
ìàøèíè, ç ïðîá âîäè ó âàíí³. Øòàì CBS 122256 áóâ ³çîëüîâàíèé ³ç øê³ðè
ëþäèíè ç ñèìïòîìàìè ïîì³ðíîãî âðàæåííÿ ì³öåë³àëüíèìè ãðèáàìè â Äàí³¿,
àëå áåç äåòàëüíî¿ ³íôîðìàö³¿ ùîäî êë³í³÷íî¿ êàðòèíè çàõâîðþâàííÿ.

Õ. Ë³àí ³ Ã. Õóã (Lian, Hoog, 2010) ïðèïóñêàþòü ìîæëèâèé çâ’ÿçîê ì³æ
âèíèêíåííÿì ³íôåêö³¿ øê³ðè ëþäèíè òà íàÿâí³ñòþ ñõîæèõ íà ÷îðí³ äð³æ-
äæ³ ãðèá³â â óìîâàõ ïðèì³ùåíü, çîêðåìà âàííèõ ê³ìíàò (òîáòî â óìîâàõ
«âîäíèõ ñèñòåì» ïðèì³ùåíü), â ÿêèõ áàãàòî ìèëüíèõ ðîç÷èí³â ³ ñåðåäîâèùå
çá³äíåíå íà ïîæèâí³ ðå÷îâèíè äëÿ ãðèá³â. Âêàçàí³ àâòîðè ³çîëþâàëè ç âàí-
íèõ ê³ìíàò íèçêó ãðèá³â, ïîä³áíèõ äî ÷îðíèõ äð³æäæ³â, ÿê³ äî îñòàííüîãî
÷àñó áóëè â³äîì³ ëèøå ç³ øê³ðè ÷è í³ãò³â ëþäèíè. Exophiala alcalophila íà-
ëåæèòü äî òàêî¿ ñàìî¿ åêîëîã³÷íî¿ ãðóïè, õî÷à ç íèæ÷îþ â³ðóëåíòí³ñòþ.

*  *  *

Òàêèì ÷èíîì, ó ðåçóëüòàò³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà ïîñë³äîâíîñòÿìè
ITS1/ITS2 ÿäåðíî¿ ÄÍÊ äîñë³äæåí³ ³çîëÿòè ì³êðîñêîï³÷íèõ ãðèá³â, ÿê³ çà
ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ðàí³øå ìè ³äåíòèô³êóâàëè ÿê Cladosporium sphae-
rospermum òà C. cf. sphaerospermum, â³äíåñåíî äî 3 âèä³â: C. sphaerospermum,
C. halotolerans ³ C. cf. psyhrotolerans. ²çîëÿòè ãðèá³â, ÿê³ çà ìîðôîëîã³÷íèìè
îçíàêàìè ìè â³äíåñëè äî C. cf. cladosporioides, çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷-
íîãî àíàë³çó íàëåæàòü äî âèäó C. pseudocladosporioides. Âèäè C. halotolerans,
C. psyhrotolerans ³ C. pseudocladosporioides íàâåäåí³ äëÿ Óêðà¿íè âïåðøå. Ðå-
çóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ï³äòâåðäæóþòü äàí³ ïîïåðåäí³õ äîñë³äíè-
ê³â ùîäî áëèçüêîñò³ C. psychrotolerans ³ C. langeronii çà ä³ëÿíêàìè ITS1/ITS2
ÿäåðíî¿ ÄÍÊ (Zalar et al., 2007), à òàêîæ ñòîñîâíî òîãî, ùî C. lignicola º
ñèíîí³ìîì C. sphaerospermum (Dugan et al., 2008). Ó ïîäàëüøîìó äîö³ëüíî
ïðîâåñòè êîìá³íîâàíèé ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç äîñë³äæóâàíèõ íàìè ³çîëÿò³â
ãðèá³â çà ãåíàìè àêòèíó òà 1-àëüôà ãåíà ôàêòîðà ïîäîâæåííÿ ç÷èòóâàííÿ,
ÿêèé º íàéíàä³éí³øèì äëÿ ìîëåêóëÿðíî¿ ³äåíòèô³êàö³¿ âèä³â ðîäó Cladospo-
rium (Crous, Groenewald, 2011).

Çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ×ÄÃ Exophiala sp. â³äíåñåíî
íàìè äî âèäó Exophiala alkalophila, ÿêèé íàâåäåíî äëÿ Óêðà¿íè âïåðøå.
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PHYLOGENETIC ANALYSIS OF MICROSCOPIC FUNGI
 OF THE GENERA CLADOSPORIUM AND EXOPHIALA

AFTER NUCLEAR DNA

Cladosporium isolates of microscopic filamentous fungi morphologically si-
milar to C. sphaerospermum and C. cladosporioides complexes as well as black
yeast – like fungi of the genus Exophiala are phylogenetically analyzed on the
basis of DNA sequences of the ribosomal RNA (the internal transcribed spacer
regions ITS1 and ITS2, the 5.8S rDNA (ITS1/ITS2)).

Eight analyzed isolates of filamentous fungi found to represent the following
species: three species of C. sphaerospermum complex (i.e. Cladosporium halotole-
rans, C. psyhrotolerans and C. sphaerospermum), and one species of the C. clado-
sporioides complex (i. e. C. pseudocladosporioides). One isolate of black yeast-like
fungus found to be species of the genus Exophiala (i.e. E. alcalophila).

The following four species are for the first time recorded for Ukraine:
Cladosporium halotolerans, isolated from black spots on indoor acryl pressurizer
in bathroom; C. psyhrotolerans, isolated from algal collection kept on synthetic
media at low temperature (between +9 and +12 °C), latter both isolates are from
Kyiv city; C. pseudocladosporioides, isolated from epilithic lichens growing on
vertical concrete wall in shaded conditions of Lviv city, and Exophiala alcalo-
phila, isolated from black spots on indoor polymer material between bath cabin
and bathroom wall in Kyiv city, are for the first time recorded for Ukraine.

Our results of the phylogenetic analysis of representatives of the genus
Cladosporium confirm Zalar et al. (2007) data that C. psychrotolerans and
C. langeronii are very close after ITS1/ITS2 portion of nuclear DNA, as well as
data of Dugan with colleagues (Dugan et al., 2008) that C. lignicola is synonym
of C. sphaerospermum.

Combined ITS1/ITS2, ACT (partial actin gene) and TEF (translation
elongation factor 1-alpha gene) phylogenetic analysis of investigated isolates of
microscopic filamentous fungi of the genus Cladosporium is very desirable as far
such analysis is the most reliable for molecular identification of Cladosporium
species (Schubert et al., 2007; Bensch et al., 2010; Crous, Groenewald, 2011).
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ÌÎËÅÊÓËßÐÍÀ Ô²ËÎÃÅÍ²ß
² ÑÓ×ÀÑÍÀ ÒÀÊÑÎÍÎÌ²ß ÍÀÇÅÌÍÈÕ

ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ

Ð Î Ç Ä ² Ë  4

ÌÎËÅÊÓËßÐÍÀ Ô²ËÎÃÅÍ²ß, ÒÀÊÑÎÍÎÌ²ß
² Á²ÎËÎÃ²ß ÍÀÇÅÌÍÈÕ ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ ÏÎÐßÄÊÓ
KLEBSORMIDIALES (KLEBSORMIDIOPHYCEAE,

STREPTOPHYTA)

Ïîðÿäîê Klebsormidiales º öåíòðàëüíèì ñåðåä íàçåìíèõ ñòðåïòîô³òîâèõ
âîäîðîñòåé ³ îõîïëþº 4 ðîäè – Klebsormidium P.S. Silva, Mattox et Blackwell,
Interfilum Chodat et Topali emend. Mikhailyuk, Sluiman, A. Massalski, Mudimu,
Demchenko, T. Friedl et S.Y. Kondr., Hormidiella M.O.P. Iyengar et Khantamma
òà Entransia E.O. Hughes, ó ö³ëîìó äî ñêëàäó ÿêèõ âõîäÿòü 28 âèä³â (Mi-
khailyuk et al., 2008; Rindi et al., 2008, 2011; Guiry, Guiry, 2012). Ö³ ïðåäñòàâ-
íèêè â³ä³ãðàþòü çíà÷íó ðîëü ó íàçåìíèõ åêîñèñòåìàõ, îñê³ëüêè â á³ëüøîñò³ º
øèðîêî ïîøèðåíèìè íàçåìíèìè âîäîðîñòÿìè, ùî êîëîí³çóþòü ð³çíîìàí³òí³
ñóáñòðàòè – ´ðóíò, ñêåë³, êîðó äåðåâ, ìåðòâó äåðåâèíó, ñò³íè áóä³âåëü, ïàð-
êàíè, øòó÷í³ ñóáñòðàòè òîùî (Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979; Ettl, Gärtner,
1995; Hindák, 1996; Lokhorst, 1996; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001; Mikhailyuk et al.,
2003; Mikhailyuk et al., 2008; Rindi et al., 2008, 2011). Äåÿê³ âèäè çäàòí³ ðîç-
ìíîæóâàòèñÿ ó ìàñ³ òà óòâîðþâàòè ïîâñòèñò³ àåðîô³òí³ ìàêðîñêîï³÷í³ ðîçðî-
ñòàííÿ àáî â³ä³ãðàâàòè îäíó ç ïðîâ³äíèõ ðîëåé ó ôîðìóâàíí³ íà´ðóíòîâèõ ê³-
ðîê (Ãîëëåðáàõ, Øòèíà, 1969; Ìîøêîâà, 1979; Êîñòèêîâ, Ðûá÷èíñêèé, 1995;
Lokhorst, 1996; Biological ..., 2001; Mikhailyuk et al., 2003; Rindi, Guiry, 2004;
Büdel et al., 2009, 2010; Karsten et al., 2010 òà ³í.), òàêèì ÷èíîì ñòâîðþþ÷è
àñîö³àö³¿, â ÿê³ âõîäÿòü áàãàòî ³íøèõ âèä³â îäíîêë³òèííèõ âîäîðîñòåé.

Äåÿê³ âèäè êëåáñîðì³ä³àëüíèõ âîäîðîñòåé âèçíàí³ êîñìîïîë³òíèìè òàêñî-
íàìè ç øèðîêèì ãåîãðàô³÷íèì ïîøèðåííÿì, çäàòí³ ³ñíóâàòè â ð³çíîìàí³òíèõ
óìîâàõ, âêëþ÷àþ÷è åêñòðåìàëüíî õîëîäíå òà æàðêå ñåðåäîâèùå (Hoffmann,
1989; Lokhorst, 1996; Biological ..., 2001; Rindi et al., 2011), ïðîòå ÷àñòèíà âèä³â
ìåøêàº ó àìô³á³àëüíèõ ³ âîäíèõ á³îòîïàõ, äåÿê³ – ð³äê³ñí³ ïðåäñòàâíèêè
(Chodat, Topali, 1922; Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979; Hindák, 1996; Lokhorst,
1996; Cook, 2004; Novis, 2006). Êëåáñîðì³ä³àëüí³ âîäîðîñò³ º îäíèìè ç ï³îíåð³â
çàðîñòàííÿ áåçïë³äíèõ ñóáñòðàò³â (Ãîëëåðáàõ, Øòèíà, 1969; Áîéêî è äð., 1984;
Hoffmann, 1989; LukeÓová, 2001), âîíè â³äîì³ ÿê àãåíòè á³îëîã³÷íîãî âèâ³òðþ-
âàííÿ êàì’ÿíèñòèõ ïîð³ä, á³îäåñòðóêö³¿ êóëüòóðíèõ ïàì’ÿòîê (John, 1988;
Darienko, Hoffmann, 2003; Mikhailyuk et al., 2003; Uher et al., 2005; Rindi, Guiry,
2004; Mikhailyuk, 2008; Uher, 2008; Âîéöåõîâè÷ òà ³í., 2009; Macedo et al., 2009
òà ³í.) òà ³íäèêàòîðè íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà (Rindi, Guiry, 2004).

Ñòðåïòîô³òîâ³ âîäîðîñò³ (àáî Charophyceae s. l.) – îäíà ç íàéö³êàâ³øèõ
ãðóï, îñê³ëüêè âîíè º éìîâ³ðíèìè ïðåäêàìè âèùèõ ðîñëèí (Graham et al.,
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1991; Kranz et al., 1995; Van den Hoek et al., 1995; Bhattacharya, Medlin,
1998; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001; Lewis, McCourt, 2004; Becker, Marin, 2009; Wod-
niok et al., 2011). Ïîðÿäîê Klebsormidiales, ùî ÿâëÿº ñîáîþ îäíó ç ã³ëîê ïðè
îñíîâ³ äåðåâà Streptophyta, íàäçâè÷àéíî ö³êàâèé â åâîëþö³éíîìó â³äíîøåí-
í³. Àäæå äîñë³äæåííÿ öèõ îðãàí³çì³â, ³ìîâ³ðíî, äàñòü ìîæëèâ³ñòü ïðîëèòè
ñâ³òëî íà åâîëþö³þ áàçàëüíèõ ë³í³é Streptophyta â ö³ëîìó, à òîìó ³ êðàùå
çðîçóì³òè ïåðåõ³ä â³ä âîäîðîñòåé äî íàçåìíèõ ðîñëèí.

4.1. ²ÑÒÎÐ²ß ÂÈÂ×ÅÍÍß ÏÐÅÄÑÒÀÂÍÈÊ²Â
KLEBSORMIDIALES

Çåëåí³ íèò÷àñò³ âîäîðîñò³, ùî íàëåæàòü äî ïîðÿäêó Klebsormidiales, â³äî-
ì³ ùå ç ñåðåäèíè XIX ñò. Òàê, ó 1843 ð. Ô.Ò. Êþòö³íã îïèñàâ ð³ä Hormidium
Khtz., ÿêèé, ïðîòå, àâòîð ðîçóì³â ó øèðîêîìó ñåíñ³, âêëþ÷àþ÷è äî íüîãî íèò-
÷àñò³ âîäîðîñò³ ð³çíîìàí³òíèõ ãðóï, çîêðåìà, òàêîæ âèäè ñó÷àñíèõ ðîä³â
Prasiola C. Agardh òà Ulothrix Khtz. (Khtzing, 1843). Ó ï³çí³øèõ ðîáîòàõ àâòîð
äîäàâ çíà÷íó ê³ëüê³ñòü íîâèõ âèä³â äî öüîãî ðîäó, õî÷à ð³ä ïðîäîâæóº ³ñíóâà-
òè ÿê çá³ðíèé òàêñîí (Khtzing, 1845), à íàäàë³ â ³íø³é ïóáë³êàö³¿ (Khtzing,
1849) çâåäåíèé ó ñåêö³þ ðîäó Ulothrix, ùî îá’ºäíóº íàçåìí³ âèäè. Íàïðèê³íö³
XIX ñò. äåÿê³ â÷åí³ ï³ä íàçåìíèìè ïðåäñòàâíèêàìè ðîäó Hormidium ðîçóì³ëè
âèêëþ÷íî âèäè ïðàç³îëîâèõ âîäîðîñòåé (Gay, 1888; Hansgirg, 1888, 1892), ùî
õàðàêòåðèçóþòüñÿ ç³ð÷àñòèì õëîðîïëàñòîì ç öåíòðàëüíèì ï³ðåíî¿äîì. Óò³ì ó
1896 ð. Ã. Êëåáñ îïèñàâ öåé ð³ä ÿê íèò÷àñò³ âîäîðîñò³, ùî ìàþòü ïðèñò³ííèé
õëîðîïëàñò ³ ðîçìíîæóþòüñÿ ôðàãìåíòàö³ºþ íèòîê ³ äâîäæãóòèêîâèìè çîî-
ñïîðàìè. Òàêèì ÷èíîì, Ã. Êëåáñ çàïðîïîíóâàâ íîâå ðîçóì³ííÿ ðîäó Hormi-
dium, ÿêå øèðîêî âèêîðèñòîâóâàëè àëüãîëîãè ïðîòÿãîì XX ñò. (Klebs, 1896).

Ó 1968 ð. Ê.Ð. Ìåòòîêñ çàïðîïîíóâàâ çáåðåãòè öþ íàçâó â ðîçóì³íí³
Ã. Êëåáñà (Hormidium G.A. Klebs 1896) ÿê òàêó, ùî â³äïîâ³äàº ñó÷àñíîìó ðî-
çóì³ííþ îáñÿãó öüîãî ðîäó (Mattox, 1968). Ó òîé æå ÷àñ Á. Ôîòò ïîêàçàâ
íåïðàâîì³ðí³ñòü âèêîðèñòàííÿ çàçíà÷åíîãî ³ìåí³ äëÿ âîäîðîñòåé, îñê³ëüêè
â 1840 ð. ï³ä íèì áóâ îïèñàíèé ð³ä îðõ³äåé (Fott, 1960), ùî, çã³äíî ç ïðèí-
öèïîì ïð³îðèòåòó, ïîòðåáóâàëî çàì³íè òà óïîðÿäêóâàííÿ â³äïîâ³äíî¿ íîìåí-
êëàòóðè. Ê³ëüêà çàïðîïîíîâàíèõ ³ìåí (Chlorhormidium Fott, Hormococcus
Chodat, Pseudulothrix Pascher) áóëî â³äêèíóòî ÿê íåçàêîíí³ àáî íåïðèäàòí³
(îñê³ëüêè çàì³íÿëè Hormidium sensu Khtzing) ³ çàïðîïîíîâàíî íîâå – Kleb-
sormidium P.S. Silva, Mattox et Blackwell, ÿêå âèçíàíî íàéàäåêâàòí³øèìè äëÿ
óçàêîíåííÿ Hormidium sensu G.A. Klebs (Silva et al., 1972).

Klebsormidium ìîðôîëîã³÷íî íàéáëèæ÷èé äî ðîä³â Ulothrix ³ Stichococcus Nä-
geli, òîìó â ìîðôîëîã³÷íèõ ñèñòåìàõ çàâæäè éîãî ðîçãëÿäàëè ñåðåä çåëåíèõ
íèò÷àñòèõ âîäîðîñòåé, â ìåæàõ ïîðÿäêó Ulothrichales (Chlorophyceae, Chloro-
phyta) (Starmach 1972; Ìîøêîâà, 1979; Hindák, 1996). Äîñë³äæåííÿ óëüòðàñòðó-
êòóðè òà ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ âèä³â öüîãî ðîäó ïîêàçàëè, ïîïðè çíà÷í³
ìîðôîëîã³÷í³ â³äì³ííîñò³, áëèçüê³ñòü ¿õ äî õàðîâèõ âîäîðîñòåé (Floyd et al.,
1972; Pickett-Heaps, 1972; Stewart, Mattox, 1975; Lokhorst, Starr, 1985;
Kranz et al., 1995; Turmel et al., 2002 òà ³í.). Òàê, Klebsormidium ñòàâ ïðåäñòàâíè-
êîì êëàñó Charophyceae (Chlorophyta) ó ñêëàä³ ïîðÿäêó Klebsormidiales (Mattox,
Stewart, 1984; Bold, Wynne, 1985; Ettl, G@rtner, 1995; Kranz et al., 1995; Lokhorst,
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1996; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001) àáî îêðåìîãî êëàñó Klebsormidiophyceae â ìåæàõ
Chlorophyta (Van den Hoek et al., 1995) ÷è Charophyta (Lewis, McCourt, 2004) òà
ë³í³¿ Streptophyta, ùî îá’ºäíóº õàðîô³ö³ºâ³ âîäîðîñò³ òà âèù³ ðîñëèíè (Marin,
Melkonian, 1999; Sluiman et al., 2008; Becker, Marin, 2009).

Ïîðÿä ç Klebsormidium òðàäèö³éíî ðîçì³ùóâàëè òàêîæ äåÿê³ ìîðôîëîã³-
÷íî òà åêîëîã³÷íî ïîä³áí³ íèò÷àñò³ âîäîðîñò³ – Stichococcus, Koliella HindBk,
Raphidonema Lagerh. (Ettl, G@rtner, 1995; Van den Hoek et al., 1995; Êîñò³êîâ
òà ³í., 20012), ùî ìàþòü ñï³ëüí³ ç Klebsormidiales óëüòðàñòðóêòóðí³ îçíàêè
(Pickett-Heaps, 1974, 1976; Lokhorst, Star, 1998). Ïðîòå ïîäàëüø³ ìîëåêóëÿðí³
äîñë³äæåííÿ öüîãî íå ï³äòâåðäèëè, íàòîì³ñòü ïîêàçàëè, ùî çãàäàí³ âîäîðî-
ñò³ ñë³ä ðîçãëÿäàòè â ìåæàõ êëàñó Trebouxiophyceae (Chlorophyta) (Handa et
al., 2003; Lewis, McCourt, 2004; Neustupa et al., 2007; Sluiman et al., 2008).

Ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè äîñë³äæåííÿìè ïîêàçàíî, ùî 2 ðîäè
³íøèõ íèò÷àñòèõ âîäîðîñòåé – Hormidiella òà Entransia, òàêîæ º ïðåäñòàâ-
íèêàìè Klebsormidiales. Ð³ä Hormidiella (Iyengar, Kanthamma, 1940, öèò. çà:
Lokhorst et al., 2000) îïèñàíèé â 1940 ð. ç ´ðóíò³â ²íä³¿. Ìîðôîëîã³÷íî ïî-
ä³áíèé äî óëîòðèêñîâèõ âîäîðîñòåé, òðàäèö³éíî éîãî ðîçãëÿäàëè ó ïîðÿäêó
Ulothrichales (Chlorophyceae, Chlorophyta) (Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979;
Hind<k, 1996). Ï³çí³øå, âñë³ä çà Klebsormidium, öåé ð³ä áóâ ïåðåíåñåíèé äî
Klebsormidiales (Charophyceae) (Ettl, G@rtner, 1995), äå éîãî ïîëîæåííÿ áóëî
ï³äòâåðäæåíî ó çâ’ÿçêó ç äåòàëüíèì öèòîëîã³÷íèì ³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷-
íèì âèâ÷åííÿì îäíîãî ç éîãî âèä³â – H. attenuata Lokhorst (Lokhorst et al.,
2000; Sluiman et al., 2008). Ð³ä Entransia îïèñàíèé ó 1948 ð. ç âîäîéìè
(Hughes, 1948). Çàâäÿêè õëîðîïëàñòó îðèã³íàëüíî¿ áóäîâè òà ðîçâèòêó íèòîê
ñåðåä æàáóðèíü, óòâîðåíèõ çèãíåìîâèìè âîäîðîñòÿìè, âêàçàíèé ð³ä ââàæà-
ëè ïðåäñòàâíèêîì Zygnemataceae (Conjugatophyceae, Chlorophyta) (Transeau,
1951, öèò. çà: Cook, 2004). Ïîäàëüø³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³, öèòîëîã³-
÷í³ òà ìîðôîëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ òèïîâîãî âèäó öüîãî ðîäó – E. f³mbriata
E.O. Hughes, ÷³òêî âèçíà÷èëè éîãî ì³ñöå çà ìåæàìè êîíüþãóþ÷èõ âîäîðîñ-
òåé, ó ñïîð³äíåíîñò³ äî Klebsormidium (McCourt et al., 2000; Karol et al.,
2001; Turmel et al., 2002; Cook, 2004; Sluiman et al., 2008).

Íà öåé ÷àñ äî ïîðÿäêó Klebsormidiales ïðèºäíàíî ùå îäíó íàçåìíó âîäî-
ð³ñòü – ð³ä Interfilum, ÿêèé îïèñàíî ç³ ñòîÿ÷î¿ âîäîéìè â 1922 ð. ÿê õëîðîêî-
êîâó âîäîð³ñòü (Chlorococcales, Chlorophyta) (Chodat, Topali, 1922). Òðèâàëèé
÷àñ éîãî ðîçãëÿäàëè ÿê ìîíîòèïíèé ð³ä øèðîêî ïîøèðåíèõ íàçåìíèõ âîäî-
ðîñòåé ³ â³äíîñèëè äî ïîðÿäê³â Ulothrichales (Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979;
Hindák, 1996) òà Gloeotilales (Chlorophyceae) (Ettl, G@rtner, 1995). Äîñë³äæåí-
íÿ ìîðôîëîã³¿, óëüòðàñòðóêòóðè òà ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ öüîãî ðîäó äàëè
çìîãó âêëþ÷èòè äî éîãî ñêëàäó ³íøó øèðîêî ïîøèðåíó íèò÷àñòó íàçåìíó
âîäîð³ñòü (Geminella terricola J.B. Petersen (Petersen, 1932)), îïèñàòè íîâèé âèä
ðîäó (Interfilum massjukiae Mikhailyuk, Sluiman, A. Massalski, Mudimu, Demchen-
ko, T. Fr³edl et S.Y. Kondr.) òà âèçíà÷èòè éîãî ì³ñöå ó ïîðÿäêó Klebsormidiales
ÿê íàéáëèæ÷îãî òàêñîíà äî ðîäó Klebsormidium (Mikhailyuk et al., 2007, 2008).

Òàêèì ÷èíîì, äî ïîðÿäêó Klebsormidiales íà öåé ÷àñ íàëåæàòü 4 ðîäè âî-
äîðîñòåé, êîæåí ç ÿêèõ õàðàêòåðèçóºòüñÿ áàãàòîþ ³ñòîð³ºþ âèâ÷åííÿ. Ïðåä-
ñòàâíèê³â ïîðÿäêó ó ìîðôîëîã³÷íèõ ñèñòåìàõ ðîçãëÿäàëè ó ñêëàä³ ð³çíèõ ïî-
                                         

2 Ïðèïóùåíî, ùî äåÿê³ âèäè ðîäó Stichococcus º ñïîð³äíåíèìè ç Klebsormidium.
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ðÿäê³â ³ êëàñ³â âîäîðîñòåé. Ïðèâîäîì äî ïåðåíåñåííÿ öèõ ðîä³â äî ñòðåïòî-
ô³òîâèõ âîäîðîñòåé ñëóãóâàëè ïåðåâàæíî äîñë³äæåííÿ óëüòðàñòðóêòóðè äæãó-
òèêîâèõ ñòàä³é, âåãåòàòèâíèõ êë³òèí, óëüòðàòîíêèõ ìåõàí³çì³â ä³ëåííÿ êë³òèí
òîùî (Stewart, Mattox, 1975; Lokhorst, Starr, 1985; Van den Hoek et al., 1995;
Lokhorst, 1996; Lokhorst et al., 2000; Mikhailyuk et al., 2005 òà ³í.). Ï³çí³øå ö³
âèñíîâêè, îòðèìàí³ íà îñíîâ³ âèâ÷åííÿ óëüòðàñòðóêòóðè, áóëè ï³äòâåðäæåí³
äàíèìè ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåíåòèêè (Kranz et al., 1995; Karol et al., 2001;
Turmel et al., 2002; Mikhailyuk et al., 2008; Sluiman et al., 2008).

4.2. ÏÐÎÁËÅÌÈ ÒÀÊÑÎÍÎÌ²¯ KLEBSORMIDIALES

Îäí³ºþ ç ïðîáëåì òàêñîíîì³¿ ãðóïè º òå, ùî ¿¿ ïðåäñòàâíèêè áóëè îïè-
ñàí³ â ñêëàä³ ³íøèõ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï. Çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè, ÿê³
âèêîðèñòîâóþòü ó êëàñè÷íèõ ñèñòåìàõ, ö³ âîäîðîñò³ äóæå ð³çí³ ³ íå ôîðìóþòü
â³äîêðåìëåíî¿ ãðóïè. Õî÷à á³ëüø³ñòü âèä³â Klebsormidiales – íèò÷àñò³ âîäî-
ðîñò³, âêëþ÷åííÿ ðîäó Interfilum äî öüîãî ïîðÿäêó óð³çíîìàí³òíèëî éîãî
ìîðôîëîã³þ, îñê³ëüêè ÷àñòèíà âèä³â ìàº êîêî¿äíèé òèï ñëàí³ (ç ïîãëÿäó êëà-
ñè÷íî¿ ìîðôîëîã³¿), äåÿê³ âèäè ôîðìóþòü ñàðöèíî¿äí³ ïàêåòè òà óòâîðþþòü
òàê çâàíó ïëåâðîêîêî¿äíó ñëàíü. Êð³ì òîãî, ó îðèã³íàëüíîìó îïèñ³ Interfilum
paradoxum (Chodat, Topali, 1922) âêàçàíî, ùî éîãî êë³òèíè ìàþòü äâîñòóëêîâ³
îáîëîíêè, ÷åðåç ùî öåé ïðåäñòàâíèê ïåâíèé ÷àñ ïåðåáóâàâ ó ñêëàä³ ðîäó
Radiophilum Schmidle (Ìîøêîâà, 1979). Íèæ÷å ïîêàçàíî, ùî êë³òèííà îáî-
ëîíêà Interfilum ñóö³ëüíà ³ ëèøå âèãëÿäàº äâîñòóëêîâîþ ÷åðåç çàëèøîê ìàòå-
ðèíñüêî¿ îáîëîíêè, ùî íå â³äîêðåìëþºòüñÿ â³ä äî÷³ðíüî¿. Íèæ÷å òàêîæ íà-
âåäåí³ ìîðôîëîã³÷í³ òà öèòîëîã³÷í³ îçíàêè, ùî îá’ºäíóþòü âñ³õ ïðåäñòàâíè-
ê³â Klebsormidiales ³ ðåïðåçåíòóþòü ¿õ ÿê ºäèíó ïðèðîäíó ãðóïó.

Âîäíî÷àñ òàêèé «çá³ðíèé» õàðàêòåð ïîðÿäêó âêàçóº íà òå, ùî, éìîâ³ðíî,
äîíèí³ ÷àñòèíà éîãî ïðåäñòàâíèê³â ïåðåáóâàº ó ñêëàä³ ³íøèõ ãðóï âîäîðî-
ñòåé, à ìîæëèâî, é ïðîñòî ùå íå â³äêðèòà. Çîêðåìà, íàçåìí³ ì³ñöåçðîñòàííÿ,
â ÿêèõ ìåøêàþòü ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü âèä³â Klebsormidiales, ââàæàþòü ùå
íåäîñòàòíüî âèâ÷åíèìè â àëüãîëîã³÷íîìó â³äíîøåíí³, îñîáëèâî ó òðîï³÷íèõ
òà åêâàòîð³àëüíèõ ðåã³îíàõ (L\pez-Bautista et al., 2008; Rindi et al., 2009 òà ïî-
ñèëàííÿ â íèõ). Öåé ôàêò óòðóäíþº âèâ÷åííÿ ô³ëîãåí³¿ òà ðîäèííèõ çâ’ÿçê³â
ó ìåæàõ Klebsormidiales. Çîêðåìà, ÿêùî ðîäè Klebsormidium òà Interfilum äóæå
áëèçüêî ñïîð³äíåí³ ³ íàâ³òü ïîñòàº ïèòàííÿ ïðî òå, ÷è íå º âîíè ïðåäñòàâíè-
êàìè îäíîãî ðîäó (Mikhailyuk et al., 2008; Rindi et al., 2011), òî Hormidiella òà
Entransia – äîñèòü â³ääàëåí³ òàêñîíè ÿê â³ä âèùå çàçíà÷åíèõ, òàê ³ ì³æ ñî-
áîþ (Sluiman et al., 2008). Öå ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíå àáî ç òèì, ùî áëèçüêî
ñïîð³äíåí³ äî íèõ ðîäè º «âèêîïíèìè», àáî ¿õ ùå íå çíàéäåíî ó ïðèðîä³. ßê
ïîêàçàíî íèæ÷å, îñòàííº ïðèïóùåííÿ º ö³ëêîì ³ìîâ³ðíèì.

Íàðåøò³, ñóòòºâà ïðîáëåìà â ðîçðîáö³ òàêñîíîì³¿ ïðåäñòàâíèê³â ïîðÿä-
êó – â³äíîñíà ïðîñòîòà òà îäíîòèïí³ñòü ¿õ ìîðôîëîã³¿, ùî º ñòàíäàðòíîþ ïðî-
áëåìîþ áàãàòüîõ òàêñîí³â íèò÷àñòèõ âîäîðîñòåé. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äëÿ äå-
ÿêèõ íèò÷àñòèõ âîäîðîñòåé, íàïðèêëàä åäîãîí³ºâèõ àáî çèãíåìîâèõ, íàä³éí³
òàêñîíîì³÷í³ îçíàêè íà ð³âí³ âèä³â çàáåçïå÷óâàëè ñòàä³¿, ïîâ’ÿçàí³ ç³ ñòàòåâèì
ïðîöåñîì, – ìîðôîëîã³ÿ çèãîò, îñîáëèâîñò³ æèòòºâèõ öèêë³â òîùî (Ðóíäèíà,
1988; Þíãåð, Ìîøêîâà, 1993), òîä³ ÿê ó êëåáñîðì³ä³àëüíèõ âîäîðîñòåé ñòàòåâèé
ïðîöåñ âèÿâëåíî ëèøå ó ê³ëüêîõ ïðåäñòàâíèê³â ³ äîñòîâ³ðíî íå ï³äòâåðäæåíî
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(Lokhorst, 1996; Lokhorst et al., 2000). Íàòîì³ñòü, îçíàêè, ïîâ’ÿçàí³ ç âåãåòàòèâ-
íîþ ñëàííþ Klebsormidiales, ó á³ëüøîñò³ â³äçíà÷àþòüñÿ øèðîêîþ ì³íëèâ³ñòþ,
ùî íå ñïðèÿº ÷³òêîìó ðîçìåæóâàííþ îêðåìèõ âèä³â ³ ïîáóäîâ³ ´ðóíòîâíî¿ ìîð-
ôîëîã³÷íî¿ ñèñòåìè ïîðÿäêó (Lokhorst, 1996; Òkaloud, 2006; Rindi et al., 2011).

4.3. ÌÀÒÅÐ²ÀËÈ ² ÌÅÒÎÄÈ ÄÎÑË²ÄÆÅÍÍß

Ìàòåð³àë íàøîãî äîñë³äæåííÿ ñêëàëè øòàìè âîäîðîñòåé ç ãðîìàäñüêèõ
êîëåêö³é êóëüòóð – SAG (Sammlung von Algenkulturen Göttingen University,
Í³ìå÷÷èíà), CCAP (Culture Collection of Algae and Protozoa, Âåëèêîáðèòà-
í³ÿ), ACKU (Algal Collection of Kyiv University, Óêðà¿íà), äåÿêèõ ïðèâàòíèõ
êîëåêö³é òà íàø³ âëàñí³ ³çîëÿòè (òàáë. 4.1). Óñüîãî áóëî âèâ÷åíî 97 øòà-
ì³â âîäîðîñòåé ðîä³â Interfilum, Klebsormidium, Stichococcus, Gloeotila Khtz., Ge-
minella Turpin, Ulothrix, Pseudopleurococcus J. Snow em. Vischer, Hormidiella.
Êð³ì ìîðôîëîã³÷íîãî îïðàöþâàííÿ îòðèìàíî 89 ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé
ä³ëÿíêè ITS ðÄÍÊ òà 20 ÷àñòêîâèõ ³ ïîâíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ãåíà 18S
ðÄÍÊ.

Êóëüòóðè âîäîðîñòåé âèðîùóâàëè ïåðåâàæíî íà àãàðèçîâàíîìó òà ³íîä³
ð³äêîìó ïîæèâíîìó ñåðåäîâèù³ Áîëäà ç ïîòð³éíîþ ê³ëüê³ñòþ àçîòó òà â³òà-
ì³íàìè (3N BBBM + vitamines) (Starr, Zeikus, 1987), çà ñòàíäàðòíèõ ëàáîðà-
òîðíèõ óìîâ (òåìïåðàòóðà +18 °Ñ, ñâ³òëîâèé ðåæèì – ñâ³òëî : òåìðÿâà –
14 : 10, ³íòåíñèâí³ñòü îñâ³òëåííÿ (á³ë³ ôëóîðåñöåíòí³ ëàìïè) – áëèçüêî
25 ìêìîëü ôîòîí³â ⋅ ì—2 ⋅ ñ—1). Ì³êðîñêîï³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðîâåäåí³ ïåðå-
âàæíî íà áàç³ óí³âåðñèòåòó ì. Ãåòò³íãåí, Í³ìå÷÷èíà (â³ää³ë åêñïåðèìåíòàëü-
íî¿ ô³êîëîã³¿ òà êîëåêö³¿ êóëüòóð âîäîðîñòåé – EP SAG), íà ñâ³òëîâîìó ì³-
êðîñêîï³ Olympus BX60 (Òîê³î, ßïîí³ÿ) ç ³íòåðôåðåíö³éíîþ îïòèêîþ
(Nomarski DIC optics). Êóëüòóðè âîäîðîñòåé äîñë³äæåí³ â ìîëîäîìó (2–3
òèæí³), ñåðåäíüîìó (1–1,5 ì³ñ) òà ñòàðîìó ñòàí³ (3–4 ì³ñ). Ì³êðîôîòîãðà-
ô³¿ âèãîòîâëåí³ íà âêàçàíîìó ì³êðîñêîï³ ç ïðèºäíàíîþ êàìåðîþ ColorView
III camera (Soft Imaging System GmbH, Ìþíñòåð, Í³ìå÷÷èíà) òà îïðàöüî-
âàí³ çà ïðîãðàìîþ Cell^D (Soft Imaging System GmbH). Ñëèç âîäîðîñòåé
ôàðáóâàëè ìåòèëåíîâèì ñèí³ì.

Ôîðìó òà ðîçòàøóâàííÿ ì³òîõîíäð³é ó êë³òèíàõ äîñë³äæóâàëè (ç ëþá’ÿç-
íîãî äîçâîëó ïðîô. Ó. Êàðñòåíà) íà áàç³ óí³âåðñèòåòó ì. Ðîñòîê, Í³ìå÷÷èíà
(â³ää³ë ïðèêëàäíî¿ åêîëîã³¿ (Applied Ecology) ³ öåíòð ì³êðîñêîï³¿ (Cell
Imagine Centre)), çà äîïîìîãîþ ïðèæèòòºâîãî ôàðáóâàííÿ êë³òèí Mitotreker
Green. Ôàðáîâàí³ êë³òèíè äîñë³äæóâàëè íà ì³êðîñêîï³ Olympus IX70 (Òî-
ê³î, ßïîí³ÿ) ç ëþì³íåñöåíòíîþ ëàìïîþ òà ëàçåðíîìó ñêàíóâàëüíîìó êîí-
ôîêàëüíîìó ì³êðîñêîï³ Leica TCS SP2 AOBS.

Äîñë³äæåííÿ óëüòðàñòðóêòóðè êë³òèí ïðîâåäåíî íà áàç³ óí³âåðñèòåòó
ãóìàí³òàðíèõ ³ ïðèðîäíè÷èõ íàóê, Êåëüöå, Ïîëüùà (êàôåäðà áîòàí³êè), ç
âèêîðèñòàííÿì òðàíñì³ñ³éíîãî åëåêòðîííîãî ì³êðîñêîïà Tesla BS 500. Äëÿ
TEM âîäîðîñò³ ç ìîëîäèõ àãàðîâèõ êóëüòóð ô³êñóâàëè ïðîòÿãîì 1 ãîä ó
3%-ìó ðîç÷èí³ ãëþòàðàëüäåã³äó â 0,1 M ôîñôàòíîìó áóôåð³ ïðè pH 7,1 ³
ê³ìíàòí³é òåìïåðàòóð³. Â ïîäàëüøîìó ñë³äóâàëè ïðîòîêîëó, äåòàëüíî îïè-
ñàíîìó â ïîïåðåäí³õ ðîáîòàõ (Massalski et al., 1995).
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Ò à á ë è ö ÿ  4.1.  Êîðîòêà õàðàêòåðèñòèêà äîñë³äæåíèõ øòàì³â âîäîðîñòåé

Íîìåð øòàìó â êîëåêö³¿

ãðîìàäñüê³é îñîáèñò³é
Ïîõîäæåííÿ øòàìó Íàçâà òàêñîíà, ïðèì³òêà

LUK314 ×åñüêà Ðåñïóáë³êà, âóã³ëüí³ â³äâàëè, ´ðóíò Interfilum sp.
SAG 2102 Êàðàäàçüêèé ÏÇ, Óêðà¿íà, ï³ðîêëàñòè÷í³

â³äñëîíåííÿ
I. massjukiae; òèï (Mi-
khailyuk et al., 2008)

SAG 338-1 Ëîíäîí (îêîëèö³), Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ´ðóíò
áóêîâîãî ë³ñó

I. paradoxum, åï³òèï
(Mikhailyuk et al., 2008)

SAG 4.85 Òèðîëü, Áðèêñåí, ²òàë³ÿ, ´ðóíò I. paradoxum
SAG 2100 Âèñîê³ Àðäåíè, Áåëüã³ÿ, ´ðóíò äóáîâîãî

ë³ñó
I. terricola, åï³òèï (Mi-
khailyuk et al., 2008)

SAG2101 ÐËÏ «Ãðàí³òíî-ñòåïîâå Ïîáóææÿ», Óê-
ðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ

Interfilum sp.

LUK304 Ñëîâà÷÷èíà, âóã³ëüí³ â³äâàëè, ç ïîâ³òðÿ I. terricola
LUK305 Àíòàðêòèäà, ðàéîí, â³ëüíèé â³ä ëüîäîâîãî

ïîêðèâó, ´ðóíò
I. terricola

LUK306 ×åñüêà Ðåñïóáë³êà, ´ðóíò I. terricola
LUK308 Øâåö³ÿ, ðàéîí ³ç çàìîðîçêàìè, ´ðóíò I. terricola
TR 17 2 ÏÇ «Õîìóò³âñüêèé ñòåï», Óêðà¿íà, ãðàí³òí³

ñòàòó¿
Interfilum sp.

SAG 36.88 Òåêîà, Íîâà Çåëàíä³ÿ, ´ðóíò Interfilum sp.
LUK313 Ñëîâà÷÷èíà, ï³ùàí³ ´ðóíòè Interfilum sp.
LUK317 ×åñüêà Ðåñïóáë³êà, ï³ùàí³ ´ðóíòè Interfilum sp.

SAG 2147 ×åñüêå Ñòðåäîãîð³, âåðøèíà Áîðåê Õ³ëë,
×åñüêà Ðåñïóáë³êà, ´ðóíò

Interfilum sp.

Biof 4 1 Ìàñàíäð³âñüêèé ïàëàö, Êðèì, Óêðà¿íà,
êàì’ÿíèñòèé ñóáñòðàò

Klebsormidium cf. flac-
cidum

Lira 7 3 Ðîñ³ÿ, ç äîùîâî¿ âîäè K. cf. flaccidum
ACKU 800 TR 26 1 Áîãóñëàâñüêèé ð-í Êè¿âñüêî¿ îáë., Óêðà¿-

íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ
K. cf. flaccidum

TR 44 1 Òàì ñàìî K. cf. flaccidum
SAG 7.91 Êîëèøí³é ÑÐÑÐ, ïð³ñíà âîäîéìà (?) K. cf. flaccidum
ACKU 450 TR 34 1 ì. Æèòîìèð, Óêðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ Klebsormidium sp.
ACKU 801 TR 42 1 Áîãóñëàâñüêèé ð-í Êè¿âñüêî¿ îáë., Óêðà¿-

íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ
Klebsormidium sp.

Bacota 1 ÍÏÏ «Ïîä³ëüñüê³ Òîâòðè», Óêðà¿íà, â³ä-
ñëîíåííÿ âàïíÿêó

Klebsormidium sp.

ACKU 451 TR 22 1 ì. Æèòîìèð, Óêðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ Klebsormidium sp.
ACKU 379 TR 24 1 ÐËÏ «Ãðàí³òíî-ñòåïîâå Ïîáóææÿ», Óê-

ðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ
Klebsormidium sp.

TR 35 1 ì. Æèòîìèð, Óêðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ Klebsormidium sp.
SAG 2307 KL 1 Í³ìå÷÷èíà, ãëèíèñòèé ´ðóíò ïîëÿ ï³ä áóðÿ-

êîì
K. flaccidum

SAG 335-5 Íåâ³äîìå, ïð³ñíà âîäîéìà (?) K. flaccidum
SAG 335-7 Ñìåëåíä, Øâåö³ÿ, ïð³ñíà âîäîéìà (?) K. flaccidum
SAG 12.91 Çàïîâ³äíèê Ñîéîâ³öå, ×åñüêà Ðåñïóáë³êà,

âîäîéìà(?)
K. flaccidum

SAG 5.96 KL 44 Ïîïïåëü (îêîëèö³), Áåëüã³ÿ, áåðåã ñòðóìêà K. bilatum
SAG 7.96 KL 24 Ñòåâåðäåí (îêîëèö³), Í³äåðëàíäè, êîðà

äóáà
K. elegans, òèï (Lok-
horst, 1996)

TR 13 1 ÐËÏ «Ãðàí³òíî-ñòåïîâå Ïîáóææÿ», Óê-
ðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ

K. cf. bilatum
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Ïðîäîâæåííÿ òàáë. 4.1

Íîìåð øòàìó â êîëåêö³¿

ãðîìàäñüê³é îñîáèñò³é
Ïîõîäæåííÿ øòàìó Íàçâà òàêñîíà, ïðèì³òêà

SAG 2155 KL 2 Êîë äó Áóññåíã, Âîñãåñ, Ôðàíö³ÿ, âîëîãèé
ï³ùàíèé ´ðóíò ë³ñîâî¿ äîðîãè

K. dissectum, íåîòèï
(Lokhorst, 1996), íå
â³äïîâ³äàº ä³àãíîçó

SAG 335-1a Áàðëîó, Ìåä³ñîí, ÑØÀ, ó ïð³ñí³é âîä³ K. nitens
SAG 335-1b Òàì ñàìî K. nitens
SAG335-2a » » K. nitens
SAG335-2b » » K. nitens
SAG 13.91 Òåêîà, Íîâà Çåëàíä³ÿ, ´ðóíò K. nitens
SAG 37.91 îêîëèö³ Ïóíî, Ïåðó, îç. Ò³ò³êàêà K. flaccidum

Biota-
14621.10.54

ÏÇ Ðî÷åðïàí, Ï³âäåííà Àôðèêà, ´ðóíòîâ³
ê³ðêè

Klebsormidium sp.

TR 2 1 Êàðàäàçüêèé ÏÇ, Óêðà¿íà, åï³ô³ò íà ëè-
øàéíèêàõ

Klebsormidium sp.

ACKU 447 TR 38 Õìåëüíèöüêà îáë., Óêðà¿íà, ´ðóíò ó ñî-
ñíîâîìó ë³ñ³

Klebsormidium sp.

ACKU 799 TR 41 1 Áîãóñëàâñüêèé ð-í Êè¿âñüêî¿ îáë., Óêðà-
¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ

Klebsormidium sp.

TR 31 2 Àâñòðàë³ÿ, ´ðóíò Klebsormidium sp.
SAG 2116 Íåâ³äîìå Klebsormidium sp.
SAG121.80 Íîéãàóñ (îêîëèö³), Í³ìå÷÷èíà, êîðà áóêà K. flaccidum
SAG 38.91 Â³òçåíõàóçåí, Í³ìå÷÷èíà K. flaccidum
SAG 52.91 îñòð³â Ìîðñ, Äàí³ÿ, ïëàíòàö³ÿ K. nitens
SAG 2065 Ðîñê³ëä, Äàí³ÿ, ïëàíòàö³ÿ ÿëèíîê Klebsormidium sp.
SAG 2107 Ç³íãñò, Í³ìå÷÷èíà Klebsormidium sp.
SAG 2109 Òàì ñàìî Klebsormidium sp.

TR 18 2 Àâñòðàë³ÿ, ´ðóíò Klebsormidium sp.
SAG 2108 Ç³íãñò, Í³ìå÷÷èíà Klebsormidium sp.
SAG 2112 Ãåòò³íãåí, Í³ìå÷÷èíà, ÷åðåïèöÿ ç äàõó Klebsormidium sp.
SAG106.80 Ôðàíö³ÿ, ïð³ñíà âîäîéìà(?) K. flaccidum

Biota-
15051.6

Íåóäàìì, Ï³âäåííà Àôðèêà, ´ðóíòîâ³
ê³ðêè

Klebsormidium sp.

TR 11 1 ÍÏÏ «Ïîä³ëüñüê³ Òîâòðè», Óêðà¿íà, â³ä-
ñëîíåííÿ âàïíÿêó

Klebsormidium sp.

Namibia 5 4 Íàì³á³ÿ, ñò³íè áóä³âåëü Klebsormidium sp.
SAG 9.96 KL22 Ð³éñåíõîóò, Í³äåðëàíäè, øïóíòîâà ñò³íêà,

çîíà çàïëåñêó, îçåðî ç ëóæíèì ðÍ âîäè
K. fluitans, íåîòèï
(Lokhorst, 1996)

SAG 33.91 Êîðíâîë, Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ð. Ãàííåë K. flaccidum
CCAP335/17 Òàì ñàìî K. subtile
SAG 335-4 Êîëèøíÿ ×åõîñëîâà÷÷èíà, âîäîéìà(?) K. flaccidum
CCAP335/18 Êîðíâîë, Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ð. Õàéëå K. subtile
SAG 31.91 Êîðíâîë, Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ð. Ãàííåë K. nitens
CCAP335/15 Òàì ñàìî K. scopulinum
CCAP335/16 » » K. scopulinum
CCAP335/13 Êîðíâîë, Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ð. Õàéëå K. fluitans
CCAP335/12 Êîðíâîë, Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ð. Ãàííåë K. fluitans
SAG 32.91 Òàì ñàìî K. nitens
CCAP335/14 Êîðíâîë, Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, ð. Õàéëå K. fluitans
SAG 384-1 Ïîðò Áàððîó, Àëÿñêà, ÑØÀ, ç³ ñí³ãó K. subtilissimum
SAG 6.92 Ôðàíò³øêîâ³ Ëàçí³, ×åñüêà Ðåñïóáë³êà K. nitens
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Çàê³í÷åííÿ òàáë. 4.1

Íîìåð øòàìó â êîëåêö³¿

ãðîìàäñüê³é îñîáèñò³é
Ïîõîäæåííÿ øòàìó Íàçâà òàêñîíà, ïðèì³òêà

Crimea 1 Êàðàäàçüêèé ÏÇ, Óêðà¿íà, ï³ðîêëàñòè÷í³
â³äñëîíåííÿ

K. cf. crenulatum

SAG 37.86 Ï³âäåííèé Òèðîëü, Áð³êñåí, ²òàë³ÿ, ´ðóíò K. crenulatum,  ïîïå-
ðåäíüî áóâ âèçíà÷åíèé
ÿê Ulothrix tenuissima

SAG 8.96 KL63 Âàëêåíñâààðä, Í³äåðëàíäè, ´ðóíò á³ëÿ
ð³âíÿ âîäè ð. Äîììåë

K. mucosum

Biota-
14613.5e

Ï³âäåííà Àôðèêà, Êåáåñ, ´ðóíòîâ³ ê³ðêè Klebsormidium sp.

Biota-
14614.7

Ï³âäåííà Àôðèêà, Ãðóò Äåðì, Íàìàêâà-
ëåíä, ´ðóíòîâ³ ê³ðêè

Klebsormidium sp.

Biota-
14615.5a

Ï³âäåííà Àôðèêà, Êåðåãåï Âëàêòå, Íàìà-
êâàëåíä, ´ðóíòîâ³ ê³ðêè

Klebsormidium sp.

Biota-
14614.18.24

Ï³âäåííà Àôðèêà, Ãðóò Äåðì, ´ðóíòîâ³
ê³ðêè

Klebsormidium sp.

Biota-
14614.18.18

Ï³âäåííà Àôðèêà, Ãðóò Äåðì, Íàìàêâà-
ëåíä, ´ðóíòîâ³ ê³ðêè

Klebsormidium sp.

LUK318 ×åñüêà Ðåñïóáë³êà, âóã³ëüí³ â³äâàëè, ´ðóíò Klebsormidium sp.
Biota-
14621.10.47

ÏÇ Ðî÷åðïàí, Ï³âäåííà Àôðèêà, ´ðóíòîâ³
ê³ðêè

Klebsormidium sp.

Biota-
14621.6

Òàì ñàìî Klebsormidium sp.

Biota-
14621.10.44

» » Klebsormidium sp.

Kleb_pseud
_my 1

Áîãóñëàâñüêèé ð-í Êè¿âñüêî¿ îáë., Óê-
ðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ

cf. Gloeotila

Kleb_pseud
_Op 4

Í³ìå÷÷èíà, Ãåòò³íãåí, øòó÷íèé êàì’ÿíèñ-
òèé ñóáñòðàò

cf. Gloeotila

SAG 36.98 Êîñòà-Ðèêà, êîôåéíà ïëàíòàö³ÿ, ´ðóíò Pseudopleurococcus spe-
ciosus

CCAP 329.1 Áðàçèë³ÿ, êñåðîìîðôíèé ë³ñ, ´ðóíò Hormidiella attenuata, òèï
(Lokhorst et al., 2000)

TR 4 1 Áîãóñëàâñüêèé ð-í Êè¿âñüêî¿ îáë., Óê-
ðà¿íà, ãðàí³òí³ â³äñëîíåííÿ

Klebsormidium sp.

LUK 70 Ã³ëåòòå, Âàéîì³íã, ÑØÀ, ðåêóëüòèâîâàí³
øàõòí³ â³äâàëè

Klebsormidium sp.

SAG 8.91 Âèñîê³ Òàòðè, Ñëîâà÷÷èíà, ïëàíêòîí
îç. Ñòðáñêå Ïëåñî

Geminella interrupta

SAG 20.91 Ñ. Åñòðåëà, Ïîðòóãàë³ÿ, âîäîéìà G. terricola, íå â³äïî-
â³äàº ä³àãíîçó

SAG 9.97 Òàì ñàìî G. interrupta
SAG 9.91 Òðåáîí, ×åñüêà Ðåñïóáë³êà, ñòàâîê Ãðà-

÷îâ³ñòå, ë³òîðàëü
G. interrupta

SAG 20.84 Âåëèêà Áðèòàí³ÿ, îç. Â³íäåðìåð Geminella sp.
SAG 379-3a Íåâ³äîìå Stichococcus mirabilis,

íå â³äïîâ³äàº ä³àãíîçó

Ïðèì³òêà: Îñîáèñò³ êîëåêö³¿: KL – Ã.Ì. Ëîêõîðñòà; LUK – À. Ëóêºøîâî¿ (×åõ³ÿ); ³íäåêñ
«1» – Ò. Ìèõàéëþê (Óêðà¿íà); ³íäåêñ «2» – Ò. Äàð³ºíêî (Óêðà¿íà); ³íäåêñ «3» – Ë. Ãàéñ³íî¿ (Ðîñ³ÿ);
³íäåêñ «4» – Î. Ìóä³ìó (Í³ìå÷÷èíà); Biota – ïðîåêòó «BIOTA Southern Africa» (Büdel et al., 2010).
Ñêîðî÷åííÿ: ÏÇ – ïðèðîäíèé çàïîâ³äíèê; ÐËÏ – ðåã³îíàëüíèé ëàíäøàôòíèé ïàðê.
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Ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðîâåäåí³ íà áàç³ óí³âåðñèòå-
òó ì. Ãåòò³íãåí, Í³ìå÷÷èíà (â³ää³ë åêñïåðèìåíòàëüíî¿ ô³êîëîã³¿ òà êîëåêö³¿
êóëüòóð âîäîðîñòåé – EP SAG). Äëÿ àìïë³ô³êàö³¿ 18S ðÄÍÊ âèêîðèñòàí³
ïðàéìåðè NS1 òà 18L, äëÿ ITS-1-5.8S-ITS-2 ðåã³îíó – AL1500af ³ LR1850.
Ñåêâåíóâàííÿ âèêîíàíî ç ïðàéìåðàìè äëÿ 18S ðÄÍÊ – 895R, 1122F, 370R,
34F òà 1263R, äëÿ ITS-1-5.8S-ITS-2 ðåã³îíó – 1800F, 5.8SbF, 5.8SbR ³
ITS4m. Ïðîöåäóðè ³çîëÿö³¿ ÄÍÊ, àìïë³ô³êóâàííÿ, ñåêâåíóâàííÿ, åëàéíìåíò
òà ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ïîä³áí³ äî îïèñàíèõ ïðîöåäóð ó ïîïåðåäí³õ ðîç-
ä³ëàõ, à òàêîæ äåòàëüíî ðîçãëÿíóò³ ó íàøèõ ïóáë³êàö³ÿõ (Mikhailyuk et al.,
2008; Rindi et al., 2011).

4.4. Ì²ÑÖÅ KLEBSORMIDIALES Ó ÑÈÑÒÅÌ² ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ

Ñó÷àñí³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ äàí³ ÷³òêî ï³äòâåðäæóþòü ðîçòàøó-
âàííÿ ïîðÿäêó Klebsormidiales ñåðåä ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé, òîáòî â
áëèçüê³é ñïîð³äíåíîñò³ ç ïîðÿäêàìè Zygnematales, Charales, Coleochaetales,
Chaetospaeridiales, Chlorokybales, Mesostigmatophyceae òà âèùèìè ðîñëèíà-
ìè (ðèñ. 4.1). Âèäè ðîä³â Stichococcus, Koliella, Raphidonema, Gloeotila, ùî
ìàþòü ñï³ëüí³ ç Klebsormidiales óëüòðàñòðóêòóðí³ îçíàêè, ïîâ’ÿçàí³ ïåðåâàæ-
íî ç ä³ëåííÿì âåãåòàòèâíèõ êë³òèí (â³äêðèòèé ì³òîç, ïåðñèñòåíòíå òåëîôà-
çíå âåðåòåíî, öèòîê³íåç ÷åðåç óòâîðåííÿ ê³ëüöåâî¿ áîðîçíè òà ôîðìóâàííÿ
ïîïåðå÷íî¿ êë³òèííî¿ ïåðåãîðîäêè, ïîçáàâëåíî¿ ïîð) (Pickett-Heaps, 1974;
1976; Lokhorst, Star, 1998; Van den Hoek et al., 1995), óâ³éøëè äî ð³çíèõ
êëàä êëàñó Trebouxiophyceae (Chlorophyta).

Îñîáëèâî ö³êàâîþ âèÿâèëàñÿ ñèòóàö³ÿ ç³ Stichococcus chloranthus Raths,
ùî ìàº ãîëèé ï³ðåíî¿ä, íå õàðàêòåðíèé äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó (Pickett-
Heaps, 1974). Ïåâíèé ÷àñ öåé âèä ââàæàëè ðåàëüíèì êàíäèäàòîì äëÿ âêëþ-
÷åííÿ äî Klebsormidiales (Êîñò³êîâ òà ³í., 2001). ßê ïîêàçàâ ô³ëîãåíåòè÷íèé
àíàë³ç, öåé ïðåäñòàâíèê ïîòðàïèâ äî Trebouxiophyceae òà ïðèºäíàâñÿ äî
³íøèõ âèä³â öüîãî ðîäó (ðèñ. 4.1). Ïîäàëüøå ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íå
âèâ÷åííÿ äåÿêèõ òîíêîíèò÷àñòèõ Stichococcus-ïîä³áíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó
Klebsormidium (K. marinum (Deason) P.S. Silva, Mattox et Blackwell) òà ìîð-
ôîëîã³÷íî áëèçüêèõ äî íèõ øòàì³â ïîêàçàëî ¿õ ÷³òêó ïðèíàëåæí³ñòü äî ðîäó
Stichococcus (Neustupa et al., 2007), íåçâàæàþ÷è íà íàÿâí³ñòü ï³ðåíî¿ä³â
Klebsormidium-ïîä³áíî¿ áóäîâè.

Íàìè òàêîæ ïðîàíàë³çîâàí³ âîäîðîñò³, ùî ïîºäíóâàëè ìîðôîëîã³÷í³
îçíàêè Stichococcus ³ Klebsormidium. Äâà øòàìè, âèä³ëåí³ ç ãðàí³òíèõ â³äñëî-
íåíü ïî áåðåãàõ ð. Ðîñü (Óêðà¿íà) òà àíòðîïîãåííèõ ñóáñòðàò³â ì. Ãåòò³íãåí
(Í³ìå÷÷èíà) (òàáë. 4.1), ìàëè êë³òèíè áëèçüêî 3 ìêì çàâòîâøêè, àëå ïðè
öüîìó óòâîðþâàëè äîñèòü äîâã³ íèòêè, çäàòí³ äî äåç³íòåãðàö³¿, òà ì³ñòèëè
÷³òêèé ï³ðåíî¿ä, îáëÿìîâàíèé êðîõìàëüíîþ îáãîðòêîþ, çà ñâîºþ áóäîâîþ
áëèçüêîþ äî Klebsormidium (ðèñ. 4.2, 1, äèâ. âêëåéêó). Ïîïåðåäíüî ö³ âîäî-
ðîñò³ áóëè ³äåíòèô³êîâàí³ ÿê cf. Klebsormidium pseudostichococcus (Heering)
H. Ettl et G. Gärtner. Ïðîòå çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ãåíà, ùî êîäóº
18S ðÄÍÊ, âêàçàí³ ³çîëÿòè âèÿâèëèñÿ áëèçüêî ñïîð³äíåíèìè ç âèäàìè Sti-
chococcus òà Gloeotila (Trebouxiophyceae) (99 % ïîä³áíîñò³ (99 % ïîêðèòòÿ),
ç³ S. bacillaris N@geli òà G. cf. protogenita Khtz., çã³äíî ç ïîøóêàìè çà ïðîãðà-
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Ðèñ. 4.3. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà ÿäåðíèì ãåíîì, ùî êîäóº 18S ðÄÍÊ (àíàë³ç ìàêñè-
ìàëüíî¿ ïðàâäîïîä³áíîñò³ (Maximum-likelihood)) âèä³â Interfilum (íàçâè íàâåäåíî æèðíè-
ìè ë³òåðàìè) òà ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â ñòðåïòîô³òîâèõ ³ çåëåíèõ âîäîðîñòåé, äåÿêèõ âè-
ùèõ ðîñëèí (Mikhailyuk et al., 2008).
Òîâñò³ ë³í³¿ – âíóòð³øí³ ã³ëêè, ùî ï³äòðèìàí³ áàéºñ³âñüêèì àíàë³çîì (Bayesian analysis) ç ³ìîâ³ð-
í³ñòþ >0,95. Öèôðè íàä ³ ï³ä ã³ëêàìè – çíà÷åííÿ ï³äòðèìêè (>70 %) çà äèñòàíö³¿ «íàéáëèæ÷îãî
ñóñ³äà» (neighbor-joining distance) òà àíàë³çó ìàêñèìàëüíî¿ åêîíîì³¿ (maximum parsimony). Íîìåðè
ïîñë³äîâíîñòåé ó ãåíîáàíêó (accession numbers) íàâåäåíî ï³ñëÿ íàçâè òàêñîíà òà íîìåðà øòàìó

ìîþ BLAST). Òàêèì ÷èíîì, î÷åâèäíî, íèò÷àñò³ âîäîðîñò³ ç ä³àìåòðîì êë³-
òèí ìåíøå 4 ìêì íå º ïðåäñòàâíèêàìè Klebsormidiales, íåçâàæàþ÷è íà áëèçü-
ê³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè.

Âêëþ÷åííÿ ðîäó Interfilum äî Klebsormidiales ïîêàçàëî éîãî íàäçâè÷àé-
íî áëèçüêó ñïîð³äíåí³ñòü ç Klebsormidium òà ïàðàô³ëåòè÷í³ñòü îñòàííüîãî.
ßê âèäíî ç ðèñ. 4.3, ô³ëîãåí³ÿ çà ãåíîì, ùî êîäóº 18S ðÄÍÊ, íå ìàº äîñòàò-
íüî¿ ðîçä³ëüíî¿ çäàòíîñò³ äëÿ ðîçìåæóâàííÿ ð³çíèõ âèä³â Interfilum ³ Klebsor-
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midium. Ïðè öüîìó âèäè ðîä³â Hormidiella òà Entransia äîñèòü â³ääàëåí³ ÿê ì³æ
ñîáîþ, òàê ³ â³ä ïîïåðåäí³õ äâîõ ðîä³â. Ö³êàâîþ çíàõ³äêîþ º íàøå ïîïåðåäíº
äîñë³äæåííÿ îäíîãî ç³ øòàì³â êîëåêö³¿ SAG, âèä³ëåíîãî ç ´ðóíò³â Êîñòà-Ð³êà
(Öåíòðàëüíà Àìåðèêà). Çà ïîñë³äîâí³ñòþ ãåíà, ùî êîäóº 18S ðÄÍÊ (÷àñòêî-
âèé ñåêâåíñ), øòàì âèÿâèâñÿ áëèçüêî ñïîð³äíåíèì ç Hormidiella attenuata
Lokhorst, ïðîòå íå ³äåíòè÷íèé öüîìó âèäó (96 % ïîä³áíîñò³ (99 % ïîêðèòòÿ),
çã³äíî ç ïîøóêîì çà ïðîãðàìîþ BLAST). Öÿ âîäîð³ñòü ìàº áóäîâó ïðîòîïëàñ-
òà, ïîä³áíó äî òàêî¿ ³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â Klebsormidiales (õàðàêòåðíà ìîðôî-
ëîã³ÿ ï³ðåíî¿äà, õëîðîïëàñòà, ïîçèö³ÿ ÿäðà), ïðîòå õàðàêòåðèçóºòüñÿ çàãàëü-
íîþ ìîðôîëîã³÷íîþ áóäîâîþ íèòîê, äîñèòü â³ääàëåíîþ â³ä ðîäó Hormidiella:
íèòêè ëåãêî ðîçïàäàþòüñÿ äî ïîîäèíîêèõ êë³òèí ³ ìàþòü îçíàêè ãàëóæåííÿ ³
óòâîðåííÿ ïëåâðîêîêî¿äíî¿ ñëàí³ (ðèñ. 4.2, 2, 3, äèâ. âêëåéêó). Öåé øòàì
î÷åâèäíî º íîâèì òàêñîíîì âîäîðîñòåé, ÿêèé çà äåòàëüíîãî äîñë³äæåííÿ
ïîïîâíèòü ïîðÿäîê Klebsormidiales ³ ñêîðîòèòü ãåíåòè÷íó â³äñòàíü ì³æ
Entransia, Hormidiella òà Interfilum/Klebsormidium-ãðóïàìè.

Äóæå ö³êàâèìè º åâîëþö³éí³ ïèòàííÿ ñòîñîâíî Klebsormidiales: íàñê³ëü-
êè éîãî ïðåäñòàâíèêè ðîäèííî ïîâ’ÿçàí³ ç âèùèìè ðîñëèíàìè ³ ÿêà ãðóïà
ñåðåä ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé º ¿õ áåçïîñåðåäíüîþ ïðåäêîâîþ ôîðìîþ.
Ïèòàííÿ äóæå íåïðîñò³, ³ äèñêóñ³¿ íà öþ òåìó òî÷àòüñÿ âæå íå ïåðøèé äå-
ñÿòîê ðîê³â. Ïåâíèé ÷àñ ââàæàëè, ùî ð³ä Coleochaete BrPb. ÷åðåç áëèçüê³
öèòîëîã³÷í³ îçíàêè (çîêðåìà óòâîðåííÿ ôðàãìîïëàñòà ï³ä ÷àñ ä³ëåííÿ êë³-
òèí) º íàé³ìîâ³ðí³øèì ïðåäêîì ìîõîïîä³áíèõ (Graham et al., 1991), ô³ëî-
ãåíåòè÷í³ äàí³ òàêîæ ï³äòâåðäèëè öå ïðèïóùåííÿ (Kranz et al., 1995). ²íø³
æ äàí³ ïîêàçàëè, ùî Coleochaete ³ Klebsormidium ãåíåòè÷íî ð³âíîâ³ääàëåí³
â³ä âèùèõ ðîñëèí (Lokhorst, 1996). ª ðîáîòè, ÿê³ âêàçóþòü íà íàéá³ëüøó
ãåíåòè÷íó áëèçüê³ñòü Charales, òîáòî ñïðàâæí³õ õàðîô³ò³â, äî âèùèõ ðîñëèí
(Bhattacharya, Medlin, 1998; Karol et al., 2001; Lewis, McCourt, 2004; Becker,
Marin, 2009). À íåùîäàâíî ç’ÿâèëàñÿ äóìêà, ùî Zygnematales, ÿê ³ Coleo-
chaetales, ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê ³ìîâ³ðíèõ ïðåäê³â âèùèõ ðîñëèí (Wodniok
et al., 2011). Òîæ ÿñíîñò³ ç öüîãî ïèòàííÿ íåìàº, àëå á³îëîã³ÿ ñòðåïòîô³òî-
âèõ âîäîðîñòåé â áóäü-ÿêîìó ðàç³ º ö³êàâèì ³ âàæëèâèì åòàïîì ó ðîçóì³íí³
åâîëþö³¿ âèùèõ ðîñëèí òà âèõîäó ¿õ íà ñóõîä³ë.

4.5. KLEBSORMIDIALES – Â²ÄÎÊÐÅÌËÅÍÀ ÃÐÓÏÀ ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ
 Ç² ÑÏ²ËÜÍÈÌÈ ÌÎÐÔÎËÎÃ²×ÍÈÌÈ, ÓËÜÒÐÀÒÎÍÊÈÌÈ

ÒÀ Á²ÎÕ²Ì²×ÍÈÌÈ ÎÇÍÀÊÀÌÈ

Ñï³ëüíèìè îçíàêàìè, ùî ïîºäíóþòü óñ³õ ïðåäñòàâíèê³â Klebsormidiales,
íàñàìïåðåä º îçíàêè, õàðàêòåðí³ òàêîæ äëÿ ³íøèõ ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðî-
ñòåé. Öå óí³êàëüíà áóäîâà äæãóòèêîâèõ êë³òèí, ÿê³ ïðåäñòàâëåí³ çîîñïîðàìè.
Âîíè ãîë³, àñèìåòðè÷í³, ïîçáàâëåí³ ñòèãì, ìàþòü 2 ñóáàï³êàëüí³ äæãóòèêè,
ôîðìóþòüñÿ ïî îäí³é ó êë³òèí³ òà â³äð³çíÿþòüñÿ óí³êàëüíèì àñèìåòðè÷íèì
öèòîñêåëåòîì ç áàçàëüíèìè ò³ëàìè, ùî çâ’ÿçàí³ ç áàãàòîøàðîâîþ ñòðóêòó-
ðîþ (MLS) (Mattox, Stewart, 1984; Van den Hoek et al., 1995; Lokhorst et al.,
2000). Äî ñï³ëüíèõ öèòîëîã³÷íèõ îçíàê öèõ ïðåäñòàâíèê³â ñë³ä â³äíåñòè òàêîæ
ïîä³áíèé ïðîöåñ öèòîê³íåçó: â³äêðèòèé ì³òîç, ïåðñèñòåíòíå òåëîôàçíå âåðå-
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Ðèñ. 4.4. Óëüòðàñòðóêòóðà êë³òèí ð³çíîìàí³òíèõ ïðåäñòàâíèê³â ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñ-
òåé òà âèùèõ ðîñëèí.
Ðèñóíêè âèêîíàí³ íà îñíîâ³ ÒÅÌ ì³êðîôîòîãðàô³é òà ³íòåðïðåòàö³éíèõ ä³àãðàì ³ç íàøèõ ñïîñòåðå-
æåíü (âåãåòàòèâíà êë³òèíà Interfilum sp.) ³ ð³çíèõ ïóáë³êàö³é: âåãåòàòèâíà êë³òèíà Mesostigma viride
Lauterborn (Melkonian, 1989, figs 2–4, 9, 14), çîîñïîðà òà âåãåòàòèâíà êë³òèíà Chlorokybus atmophyticus
Geitler (Rogers et al., 1980, figs 7, 8, 13), çîîñïîðà Chaetosphaeridium globosum (Nordst.) Kleb. (Van den
Hoek et al., 1995, fig 19, 15), âåãåòàòèâíà êë³òèíà Klebsormidium mucosum (Lokhorst, Starr, 1985, fig. 1),
çîîñïîðà Coleochaete pulvinata A. Braun (Sluiman, 1985, figs 4, 5), âåãåòàòèâíà êë³òèíà Coleochaete sp.
(Van den Hoek et al., 1995, fig. 19.23, II), ÷àñòèíà âåãåòàòèâíî¿ êë³òèíè Micrasterias fimbriata Ralfs (Tourte,
1972, fig. 4), ÷àñòèíà âåãåòàòèâíî¿ êë³òèíè Nitella flexilis (L.) C. Agardh (Silverberg, Sawa, 1973, fig. 11);
÷àñòèíà êë³òèíè ìåçîô³ëà ëèñòêà Nicotiana tabacum L. (Àëüáåðòñ è äð., 1994, ñ. 36); ï – ïåðîêñèñîìà

òåíî, óòâîðåííÿ ê³ëüöåâî¿ áîðîçíè òà ôîðìóâàííÿ ïîïåðå÷íî¿ êë³òèííî¿
ïåðåãîðîäêè, ïîçáàâëåíî¿ ïîð (Pickett-Heaps, 1974, 1976; Van den Hoek et
al., 1995; Lokhorst, Star, 1998), õî÷à ö³ îçíàêè, ÿê óæå çàçíà÷àëîñÿ âèùå, íå
º óí³êàëüíèìè ³ âëàñòèâ³ òàêîæ ³íøèì êëàñàì çåëåíèõ âîäîðîñòåé, çîêðåìà
íèò÷àñòèì ïðåäñòàâíèêàì Trebouxiophyceae (Sluiman et al., 2008). Ñóòòºâîþ
â³äì³íîþ Klebsormidiales íà óëüòðàòîíêîìó ð³âí³ â³ä á³ëüø ïðîñóíóòèõ
ñòðåïòîô³òîâèõ (Zygnematales, Charales, Coleochaetales) º ä³ëåííÿ êë³òèí áåç
ó÷àñò³ ôðàãìîïëàñòà òà ôîðìóâàííÿ ïîïåðå÷íèõ êë³òèííèõ ïåðåãîðîäîê áåç
ïîð (Van den Hoek et al., 1995).

Òèïîâîþ óëüòðàòîíêîþ îçíàêîþ Klebsormidiales, ³íøèõ ñòðåïòîô³òîâèõ,
à òàêîæ ïðåäñòàâíèê³â âèùèõ ðîñëèí º âåëèêîãî ðîçì³ðó ïåðîêñèñîìè (ì³ê-
ðîò³ëà), ùî ðîçòàøîâàí³ ïîáëèçó ÿäðà, ì³òîõîíäð³é òà õëîðîïëàñò³â ³ ôîð-
ìóþòü õëîðîïëàñòíî-ì³òîõîíäð³àëüíî-ÿäåðíî-ïåðîêñèñîìíèé ñòðóêòóðíèé
êîìïëåêñ (ðèñ. 4.2, 4–7, äèâ. âêëåéêó; 4.4; 4.9, 5; 4.11) (Êîñò³êîâ òà ³í.,
2001; Ìàññàëüñüêèé, 2002à; Massalski, Kostikov, 2005). Ïîä³áí³ êîìïëåêñè
âèÿâëåí³ ó âåãåòàòèâíèõ êë³òèíàõ Klebsormidium (Stewart et al., 1972; Silver-
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berg, 1975; Lokhorst, Starr, 1985; Morison, Sheath, 1985; Honda, Hashimoto,
2007), Interfilum (Mikhailyuk et al., 2008), Hormidiella (Lokhorst et al., 2000),
Mesostigma Lauterborn (Melkonian, 1989), Chlorokybus Geitler (Rogers et al.,
1980), Coleochaete (Stewart et al., 1972; Sluiman, 1985, Van den Hoek et al.,
1995), Nitella C. Agardh (Silverberg, Sawa, 1973), Micrasterias C. Agardh (Tour-
te, 1972) ³ ôîòîñèíòåçóþ÷èõ êë³òèíàõ âèùèõ ðîñëèí (Raven et al., 2005; Proc-
tor et al., 2007). Ââàæàþòü, ùî òàêå ðîçòàøóâàííÿ ïåðîêñècîì ó êë³òèíàõ º
åâîëþö³éíî ïðîãðåñèâíîþ îçíàêîþ ³ çàáåçïå÷óº øâèäê³ ïðîöåñè îáì³íó
ì³æ îðãàíåëàìè êîìïëåêñó â ïðîöåñ³ ôîòîäèõàííÿ (Raven et al., 2005). Ö³-
êàâî çàçíà÷èòè, ùî íàâ³òü ñêëàä ôåðìåíò³â ïåðîêñèñîì ñòðåïòîô³òîâèõ âî-
äîðîñòåé òà âèùèõ ðîñëèí äîñèòü ïîä³áíèé (ì³ñòÿòü ãë³êîëàòäåã³äðîãåíàçó òà
ãë³êîëàòîêñèäàçó), òîä³ ÿê ñêëàä ôåðìåíò³â ³íøèõ çåëåíèõ âîäîðîñòåé â³äð³ç-
íÿºòüñÿ â³ä ñêëàäó ôåðìåíò³â âèùèõ ðîñëèí (ì³ñòÿòü ëèøå ãë³êîëàòäåã³ä-
ðîãåíàçó) (Gross, 1993). Âêàçàí³ á³îõ³ì³÷í³ îçíàêè º òàêîæ ï³äòâåðäæåííÿì
ãåíåòè÷íî¿ áëèçüêîñò³ ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé òà âèùèõ ðîñëèí.

Ïèòàííÿ ùîäî ê³ëüêîñò³ òà êîíêðåòíîãî ðîçòàøóâàííÿ ì³òîõîíäð³é â
êë³òèíàõ Klebsormidiales îñòàòî÷íî íå ç’ÿñîâàíî. Òàê, çíà÷íà ê³ëüê³ñòü îïó-
áë³êîâàíèõ ì³êðîôîòîãðàô³é ïîêàçóº ðîçòàøóâàííÿ ì³òîõîíäð³àëüíèõ ïðî-
ô³ë³â íà ïîîäèíîêèõ çð³çàõ, ùî óòðóäíþº ³íòåðïðåòàö³þ ¿õ îá’ºìíîãî ðîç-
ì³ùåííÿ. Ñïðîáà ñòâîðåííÿ îá’ºìíî¿ ìîäåë³ âåãåòàòèâíî¿ êë³òèíè Klebsor-
midium (Ìàññàëüñüêèé, 2002à,á) íà îñíîâ³ îïóáë³êîâàíèõ ÒÅÌ-ì³êðîôîòî-
ãðàô³é âêàçóº íà íàÿâí³ñòü äâîõ ³ á³ëüøå ì³òîõîíäð³é, ÿê³ ðîçì³ùóþòüñÿ
óçäîâæ âíóòð³øíüî¿ ïîâåðõí³ õëîðîïëàñòà ³ ïðèëÿãàþòü äî íüîãî. Íàø³ ïî-
ïåðåäí³ äîñë³äæåííÿ ì³òîõîíäð³é Klebsormidium òà Interfilum çà äîïîìîãîþ
ïðèæèòòºâîãî ôàðáóâàííÿ êë³òèí òà äîñë³äæåííÿ ìàòåð³àëó ï³ä ëàçåðíèì
êîíôîêàëüíèì ³ ëþì³íåñöåíòíèì ì³êðîñêîïàìè âêàçóþòü íà ä³éñíå ðîçòà-
øóâàííÿ ì³òîõîíäð³é ó áåçïîñåðåäí³é áëèçüêîñò³ äî õëîðîïëàñòà. Ïðè öüî-
ìó ó êë³òèíàõ Interfilum ì³òîõîíäð³¿ ù³ëüíî îãîðòàþòü êðàé õëîðîïëàñòà,
ïîâòîðþþ÷è éîãî ëîïàò³ (ðèñ. 4.2, 5, äèâ. âêëåéêó). Ó á³ëüø âèäîâæåíèõ
êë³òèíàõ Klebsormidium ì³òîõîíäð³¿ îáëÿìîâóþòü ÿäðî ³ ïîäîâæóþòüñÿ äà-
ë³, ù³ëüíî ïðèëÿãàþ÷è äî êðà¿â õëîðîïëàñòà (äèâ. ðèñ. 4.2, 4, 6, 7). Ö³êàâî,
ùî âèãîòîâëåíà íàìè íà îñíîâ³ ÒÅÌ-ì³êðîôîòîãðàô³é ðåêîíñòðóêö³ÿ âåãå-
òàòèâíî¿ êë³òèíè Interfilum sp. (äèâ. ðèñ. 4.9, 5) ïðàêòè÷íî ïîâòîðþº òó ñàìó
êàðòèíó ðîçòàøóâàííÿ ì³òîõîíäð³é. Îòæå, ìîæíà ç óïåâíåí³ñòþ ñòâåð-
äæóâàòè, ùî ì³òîõîíäð³¿ ä³éñíî º ÷àñòèíîþ îêðåìîãî ñòðóêòóðíîãî êîìïëåê-
ñó, ùî âêëþ÷àº òàêîæ õëîðîïëàñò, ÿäðî òà ïåðîêñèñîìó. Ê³ëüê³ñòü ì³òîõîí-
äð³é ó êë³òèíàõ öèõ âîäîðîñòåé âèçíà÷èòè ñêëàäíî. Øâèäøå çà âñå º ê³ëüêà
÷åðâîïîä³áíèõ ì³òîõîíäð³é, ùî ðîçì³ùóþòüñÿ âïîðÿäêîâàíî – íàâêîëî ÿä-
ðà òà âçäîâæ ëîïàòåé õëîðîïëàñòà.

Ìîðôîëîã³÷íà áóäîâà ïðîòîïëàñòà ïðåäñòàâíèê³â Klebsormidiales äîñèòü
ïîä³áíà, îñîáëèâî ó ðîä³â Klebsormidium òà Interfilum. Âîíè ìàþòü ïëàñòèí-
÷àñòèé ïðèñò³ííèé õëîðîïëàñò, ùî, ÿê ïðàâèëî, çàéìàº â³ä ïîëîâèíè êë³-
òèíè äî 70–80 % ¿¿ îá’ºìó, ìàº ãëàäåíüêèé àáî ëîïàòåâèé êðàé, â ÿêîìó
ëåæèòü ïîîäèíîêèé ï³ðåíî¿ä. Ò³ëî ï³ðåíî¿äà îáëÿìîâàíî îäíèì-ê³ëüêîìà
(äî áàãàòüîõ) ðÿäàìè äð³áíèõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë, ðîçòàøîâàíèõ ïàðàëåëü-
íî ïîâçäîâæí³é îñ³ êë³òèíè. Òàêà ñòðóêòóðà êðîõìàëüíî¿ îáãîðòêè ï³ðå-
íî¿äà çàáåçïå÷óºòüñÿ òèì, ùî éîãî ò³ëî ïðîíèçàíå ê³ëüêîìà (äî áàãàòüîõ)



Ð î ç ä ³ ë  4.  Ìîëåêóëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ, òàêñîíîì³ÿ ³ á³îëîã³ÿ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé …

110

ïîîäèíîêèìè, ïàðàëåëüíî ðîçòàøîâàíèìè òèëàêî¿äàìè (ÿê³ ³íîä³ óòâîðþþòü
ïåòë³). Ïîä³áíà ñòðóêòóðà ï³ðåíî¿äà õàðàêòåðíà òàêîæ äëÿ Entransia, õî÷à ó
îñòàííüî¿ ê³ëüêà ï³ðåíî¿ä³â ì³ñòÿòüñÿ ó õëîðîïëàñò³, ùî ìàº ãëèáîêî ðîçñ³-
÷åíèé, ç âèäîâæåíèìè ëîïàòÿìè, êðàé (Cook, 2004). Ö³êàâî, ùî êðîõìàëü-
íà îáãîðòêà Hormidiella attenuata ìàº ïîä³áíó áóäîâó, ïðîòå çàáåçïå÷åíó
ïðîõîäæåííÿì ïàðàëåëüíèõ òèëàêî¿ä³â ëèøå íà ð³âí³ ñàìî¿ îáãîðòêè, äå
âîíè çàâåðòàþòüñÿ ³ äàë³ ó ò³ëî ï³ðåíî¿äà íå ïðîõîäÿòü (Lokhorst et al., 2000).

Ïîä³áíà ñòðóêòóðà êðîõìàëüíî¿ îáãîðòêè ï³ðåíî¿äà õàðàêòåðíà òàêîæ
äëÿ ³íøèõ ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé – Chlorokybus (Rogers et al., 1980),
Coleochaete (Sluiman, 1985), äåÿêèõ êîí’þãóþ÷èõ âîäîðîñòåé (äèâ. ðèñ. 4.4)
òà íàâ³òü àíòîöåðîòîâèõ ìîõ³â (Cook, 2004). Ïîëîæåííÿ ÿäðà ó ïðåäñòàâíè-
ê³â Klebsormidiales òàêîæ ïîä³áíå, ïîñåðåäèí³ êë³òèíè, íàïðîòè ï³ðåíî¿äà.
Ó âèäîâæåíèõ êë³òèíàõ ÿäðî ëåæèòü ó öèòîïëàçìàòè÷íîìó ì³ñòêó, ðîçì³-
ùåíîìó ì³æ äâîìà òåðì³íàëüíèìè âàêóîëÿìè (á³ëüø³ñòü âèä³â Klebsormidi-
um) àáî ìåæóº ç îäí³ºþ âåëèêîþ âàêóîëåþ (Entransia). ßêùî êë³òèíè êîðîò-
ê³ (á³ëüø³ñòü âèä³â Interfilum, Hormidiella, äåÿê³ Klebsormidium), òî âåëèê³ âà-
êóîë³ íå óòâîðþþòüñÿ.

4.6. ÌÎÐÔÎËÎÃ²ß KLEBSORMIDIALES:
ªÄÍ²ÑÒÜ ÏÐÎÖÅÑ²Â Ä²ËÅÍÍß ÊË²ÒÈÍ ²  ÔÎÐÌÓÂÀÍÍß ÑËÀÍ²

Ó Ð²ÇÍÈÕ ÏÐÅÄÑÒÀÂÍÈÊ²Â

Ïîïðè âñ³ ïåðåë³÷åí³ ïîä³áí³ ðèñè áóäîâè ïðîòîïëàñòà êë³òèí Klebsor-
midiales íà óëüòðàòîíêîìó òà ìîðôîëîã³÷íîìó ð³âíÿõ, çàãàëüíà ìîðôîëîã³ÿ
öèõ ïðåäñòàâíèê³â äîñèòü ð³çíîìàí³òíà, ùî ³ ñëóãóâàëî ïðè÷èíîþ äëÿ â³ä-
íåñåííÿ ¿õ äî ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ ãðóï. Îñîáëèâî ð³çíèòüñÿ çàãàëüíà
ìîðôîëîã³ÿ äâîõ áëèçüêèõ ðîä³â – Interfilum (êîêî¿äíà ñëàíü, äâîñòóëêîâ³
êë³òèíí³ îáîëîíêè (Chodat, Topali, 1922), óòâîðåííÿ ñàðöèíî¿äíèõ ïàêåò³â
(Mikhailyuk et al., 2008)) òà Klebsormidium (òèïîâà íèò÷àñòà ñëàíü, ùî ó äå-
ÿêèõ âèä³â çäàòíà äî äåç³íòåãðàö³¿, ñóö³ëüíà êë³òèííà îáîëîíêà (Starmach,
1972; Ìîøêîâà, 1979; Hindák, 1996; Lokhorst, 1996)). Íàø³ äåòàëüí³ ñïîñòå-
ðåæåííÿ ê³ëüêîõ øòàì³â Interfilum ä³éñíî ï³äòâåðäèëè íåîäíîð³äí³ñòü îáî-
ëîíêè öèõ âîäîðîñòåé òà äåÿê³ îçíàêè, ïîä³áí³ äî äâîñòóëêîâîñò³ (ðèñ. 4.6,
5, 7, 8; 4.10, 7, 8, äèâ. âêëåéêó; 4.9, 1, 4). Ïðîòå çà òàêî¿ áóäîâè êë³òèííà
îáîëîíêà íå º ñïðàâä³ äâîñòóëêîâîþ, à ëèøå âèãëÿäàº ÿê òàêà. Öåé âèãëÿä
ïîâ’ÿçàíèé ç îñîáëèâ³ñòþ ä³ëåííÿ êë³òèí âîäîðîñòåé, íàâåäåíèé ùå ó ïåð-
øîîïèñ³ I. paradoxum Chodat et Topali (Chodat, Topali, 1922). Ï³ä ÷àñ ä³ëåí-
íÿ êë³òèíè ïðîòîïëàñò ¿¿ ðîçêîëþºòüñÿ íà äâà äî÷³ðí³, êîæåí ç ÿêèõ ôîð-
ìóº âëàñíó êë³òèííó îáîëîíêó âñåðåäèí³ ñòàðî¿ ìàòåðèíñüêî¿ îáîëîíêè
(ðèñ. 4.5, 1á). Ï³ä ÷àñ ðîñòó ìîëîäèõ êë³òèí ìàòåðèíñüêà îáîëîíêà ðîçðè-
âàºòüñÿ, ðîçøèðþºòüñÿ ÷è îñëèçíþºòüñÿ. Òàêèé òèï ïîä³ëó êë³òèí, êîëè
ìàòåðèíñüêà îáîëîíêà íå áåðå ó÷àñò³ â óòâîðåíí³ îáîëîíîê äî÷³ðí³õ êë³òèí,
à ïåðåòâîðþºòüñÿ íà îáîëîíêó ñïîðàíã³ÿ, õàðàêòåðíèé äëÿ ñïîðóëÿö³¿
(Sluimann et al., 1989; Màñþê, 1993, 1997; Ìàñþê, Äåì÷åíêî, 2001; Massjuk,
Demchenko, 2001; Yamamoto et al., 2007), ÷åðåç ùî Interfilum ñïî÷àòêó ³ áóâ
â³äíåñåíèé äî õëîðîêîêîâèõ âîäîðîñòåé.
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Ðèñ. 4.5. Ìîðôîëîã³ÿ êë³òèííîãî ïîä³ëó ó Klebsormidiales:

1 – ä³ëåííÿ êë³òèí ó I. paradoxum (Chodat, Topali, 1922): à – çàãàëüíèé âèãëÿä êë³òèí ³ íèòîê, á –
ñõåìà ïîä³ëó êë³òèíè; 2 – ñõåìà ïîä³ëó êë³òèí ó çåëåíèõ íèò÷àñòèõ âîäîðîñòåé ç ïñåâäîíèòêàìè:
Geminållà (à) ³ Cylindrocapsa (á) (Ìàñþê, 1993); 3 – ñõåìà ïîä³ëó êë³òèíè ó Klebsormidiales, ùî ïðî-
ïîíóºòüñÿ íàìè (Mikhailyuk et al., 2008): à–â – ïîä³ë êë³òèí ó Interfilum (á – óòâîðåííÿ ïîîäèíîêèõ
êë³òèí, â – óòâîðåííÿ êë³òèííèõ ïàêåò³â ³ êóá³÷íèõ àãðåãàò³â êë³òèí), ã, ä – ïîä³ë êë³òèí ó Klebsor-
midium (ä – óòâîðåííÿ Í-ôðàãìåíò³â îáîëîíîê, ãîëîâêè ñòð³ëîê âêàçóþòü ì³ñöÿ ðîçðèâó ìàòåðèí-
ñüêî¿ îáîëîíêè); 4–8 – ÒÅÌ-ì³êðîôîòîãðàô³¿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê ó íèòêàõ Entransia (4) (Cook,
2004) ³ Klebsormidium (5–8), ùî ï³äòâåðäæóþòü òàêèé ïîä³ë (5 – 31TR, 6 – 34TR, 7, 8 – SAG 5.96).
Ñòð³ëêè âêàçóþòü íà òðèêóòí³ ïðîì³æêè ì³æ îáîëîíêàìè êë³òèí. Ë³í³éêà – 2 ìêì
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Äîñë³äæåííÿ ïðîöåñó ä³ëåííÿ êë³òèí âîäîðîñòåé ð³çíî¿ ìîðôîëîã³÷íî¿
ñòðóêòóðè, îäíàê, ïîêàçàëî, ùî ïîä³áíà ñõåìà ïîä³ëó õàðàêòåðíà íå ëèøå
äëÿ âîäîðîñòåé ç êîêî¿äíèì òèïîì ñëàí³, à é äëÿ äåÿêèõ íèò÷àñòèõ (Ettl,
1988a, b; Màñþê, 1993). Êëþ÷îâ³ â³äì³íè ïîëÿãàþòü ó òàêîìó: ìàòåðèíñüêà
îáîëîíêà íå ñêèäàºòüñÿ (ÿê ï³ä ÷àñ ñïîðóëÿö³¿), ïåâíèì ÷èíîì òðàíñôîð-
ìóºòüñÿ ³ ïðîäîâæóº ñëóãóâàòè îïîðîþ äëÿ äî÷³ðí³õ êë³òèí; ïðîòîïëàñò ä³-
ëèòüñÿ íå â ð³çíèõ ïëîùèíàõ (ÿê ó êîêî¿äíèõ âîäîðîñòåé), ïåðåâàæíî, â
îäí³é, óòâîðþþ÷è ëàíöþæîê êë³òèí; ðåçóëüòàòîì ïîä³ëó º íå ðåïðîäóêòèâ-
í³ êë³òèíè (ñïîðè ÷è ãàìåòè), à ìîëîä³ âåãåòàòèâí³ êë³òèíè (Màñþê, 1993).

Çà ö³ºþ ñõåìîþ óòâîðþþòüñÿ íèòêè ó çåëåíèõ âîäîðîñòåé ðîä³â Gemi-
nella, Cylindrocapsa Reinsch, Binuclearia Wittr. òà ³í. (ðèñ. 4.5, 2). Íèòêà òàêî¿
áóäîâè ñóòòºâî â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä íèòêè, óòâîðåíî¿ â ðåçóëüòàò³ êëàñè÷íîãî
âåãåòàòèâíîãî ä³ëåííÿ (ïðîöåñ ä³ëåííÿ ïðîòîïëàñòà ëèøå çà ðàõóíîê óòâî-
ðåííÿ ïîïåðå÷íî¿ ïåðåãîðîäêè, ìàòåðèíñüêà îáîëîíêà ïðè öüîìó ðîçòÿãó-
ºòüñÿ òà º ÷àñòèíîþ îáîëîíîê äî÷³ðí³õ êë³òèí (Sluimann et al., 1989; Mà-
ñþê, 1993)), çâåòüñÿ «ãàïëîíåìîþ» (Màñþê, 1993) ³ ïî ñóò³ º íå íèò÷àñòîþ
ñëàííþ áàãàòîêë³òèííî¿ âîäîðîñò³, à íèòêîïîä³áíîþ êîëîí³ºþ îäíîêë³òèí-
íèõ îðãàí³çì³â (Sluimann et al., 1989). «Ïîâåä³íêà» ìàòåðèíñüêî¿ îáîëîíêè
çà òàêîãî ïîä³ëó ìîæå áóòè ð³çíîþ, â³ä öüîãî ³ çàëåæèòü çàãàëüíèé âèãëÿä
ñëàí³. Òàê, ó Geminella ìàòåðèíñüê³ îáîëîíêè îñëèçíþþòüñÿ, ôîðìóþ÷è
ñëèçèñòó ï³õâó, â ÿê³é ëåæàòü äî÷³ðí³ êë³òèíè, à ó Cylindrocapsa çáåð³ãàþòü-
ñÿ, ðîçøèðþþòüñÿ, ¿õ íàñòóïí³ ãåíåðàö³¿ ôîðìóþòü ñèñòåìó òîâñòèõ øà-
ðóâàòèõ îáîëîíîê íàâêîëî êë³òèí òà ÷³òê³ Í-ïîä³áí³ ôðàãìåíòè îáîëîíîê
(ðèñ. 4.5, 2).

Interfilum ìàº îïèñàíèé âèùå òèï êë³òèííîãî ä³ëåííÿ, ðåçóëüòàòîì ÿêî-
ãî º ôîðìóâàííÿ íèòêîïîä³áíî¿ ñëàí³. Ìàòåðèíñüêà îáîëîíêà ðîçðèâàºòü-
ñÿ, àëå ÷àñòî íå â³ää³ëÿºòüñÿ â³ä äî÷³ðíüî¿ êë³òèíè, ôîðìóþ÷è íà í³é øà-
ïèíêó, ÷åðåç ùî ³ ñêëàäàºòüñÿ âðàæåííÿ äâîñòóëêîâî¿ îáîëîíêè. «Ïîâåä³í-
êà» ìàòåðèíñüêî¿ îáîëîíêè â ìåæàõ ðîäó Interfilum ìîæå áóòè ð³çíîþ. Òàê,
ó I. paradoxum âîíà ðîçðèâàºòüñÿ, ÷àñòêîâî îñëèçíþºòüñÿ òà â³ää³ëÿºòüñÿ â³ä
äî÷³ðí³õ êë³òèí, ôîðìóþ÷è òàê çâàí³ íèòî÷êè ì³æ êë³òèíàìè, ùî ðîçõî-
äÿòüñÿ, óòâîðþþ÷è ëàíöþæîê (çâ³äñè íàçâà ðîäó: «inter» ç ëàò. – «ì³æ»,
«filum» – «íèòêà»). Ó I. terricola (B. Petersen) Mikhailyuk, Sluiman, A. Mas-
salski, Mudimu, Demchenko, T. Friedl et S.Y. Kondr. (=Geminella terricola) ìà-
òåðèíñüêà îáîëîíêà îñëèçíþºòüñÿ, óòâîðþþ÷è ñëèçèñòó ï³õâó íàâêîëî êë³-
òèí, ùî ôîðìóþòü êîðîòê³ íèòêè ÷è ä³àäè. Êë³òèíè Interfilum, êð³ì òîãî,
çäàòí³ ä³ëèòèñÿ â ê³ëüêîõ ïëîùèíàõ, ó äåÿêèõ âèä³â (I. massjukiae) öÿ îçíàêà
ãåíåòè÷íî çàêð³ïëåíà. ßêùî òàêèé ïîä³ë ñóïðîâîäæóºòüñÿ ÷àñòêîâèì çáå-
ð³ãàííÿì ìàòåðèíñüêèõ îáîëîíîê íàâêîëî êë³òèí, òî óòâîðþþòüñÿ ñàðöè-
íî¿äí³ ïàêåòè, êóá³÷í³ àãðåãàòè êë³òèí, à òàêîæ ðîçãàëóæåíà ïëåâðîêîêî¿äíà
ñëàíü (ðèñ. 4.5, 3à, â).

Ùî æ ïîâ’ÿçóº Interfilum, êë³òèíè ÿêîãî ôîðìóþòü íåñïðàâæíþ íèòêó,
ç Klebsormidium, ó ÿêîãî âîíè ä³ëÿòüñÿ êëàñè÷íèì âåãåòàòèâíèì ä³ëåííÿì?
Íàø³ ñïîñòåðåæåííÿ çà çíà÷íîþ ê³ëüê³ñòþ øòàì³â Klebsormidium, à òàêîæ
äàí³ ë³òåðàòóðè âêàçóþòü íà äåÿê³ îçíàêè, ùî äàº çìîãó ñòâåðäæóâàòè íàÿâ-
í³ñòü êë³òèííîãî ä³ëåííÿ çà òèïîì Interfilum ó ìåæàõ ðîäó Klebsormidium. Òàê,
íàø³ åëåêòðîííî-ì³êðîñêîï³÷í³ ôîòîãðàô³¿ äåÿêèõ øòàì³â ÷³òêî ïîêàçóþòü
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íàÿâí³ñòü òðèêóòíèõ ïðîì³æê³â ì³æ îáîëîíêàìè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí (ðèñ.
4.5, 5–8, ñòð³ëêà). Öå íàâîäèòü íà äóìêó ïðî òå, ùî êîæíà êë³òèíà ìàº
âëàñíó îáîëîíêó, àëå îáëÿìîâóº ¿õ äîäàòêîâî ÿêàñü ñï³ëüíà îáîëîíêà, ùî
ìîæëèâî ïîõîäèòü â³ä áàãàòüîõ ãåíåðàö³é ìàòåðèíñüêèõ îáîëîíîê, ïîä³áíî,
íàïðèêëàä, äî Cylindrocapsa. Ó òîâñòîíèò÷àñòèõ âèä³â Klebsormidium (íàïðè-
êëàä, K. crenulatum (Kütz.) Lokhorst) òàê³ òðèêóòí³ ïðîì³æêè ïîì³òí³ íàâ³òü
íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³âí³ (ðèñ. 4.12, 2, äèâ. âêëåéêó). Äîêàçîì òàêîæ ñëó-
ãóþòü Í-ïîä³áí³ ôðàãìåíòè îáîëîíêè, ùî ÷àñòî ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ó êóëüòó-
ðàõ Klebsormidium (Lokhorst, 1996 òà ïîñèëàííÿ â í³é). ¯õ íàÿâí³ñòü ÿêðàç
ñâ³ä÷èòü ïðî äèñêîíòèíóàëüí³ñòü îáîëîíêè öèõ âîäîðîñòåé, ùî íåìîæëèâî
çà âåãåòàòèâíîãî ä³ëåííÿ, çà ÿêîãî óòâîðþºòüñÿ ñóö³ëüíà îáîëîíêà âñ³º¿ íèòêè.

Òàêèì ÷èíîì, íà íàø ïîãëÿä, íèòêà Klebsormidium ÿâëÿº ñîáîþ óòâî-
ðåííÿ òèïó ãàïëîíåìè, òîáòî ëàíöþæîê êë³òèí, îáëÿìîâàíèé áàãàòüìà ãå-
íåðàö³ÿìè ù³ëüíî ñòèñíóòèõ ìàòåðèíñüêèõ îáîëîíîê. Äî ðå÷³, íà åëåêòðîí-
íî-ì³êðîñêîï³÷íîìó ð³âí³ îáîëîíêà äåÿêèõ âèä³â Klebsormidium âèãëÿäàº
äóæå øàðóâàòîþ (Lokhorst, 1996, figs 251–253), ùî ìîæå ñâ³ä÷èòè íà êî-
ðèñòü öüîãî ïðèïóùåííÿ. Ö³êàâî çàçíà÷èòè, ùî ïîä³áíà øàðóâàò³ñòü îáî-
ëîíêè òàêîæ íàìè âèÿâëåíà ó I. massjukiae, ó ÿêîãî ìàòåðèíñüêà îáîëîíêà
íå îñëèçíþºòüñÿ, à çáåð³ãàºòüñÿ, óòðèìóþ÷è ïàêåòè êë³òèí (äèâ. ðèñ. 4.11,
3). Ó çâ’ÿçêó ç öèì ìè ïðîïîíóºìî ñõåìó ôîðìóâàííÿ íèòêè ó Klebsormidi-
um, çîáðàæåíó íà ðèñ. 4.5, 3 ã, ä. Çã³äíî ç ö³ºþ ñõåìîþ, ôîðìóâàííÿ
Í-ôðàãìåíò³â îáîëîíêè òàêîæ âèãëÿäàº ö³ëêîì çàêîíîì³ðíèì: äâ³ ñóì³æí³
êë³òèíè ðîñòóòü, òèñíó÷è íà ïîïåðå÷íó ñò³íêó ì³æ íèìè, ùî äóæå ¿¿ óù³ëü-
íþº (íà åëåêòðîííèõ ôîòîãðàô³ÿõ ïîïåðå÷íèõ êë³òèííèõ ïåðåãîðîäîê K. mu-
cosum (J.B. Petersen) Lokhorst âèäíî äóæå óù³ëüíåíèé øàðóâàòèé òÿæ (Lok-
horst, 1996, figs 251–253)), íàòîì³ñòü ðîçòÿãóþòü ïîâçäîâæí³ ñò³íêè, ùî
ïðèâîäèòü äî ¿õ ïîòîíøåííÿ ³ ðîçðèâó. Òàê óòâîðþºòüñÿ Í-ïîä³áíèé ôðàã-
ìåíò îáîëîíêè ³ â³äáóâàºòüñÿ òèïîâà äåç³íòåãðàö³ÿ íèòîê Klebsormidium äî
êîðîòêèõ íèòî÷îê ÷è ïîîäèíîêèõ êë³òèí, ÿê³ ìàþòü âëàñí³ îáîëîíêè, òîìó
ïðîäîâæóþòü ñâîº ³ñíóâàííÿ.

Îòæå, øàïèíêîïîä³áíèé çàëèøîê ìàòåðèíñüêî¿ îáîëîíêè Interfilum º
ãîìîëîã³÷íèì Í-ïîä³áíîìó ôðàãìåíòó îáîëîíêè Klebsormidium. Îñòàíí³é
ÿâëÿº ñîáîþ äâà øàïèíêîïîä³áí³ çàëèøêè ìàòåðèíñüêî¿ îáîëîíêè ñóñ³äí³õ
êë³òèí, çâ’ÿçàí³ ì³æ ñîáîþ çà ïåðåâàæíîãî ïîä³ëó êë³òèí Klebsormidium â
îäí³é ïëîùèí³ òà ôîðìóâàííÿ ëàíöþæêà êë³òèí. ²íîä³ Í-ïîä³áí³ ôðàãìåí-
òè îáîëîíîê ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè â êóëüòóðàõ Interfilum (ðèñ. 4.6, 10, äèâ.
âêëåéêó), òîä³ ÿê äåÿê³ øòàìè Klebsormidium ç ëåãêîþ äåç³íòåãðàö³ºþ êë³òèí
ôîðìóþòü øàïèíêîïîä³áí³ ôðàãìåíòè (ðèñ. 4.2, 11, äèâ. âêëåéêó).

Íà êîðèñòü íàâåäåíî¿ âèùå ñõåìè ïîä³ëó êë³òèí ó ìåæàõ Klebsormidium/
Interfilum ñâ³ä÷èòü òàêîæ íåùîäàâíå äîñë³äæåííÿ ÿïîíñüêèõ ó÷åíèõ ñòîñîâ-
íî ìåõàí³çì³â êë³òèííîãî ïîä³ëó ó âîäîðîñòåé, íèòêè ÿêèõ ëåãêî äåç³íòåã-
ðóþòü äî êîðîòêèõ ôðàãìåíò³â – Nannochloris Naumann ³ Marvania Hindák
(Yamamoto et al., 2007). Çà äîïîìîãîþ åëåêòðîííî-ì³êðîñêîï³÷íèõ ³ öèòî-
õ³ì³÷íèõ ìåòîä³â ïîêàçàíî, ùî â îñíîâ³ ïîä³ëó êë³òèí öèõ âîäîðîñòåé ëå-
æèòü òèï, áëèçüêèé äî ñïîðóëÿö³¿, òîáòî ïîáóäîâà âëàñíî¿ îáîëîíêè êîæ-
íèì äî÷³ðí³ì ïðîòîïëàñòîì. Ïðè öüîìó ï³ä ÷àñ ïîä³ëó êë³òèí ó Nannochloris
ìàòåðèíñüêà îáîëîíêà îñëèçíþºòüñÿ, à çà áðóíüêóâàííÿ ó Marvania ÷àñòêî-
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âî ðîçðèâàºòüñÿ òà çáåð³ãàºòüñÿ, ñòâîðþþ÷è áàãàòîøàðîâ³ îáîëîíêè íàâêî-
ëî êë³òèí. Çðîáëåíî âèñíîâîê, ùî ñàìå òàêèé ìåõàí³çì ïîä³ëó ñïðèÿº ëåã-
êîìó â³ää³ëåííþ êë³òèí â³ä íèòêè òà óòâîðåííþ îäíîêë³òèííîãî ñòàíó. Âè-
ñëîâëåíî ïðèïóùåííÿ, ùî òàêèì ñàìèì ñïîñîáîì â³äáóâàºòüñÿ ïîä³ë ó ³í-
øèõ âîäîðîñòåé ç ëåãêî äåç³íòåãðóþ÷èìè íèòêàìè, íàïðèêëàä ó Stichococcus
(Yamamoto et al., 2007).

Âîäíî÷àñ ìîæëèâî â³äøóêàòè ³ êîíòðàðãóìåíòè ñòîñîâíî çàçíà÷åíîãî
ïðèïóùåííÿ. Òàê, ó êëàñè÷í³é ë³òåðàòóð³ âêàçóºòüñÿ íà ôàêò ôîðìóâàííÿ
Í-ôðàãìåíò³â îáîëîíîê ó Klebsormidium òà îïèñàíîãî âèùå ñïîñîáó ïîä³ëó
êë³òèí. Ïðîòå ö³ ôàêòè ïîÿñíþþòüñÿ ³ñíóâàííÿì ³íøîãî òèïó ðîçìíîæåí-
íÿ ó Klebsormidium – àïëàíîñïîðîóòâîðåííÿ (Ìîøêîâà, 1979; Morison,
Sheath, 1985; Lokhorst, 1996). Ïðè öüîìó íàãîëîøåíî ³ íà ³ñíóâàíí³ êëàñè÷-
íîãî âåãåòàòèâíîãî ä³ëåííÿ êë³òèí ó öèõ âîäîðîñòåé. Òàê, çîêðåìà, çàóâà-
æóºòüñÿ, ùî Í-ôðàãìåíòè îáîëîíîê ÷àñòî òðàïëÿþòüñÿ ó âèä³â Klebsormidi-
um ç òîâñòèìè ãðóáèìè îáîëîíêàìè (K. mucosum, K. crenulatum, K. bilatum Lok-
horst), òîä³ ÿê ó âèä³â ç òîíêèìè í³æíèìè îáîëîíêàìè ¿õ íåìàº (K. flaccidum
(Kütz.) Silva, Mattox et Blackwell, K. nitens (Menegh.) Lokhorst). Öå í³áèòî
ñâ³ä÷èòü íà êîðèñòü òîãî, ùî ð³çí³ âèäè Klebsormidium ïåðåâàæíî ðîçìíî-
æóþòüñÿ îäíèì ç öèõ ñïîñîá³â – àïëàíîñïîðîóòâîðåííÿì ÷è âåãåòàòèâíèì
ä³ëåííÿì (Lokhorst, 1996). Íà íàø ïîãëÿä, ïîä³áíó äèôåðåíö³àö³þ â ìåæàõ
Klebsormidium ìîæíà ïîÿñíèòè ³íàêøå: ó ÷àñòèíè âèä³â ìàòåðèíñüêà îáîëîí-
êà ïåðåâàæíî çáåð³ãàºòüñÿ íàâêîëî äî÷³ðí³õ êë³òèí, ôîðìóþ÷è òîâñòó øà-
ðóâàòó ñï³ëüíó îáîëîíêó, íàñë³äêîì ðîçðèâó ÿêî¿ º Í-ïîä³áí³ ôðàãìåíòè. Ó
³íøèõ âèä³â ìàòåðèíñüê³ îáîëîíêè çäåá³ëüøîãî îñëèçíþþòüñÿ, òîìó, ÿê
ðåçóëüòàò, ñï³ëüíà îáîëîíêà òîíêà, îñëèçíåíà ³ ïîì³òíèõ Í-ôðàãìåíò³â íå
ôîðìóº. Äîêàçîì öüîãî º íàÿâí³ñòü ñëèçó íàâêîëî ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷èõ íè-
òîê øòàì³â Klebsormidium, áëèçüêèõ äî K. nitens ³ K. flaccidum, ùî ñïîñòåð³-
ãàëîñÿ íàìè (ðèñ. 4.2, 8–10, äèâ. âêëåéêó) òà â³äîìî ç ë³òåðàòóðè (Lokhorst,
1996). Ö³êàâî, ùî çì³íà óìîâ ³ñíóâàííÿ ìîæå çì³íþâàòè ³ öþ ñèòóàö³þ. Òàê,
ó K. flaccidum â³äñóòí³ Í-ôðàãìåíòè îáîëîíîê, ÿêùî âîäîð³ñòü ðîñòå íà
ð³äêîìó ïîæèâíîìó ñåðåäîâèù³ (Lokhorst, 1996). Ïðîòå âîíè óòâîðþþòüñÿ,
ÿêùî êóëüòóðà çðîñòàº íà àãàðèçîâàíîìó ñåðåäîâèù³ (ðèñ. 4.13, 11, 13, äèâ.
âêëåéêó). Çãàäàíå ñåðåäîâèùå ³ì³òóº æîðñòê³ø³ íàçåìí³ óìîâè, îáîëîíêè âî-
äîðîñòåé ïðè öüîìó ïîòîâùóþòüñÿ, ùî ³ ñïðèÿº óòâîðåííþ Í-ôðàãìåíò³â.

Çàãàëîì, íà íàø ïîãëÿä, äîêàçîì òîãî, ùî íèòêà Klebsormidium ³ìîâ³ð-
í³øå º êîëîí³ºþ îäíîêë³òèííèõ âîäîðîñòåé, í³æ áàãàòîêë³òèííèì îðãàí³ç-
ìîì, ñëóãóº íå ëèøå ôàêò ¿¿ ëåãêî¿ äåç³íòåãðàö³¿, à é â³äñóòí³ñòü ïîð ó ïî-
ïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäêàõ (Lokhorst, Starr, 1985; Van den Hoek et al., 1995),
òîáòî â³äñóòí³ñòü çâ’ÿçêó ì³æ îêðåìèìè êë³òèíàìè. Ðàçîì ç òèì, õî÷à íàø³
ñïîñòåðåæåííÿ âèÿâèëè ëèøå òàê³ òåíäåíö³¿ ä³ëåííÿ êë³òèí ³ ôîðìóâàííÿ
íèòêè, íå ìîæíà ïîâí³ñòþ çàïåðå÷óâàòè ³ éìîâ³ðí³ñòü íàÿâíîñò³ âåãåòàòèâ-
íîãî ä³ëåííÿ ó ìåæàõ ðîäó Klebsormidium.

²íøèìè, ñï³ëüíèìè ó Klebsormidium òà Interfilum îçíàêàìè, ïîâ’ÿçàíèìè ç
êë³òèííèìè îáîëîíêàìè, º íàÿâí³ñòü ñëèçó âîëîêíèñòî¿ ñòðóêòóðè. Öÿ îçíàêà
õàðàêòåðíà äëÿ á³ëüøîñò³ âèä³â Interfilum ³ äåÿêèõ âèä³â Klebsormidium
(ðèñ. 4.2, 8–10; 4.6, 7, 8; 4.10, 7, 8, äèâ. âêëåéêó; 4.11, 5, 6). Ñï³ëüíîþ
îçíàêîþ º òàêîæ çäàòí³ñòü êë³òèí äî ä³ëåííÿ ó ê³ëüêîõ ïëîùèíàõ ³ äî óòâî-
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ðåííÿ ïàêåò³â êë³òèí òà ã³ëîê. Öÿ îçíàêà ðîçâèíåíà ó Interfilum (äèâ.
ðèñ. 4.6, 9; 4.9, 2, 3; 4.10, 1–4, 10–12), à äëÿ Klebsormidium õî÷à ³ º íåòèïî-
âîþ, ïðîòå ³ â ë³òåðàòóð³ (Lokhorst, 1996), ³ çà íàøèìè ñïîñòåðåæåííÿìè
(ðèñ. 4.15, 5–7, 9, äèâ. âêëåéêó), ïðîÿâëÿºòüñÿ ó äåÿêèõ ïðåäñòàâíèê³â. Ö³-
êàâî çàçíà÷èòè, ùî â ë³òåðàòóð³ öåé ôåíîìåí ó ìåæàõ Klebsormidium òàêîæ
ïîâ’ÿçóâàëè ç ïðîðîñòàííÿì àïëàíîñïîð, ùî çàëèøèëèñÿ ó àïëàíîñïîðàí-
ã³¿, ó íîâó íèòêó (Lokhorst, 1996).

Ïåðåë³÷åí³ îçíàêè, çóìîâëåí³ ñòðóêòóðîþ îáîëîíêè òà ä³ëåííÿì êë³òèí,
ìîæóòü ñïîñòåð³ãàòèñÿ òàêîæ ó Entransia òà Hormidiella. Òàê, ö³ ïðåäñòàâíè-
êè çäàòí³ äî äåç³íòåãðàö³¿ íèòîê ³ ôîðìóâàííÿ Í-ôðàãìåíò³â îáîëîíîê
(Cook, 2004; íàø³ ñïîñòåðåæåííÿ (ðèñ. 4.2, 14, äèâ. âêëåéêó)). Íà åëåêòðîí-
íî-ì³êðîñêîï³÷íèõ ôîòîãðàô³ÿõ E. fimbriata E.O. Hughes ÷³òêî âèäíî òðèêó-
òí³ ïðîì³æêè ì³æ îáîëîíêàìè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí: öå ñâ³ä÷èòü íà êîðèñòü
òîãî, ùî íàâêîëî ïðîòîïëàñòà êîæíî¿ äî÷³ðíüî¿ êë³òèíè ôîðìóºòüñÿ âëàñíà
îáîëîíêà (Cook, 2004; figs 6, b, c; 7, g, h; äèâ. ðèñ. 4.5, 4). Ïîïåðå÷í³ ïåðå-
ãîðîäêè â íèòêàõ Entransia òà Hormidiella òàêîæ ïîçáàâëåí³ ïîð, îòæå, íà
íàø ïîãëÿä, âñ³ ïðåäñòàâíèêè ïîðÿäêó Klebsormidiales ìàþòü ïîä³áíó ñõåìó
ïîä³ëó êë³òèí, ÿêà ó êîæíîãî îêðåìîãî ðîäó ðîçð³çíÿºòüñÿ äåòàëÿìè, ùî ³
ñïðè÷èíÿº ð³çíèé ìîðôîëîã³÷íèé âèãëÿä öèõ ïðåäñòàâíèê³â.

4.7. Ð²Ä HORMIDIELLA: ÌÎÐÔÎËÎÃ²×Í²
ÒÀ ÅÊÎËÎÃ²×Í² ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ², Ð²ÇÍÎÌÀÍ²ÒÒß

Hormidiella (ðèñ. 4.2, 12–14, äèâ. âêëåéêó) – òèïîâî ´ðóíòîâà âîäî-
ð³ñòü, ùî ìåøêàº âèêëþ÷íî â òðîï³÷íèõ ðåã³îíàõ. Õàðàêòåðèçóºòüñÿ ïðîñ-
òèìè îäíîðÿäíèìè íèòêàìè, ùî ïðèêð³ïëþþòüñÿ äî ñóáñòðàòó çà äîïîìî-
ãîþ äîáðå âèðàæåíî¿ ñòîïè. Âåðõ³âêîâà êë³òèíà ïîä³áíà äî ³íøèõ êë³òèí
ñëàí³ àáî â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä íèõ. Ìîðôîëîã³÷íà áóäîâà âåãåòàòèâíèõ êë³òèí
ó ö³ëîìó ïîä³áíà äî òàêî¿ Klebsormidium, õî÷à º äåÿê³ îñîáëèâîñò³: êë³òèíè,
ÿê ïðàâèëî, ãëèáîêî ïåðåòÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê, ó äîðîñëèõ
íèòêàõ – êîðîòê³, ä³æêîïîä³áí³, õëîðîïëàñò ïîÿñêîïîä³áíèé, âèïîâíþº
âåñü êë³òèííèé îá’ºì, âåëèê³ âàêóîë³ â êë³òèíàõ â³äñóòí³. Ðîçìíîæåííÿ â³ä-
áóâàºòüñÿ ôðàãìåíòàö³ºþ íèòîê, àïëàíîñïîðàìè òà äîðçèâåíòðàëüíèìè çîî-
ñïîðàìè ³ç ñóáàï³êàëüíèìè äæãóòèêàìè. Îñòàíí³ ôîðìóþòüñÿ â êë³òèíàõ
(êð³ì áàçàëüíî¿ òà ó äåÿêèõ âèä³â – âåðõ³âêîâî¿) ïî îäí³é, ïîçáàâëåí³ ñòèãì,
âèõîäÿòü ÷åðåç îòâ³ð ó çîîñïîðàíã³¿; ï³ñëÿ çóïèíêè çîîñïîðè ôîðìóþòü ï³-
äîøâó ç áîêó ðîçòàøóâàííÿ äæãóòèê³â (Ìîøêîâà, 1979; Ettl, Gärtner, 1995;
Hindák, 1996; Lokhorst et al., 2000). Ó îäíîãî ç âèä³â – H. bharatiansis Subra-
hmanyan, âèÿâëåíèé ñòàòåâèé ïðîöåñ òèïó ãåòåðîãàì³¿ (Subrahmanyan, 1976).

Óëüòðàòîíê³ îçíàêè ðîäó âèâ÷åí³ íà ïðèêëàä³ H. attenuata. Âîíè â ö³-
ëîìó óçãîäæóþòüñÿ ç òàêèìè äëÿ ³íøèõ ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé: íàÿâí³
âåëèê³ ïåðîêñèñîìè, ùî ìåæóþòü ç ì³òîõîíäð³ÿìè 3 òà ÿäðîì; äæãóòèêîâèé
                                         

3 Ó ñòàòò³ Ã.Ì. Ëîêõîðñòà òà ñï³âàâò. (Lokhorst et al., 2000) ÿê ó òåêñò³, òàê ³ â ï³äïè-
ñàõ äî ðèñóíê³â (figs 20, 21, 23) óêàçàíî íà êîíòàêò ïåðîêñèñîìè ç äèêò³îñîìàìè, õî÷à,
íà íàø ïîãëÿä, îñòàíí³ ñòðóêòóðè ñë³ä áóëî âèçíà÷èòè ÿê ì³òîõîíäð³¿, ïðî ùî ñâ³ä÷àòü
÷³òê³ ïëàñòèí÷àñò³ êðèñòè, ÿê³ âèïîâíþþòü ö³ ñòðóêòóðè (figs 13, 15).
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àïàðàò õàðàêòåðíî¿ óëüòðàòîíêî¿ áóäîâè – áàçàëüí³ ò³ëà çâ’ÿçàí³ áàãàòîøà-
ðîâîþ ñòðóêòóðîþ (MLS); äâà äæãóòèêîâ³ êîð³íö³, îäèí ç íèõ ì³ñòèòü âåëè-
êó ê³ëüê³ñòü ì³êðîòðóáî÷îê, òîáòî öèòîñêåëåò àñèìåòðè÷íî¿ áóäîâè, ä³ëåííÿ
êë³òèí â³äáóâàºòüñÿ ê³ëüöåâîþ áîðîçíîþ (Lokhorst et al., 2000). Êðîõìàëüíà
îáãîðòêà ï³ðåíî¿äà ñêëàäàºòüñÿ ç ê³ëüêîõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë, ðîçì³ùåíèõ
â îäèí øàð, êîìïàêòíî, ïðè öüîìó ¿¿ óëüòðàòîíêà áóäîâà â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä
òàêî¿ á³ëüøîñò³ ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé – ïîîäèíîê³ òèëàêî¿äè, ïðîíè-
çóþ÷è îáãîðòêó ï³ðåíî¿äà, çàâåðòàþòüñÿ, òîìó éîãî ìàòðèêñ çàëèøàºòüñÿ
ãîìîãåííèì.

Ââàæàþòü, ùî Í-ôðàãìåíòè îáîëîíêè â³äñóòí³ ó ïðåäñòàâíèê³â öüîãî
ðîäó (Ìîøêîâà, 1979; Hindák, 1996; Lokhorst et al., 2000), ïðîòå íàø³
ñïîñòåðåæåííÿ íàä àâòåíòè÷íèì øòàìîì H. attenuata ïîêàçàëè, ùî ³íîä³
Í-ôðàãìåíòè òðàïëÿþòüñÿ (ðèñ. 4.2, 14, äèâ. âêëåéêó). Î÷åâèäíî ïîõî-
äæåííÿ öèõ óòâîð³â ³ õàðàêòåð ä³ëåííÿ êë³òèí öèõ ïðåäñòàâíèê³â òàêèé ñà-
ìèé, ÿê ó Klebsormidium òà Interfilum (äèâ. ðîçä. 4.6), íà êîðèñòü öüîãî ñâ³ä-
÷èòü òâåðäæåííÿ ïðî òå, ùî êë³òèíè H. attenuata çãðóïîâàí³ ïî 2–4 (Lok-
horst et al., 2000). Ó öèòîâàí³é ïóáë³êàö³¿ ç îïèñîì öüîãî âèäó âêàçàíî, ùî
éîãî âèðîùóâàëè íà ð³äêîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³, à íàø³ ñïîñòåðå-
æåííÿ ïðîâåäåí³ íà òâåðäîìó ñåðåäîâèù³. Öå ñïðè÷èíèëî ïîòîâùåííÿ òà
îãðóá³ííÿ êë³òèííèõ îáîëîíîê âîäîðîñò³, ùî ñïðèÿëî óòâîðåííþ Í-ôðàã-
ìåíò³â îáîëîíêè.

Âñüîãî äàíèé ð³ä íàë³÷óº 3 âèäè – H. parvula M.O.P. Iyengar et Khan-
tamma (òèï ðîäó), H. bharatiansis ³ H. attenuata, ÿê³ â³äð³çíÿþòüñÿ øèðèíîþ
íèòêè, ê³ëüê³ñòþ ï³ðåíî¿ä³â, áóäîâîþ ê³íöåâèõ êë³òèí. H. bharatiansis –
íàéñâîºð³äí³øèé ÿê çà áóäîâîþ, òàê ³ çà íàÿâí³ñòþ ñòàòåâîãî ïðîöåñó, òîìó
³ñíóº äóìêà, ùî öåé âèä íå º ïðåäñòàâíèêîì í³ ðîäó Hormidiella, í³ ïîðÿäêó
Klebsormidiales (Lokhorst et al., 2000). Îñîáëèâî ñâîºð³äíà îçíàêà âèäó –
íàÿâí³ñòü íåð³âíèõ äæãóòèê³â ó çîîñïîð ³ ãàìåò, ùî éìîâ³ðíî ñâ³ä÷èòü ïðî
ïðèíàëåæí³ñòü öüîãî ïðåäñòàâíèêà äî ³íøî¿ ãðóïè âîäîðîñòåé (Subrahma-
nyan, 1976). Ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ òà äåòàëüí³ öèòîëîã³÷í³ äîñë³äæåí-
íÿ ïðîâåäåí³ ëèøå ç H. attenuata, âîíè ÷³òêî ï³äòâåðäèëè ¿¿ ïîëîæåííÿ â ìå-
æàõ Klebsormidiales. Àâòåíòè÷íèõ øòàì³â äâîõ ³íøèõ âèä³â, ó òîìó ÷èñë³ òè-
ïîâîãî, íå ³ñíóº, ùî óíåìîæëèâëþº îñòàòî÷íèé âèñíîâîê ïðî îá’ºì öüîãî
ðîäó íà ñüîãîäí³.

Äåòàëüí³ äîñë³äæåííÿ øòàìó SAG 36.98, âèä³ëåíîãî ç ´ðóíò³â Êîñòà-
Ðèêà (äèâ. ðîçä. 4.4), î÷åâèäíî äîäàñòü íîâîãî ïðåäñòàâíèêà, áëèçüêîãî äî
öüîãî ðîäó. Ö³êàâî çàçíà÷èòè, ùî âñ³ âèùå çãàäàí³ âèäè ðîäó Hormidiella ³
íîâèé òàêñîí º ìåøêàíöÿìè òðîï³÷íèõ ðåã³îí³â, îòæå éìîâ³ðíî ãåîãðàô³÷-
íå ïîøèðåííÿ öèõ ïðåäñòàâíèê³â ïîâ’ÿçàíå ç òåïëèì êë³ìàòîì. Äî ðå÷³,
ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí Hormidiella (êë³òèíè êîðîòê³, íå-
íà÷å ñòèñíóò³, íèòêè ïåðåòÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê) º îçíàêàìè
êñåðîô³òíîñò³ (äèâ. ðîçä. 4.11, 4.12).
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4.8. Ð²Ä ENTRANSIA: ÌÎÐÔÎËÎÃ²×Í²
ÒÀ ÅÊÎËÎÃ²×Í² ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ², Ð²ÇÍÎÌÀÍ²ÒÒß

Entransia (ðèñ. 4.6, 1–4, äèâ. âêëåéêó) – ð³äê³ñíà ïð³ñíîâîäíà âîäî-
ð³ñòü, ïîêè â³äîìà ëèøå ç Ï³âí³÷íî¿ òà Öåíòðàëüíî¿ Àìåðèêè. Õàðàêòåðèçó-
ºòüñÿ ïðîñòèìè îäíîðÿäíèìè íèòêàìè, öèë³íäðè÷íèìè êë³òèíàìè, êîæíà ç
ÿêèõ ìàº ïðèñò³ííèé õëîðîïëàñò. Ðàí³øå ¿¿ ââàæàëè ïðåäñòàâíèêîì Zygne-
matales ÷åðåç õëîðîïëàñò ñâîºð³äíî¿ áóäîâè (ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé íà äîâã³
ïàëüöåïîä³áí³ ëîïàò³) òà çðîñòàííÿ ñåðåä æàáóðèíü ³íøèõ ïð³ñíîâîäíèõ
íèò÷àñòèõ âîäîðîñòåé. Ó õëîðîïëàñòàõ Entransia ì³ñòèòüñÿ çàâæäè ê³ëüêà ï³-
ðåíî¿ä³â, êðîõìàëüíà îáãîðòêà ÿêèõ ñêëàäàºòüñÿ ç áàãàòüîõ ãðàíóë, ùî º òè-
ïîâèì äëÿ âñ³õ Klebsormidiales (Cook, 2004). ßäðî Entransia ì³ñòèòüñÿ ï³ä
õëîðîïëàñòîì, íà öèòîïëàçìàòè÷íèõ òÿæàõ, ïîñåðåäèí³ âåëèêî¿ âàêóîë³.
Ðîçìíîæåííÿ â³äáóâàºòüñÿ ôðàãìåíòàö³ºþ íèòîê, àïëàíîñïîðàìè òà çîî-
ñïîðàìè. Çîîñïîðè ïîä³áíî¿ äî Klebsormidium áóäîâè ôîðìóþòüñÿ ïî îäí³é
ó êë³òèí³, âèõîäÿòü ÷åðåç ïîðó â îáîëîíö³ ñïîðàíã³ÿ. Çîîñïîðè ïðîðîñòàþòü
ó ìîëîä³ íèòêè, ÿê³ ïðèêð³ïëþþòüñÿ äî ñóáñòðàòó çà äîïîìîãîþ ëèïêî¿
ñóáñòàíö³¿, çà ñâî¿ìè îáðèñàìè ÷³òê³øî¿, í³æ ïîä³áíà ñòðóêòóðà ó Klebsormi-
dium, âåðõ³âêîâà êë³òèíà ìîëîäî¿ íèòêè, ÿê ïðàâèëî, ìàº øèï (Cook, 2004).

Óëüòðàòîíê³ îçíàêè ðîäó, â ö³ëîìó, ïîä³áí³ äî òàêèõ ³íøèõ Klebsor-
midiales. Çîêðåìà óëüòðàòîíêà áóäîâà ï³ðåíî¿äà öèõ âîäîðîñòåé ïîä³áíà äî
áóäîâè ï³ðåíî¿äà Klebsormidium, â³äîìå òàêîæ ÷àñòå ôîðìóâàííÿ Í-ïîä³á-
íèõ ôðàãìåíò³â îáîëîíîê ó Entransia (Cook, 2004). Ö³êàâîþ îñîáëèâ³ñòþ º
ôîðìóâàííÿ ñåðåä íèòêè êë³òèí, çíà÷íî êîðîòøèõ, í³æ òèïîâ³. Ö³ êë³òèíè
øâèäêî â³äìèðàþòü, ïåðåòâîðþþ÷èñü íà ñâîãî ðîäó íåêðèäè. Ïî öèõ ìåðò-
âèõ êë³òèíàõ â³äáóâàºòüñÿ ôðàãìåíòàö³ÿ íèòêè, ùî ââàæàºòüñÿ ïðèñòîñó-
âàííÿì âîäîðîñòåé äî øâèäêîãî ðîçìíîæåííÿ (Cook, 2004). Ö³êàâèì ñïî-
ñòåðåæåííÿì òàêîæ ñë³ä ââàæàòè óòâîðåííÿ âåëèêèõ îòâîð³â ó ïîïåðå÷íèõ
êë³òèííèõ ñò³íêàõ äåÿêèõ êë³òèí. Ö³ îòâîðè ñïîëó÷àþòü äâ³ ñóñ³äí³ êë³òèíè
ì³æ ñîáîþ, ÿê ïîì³÷åíî, ÷åðåç íèõ ìîæóòü ì³ãðóâàòè ÿäðà ³ç îäí³º¿ êë³òèíè
â ³íøó (Cook, 2004). Öå óí³êàëüíå ÿâèùå ïîòðåáóº ñïåö³àëüíèõ äîñë³äæåíü,
îñîáëèâî ïðîöåñó ä³ëåííÿ êë³òèí ó Entransia. Âîäíî÷àñ õàðàêòåð áóäîâè
îáîëîíêè ö³º¿ âîäîðîñò³ òà íàÿâí³ñòü Í-ôðàãìåíò³â îáîëîíîê âêàçóº íà òå,
ùî, éìîâ³ðíî, ä³ëåííÿ êë³òèí Entransia â³äáóâàºòüñÿ çà òèì ñàìèì ìåõàí³ç-
ìîì, ùî ó Interfilum òà Klebsormidium.

Ð³ä ïðåäñòàâëåíèé âñüîãî 2 âèäàìè – E. fimbriata (òèï ðîäó) òà E. di-
chloroplastes Prescott (Guiry, Guiry, 2012). Îáîº âèäè – ð³äê³ñí³ âîäîðîñò³.
E. fimbriata áóëà çíàéäåíà ê³ëüêà ðàç³â ï³ñëÿ ¿¿ îïèñó; îòðèìàííÿ êóëüòóð
öüîãî âèäó äàëî çìîãó âèâ÷èòè äåòàëüíî ¿¿ ìîðôîëîã³÷í³ òà óëüòðàòîíê³
îçíàêè (Cook, 2004). Ðàçîì ç òèì ³íøèé âèä – E. dichloroplastes – íå áóâ
çíàéäåíèé ï³ñëÿ îïèñó (Prescott, 1966), éîãî ïðèíàëåæí³ñòü äî çãàäàíîãî
ðîäó ïîòðåáóº ï³äòâåðäæåííÿ. Ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ,
ïðîâåäåí³ ç êóëüòóðîþ E. fimbriata, ïîêàçàëè ñàìîñò³éí³ñòü ðîäó òà éîãî
ïðèíàëåæí³ñòü äî Klebsormidiales (Karol et al., 2001; Turmel et al., 2002).
Entransia ìîæíà ââàæàòè íàéñâîºð³äí³øèì ïðåäñòàâíèêîì Klebsormidiales
ÿê çà ìîðôîëîã³÷íîþ, òàê ³ åêîëîã³÷íîþ õàðàêòåðèñòèêîþ.
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4.9. Ô²ËÎÃÅÍ²ß ÄÂÎÕ ÁËÈÇÜÊÈÕ ÐÎÄ²Â –
 INTERFILUM ² KLEBSORMIDIUM:  ÏÐÎÁËÅÌÈ ÐÎÇÄ²ËÅÍÍß,
ÌÎÐÔÎËÎÃ²×Í² ÎÇÍÀÊÈ, ÙÎ ÌÀÞÒÜ Ô²ËÎÃÅÍÅÒÈ×ÍÅ
ÇÍÀ×ÅÍÍß,  ÅÂÎËÞÖ²ÉÍ² ÒÅÍÄÅÍÖ²¯ Â ÌÅÆÀÕ ÃÐÓÏÈ

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ä³ëÿíêè ITS ðÄÍÊ
(ðèñ. 4.7), àíàë³ç çà ãåíîì rbcL (íå íàâåäåíèé), à òàêîæ îá’ºäíàíèé àíàë³ç
çà îáîìà öèìè ÷àñòèíàìè ÄÍÊ (ðèñ. 4.8) ïîêàçàëè ðåçóëüòàòè, ùî äîáðå
óçãîäæóþòüñÿ ì³æ ñîáîþ òà âèÿâëÿþòü áëèçüêó òîïîëîã³þ (Rindi et al.,
2011). Îñíîâíîþ ð³çíèöåþ ì³æ íèìè º äîñèòü âèñîêà ðîçä³ëüíà çäàòí³ñòü ó
ìåæàõ ðîäó Interfilum ï³ä ÷àñ àíàë³çó çà ITS ³ çíà÷íî íèæ÷à çà rbcL, òîä³ ÿê
ó ìåæàõ ðîäó Klebsormidium ñèòóàö³ÿ ïðîòèëåæíà – âèñîêà ðîçä³ëüíà çäàò-
í³ñòü çà rbcL ³ çíà÷íî íèæ÷à – çà ITS, ùî îñîáëèâî ïðîÿâëÿºòüñÿ â ìåæàõ
êëàäè Å (ðèñ. 4.7, 4.8). Îá’ºäíàíå ìîëåêóëÿðíå äåðåâî çà ITS ðÄÍÊ òà rbcL
ïîêàçàëî ïåðåâàæíî òîïîëîã³þ â ìåæàõ êëàäè Å, õàðàêòåðíó äëÿ äåðåâà çà
rbcL, ³ ïðè öüîìó çáåðåãëî îñíîâíó òîïîëîã³þ çà ITS, ùî ñòîñóºòüñÿ êëàäè
À (Interfilum) (ðèñ. 4.7, 4.8).

ßê âèäíî ç íàâåäåíèõ ìîëåêóëÿðíèõ äåðåâ, âêëþ÷åííÿ Interfilum ïîêà-
çàëî, ùî ð³ä Klebsormidium º ïàðàô³ëåòè÷íèì (Mikhailyuk et al., 2008; Rindi
et al., 2011). Òîìó çàêîíîì³ðíî ïîñòàº ïèòàííÿ ïðî íåîáõ³äí³ñòü íîìåíêëà-
òóðíèõ çì³í ñòîñîâíî öèõ 2 ðîä³â. ²íàêøå êàæó÷è, âðàõîâóþ÷è òå, ùî
Interfilum – öå îêðåìèé ð³ä, ³ìîâ³ðíî ñë³ä ðîçä³ëÿòè Klebsormidium íà ê³ëüêà
ðîä³â ³ îïèñóâàòè êîæíó âèä³ëåíó êëàäó ÿê îêðåìèé ð³ä. Îäíàê ç îãëÿäó íà
ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íó áëèçüê³ñòü óñ³õ äîñë³äæåíèõ øòàì³â, ìîæëèâî, ñë³ä
îá’ºäíàòè Interfilum ³ Klebsormidium â îäèí ð³ä (Rindi et al., 2011) 4.

²ñíóº òàêîæ òðåòÿ äóìêà ñòîñîâíî âèêëàäåíîãî. ßêùî âçÿòè äî óâàãè,
ùî îäíà ç ãðóï ïàðàô³ëåòè÷íîãî òàêñîíà º ïðåäêîâîþ ôîðìîþ, ÿêà äàëà
ïî÷àòîê äðóãîìó òàêñîíó (ùî ³ ñïðè÷èíÿº öþ ïàðàô³ë³þ), ³ ðåàëüíî ³ñíóº ó
ïðèðîä³ îêðåìî, ó òàêîìó ðàç³ ïàðàô³ëåòè÷íèé òàêñîí ñë³ä ââàæàòè ö³ëêîì
ïðèðîäíèì (Zander, 2008, 2010; Hörandl, Stuessy, 2010). Îòæå, ñë³ä ïðèïóñ-
òèòè, ùî ãðóïà âèä³â, ñïîð³äíåíà ç Klebsormidium flaccidum (êëàäè Â ³ Ñ),
î÷åâèäíî, ³ º ïðåäêîâîþ ùîäî Interfilum (ðèñ. 4.7, 4.8). Ïðè öüîìó Interfilum
ñë³ä ââàæàòè á³ëüø ñïåö³àë³çîâàíèì äî íàçåìíèõ óìîâ ðîäîì, ó ìåæàõ
ÿêîãî çàêð³ïëþºòüñÿ çäàòí³ñòü äî ôîðìóâàííÿ ñàðöèíî¿äíî¿ òà ïëåâðîêî-
êî¿äíî¿ ñëàí³. Òàêèé òèï ñëàí³ ïîøèðåíèé ñåðåä áàãàòüîõ íåñïîð³äíåíèõ
ãðóï íàçåìíèõ âîäîðîñòåé ³ ïîâ’ÿçàíèé ³ç ïðèñòîñóâàííÿì ¿õ äî ïîñóøëè-
âèõ óìîâ íàçåìíîãî ñåðåäîâèùà (Nienow, 1996).

Ö³êàâî, ùî Interfilum-ïîä³áíà ìîðôîëîã³ÿ (ïîîäèíîê³ êë³òèíè òà ïàðè
êë³òèí åë³ïñî¿äíî¿ àáî ÿéöåïîä³áíî¿ ôîðìè, ç õëîðîïëàñòîì, ðîçñ³÷åíèì íà
5–8 ëîïàòåé) òðàïëÿºòüñÿ ó ê³ëüêîõ íåçàëåæíèõ ãðóïàõ Klebsormidium: ÿê ó
éìîâ³ðíî ïðåäêîâ³é äî Interfilum êëàä³ Â (ðèñ. 4.13, 8, äèâ. âêëåéêó), òàê ñàìî
íåçàëåæíî âèíèêàº ó êëàä³ Å – ï³äêëàäà Å4 (ðèñ. 4.15, 1, 2, 4, äèâ. âêëåéêó).
Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ö³ ãðóïè îá’ºäíóþòü âèäè, ñõèëüí³ äî äåç³íòåãðàö³¿ ñëàí³.

                                         
4 Ö³êàâî, ùî â ðàç³ îá’ºäíàííÿ öèõ 2 ðîä³â áóäå çáåðåæåíî íàçâó «Interfilum» ÿê ðà-

í³øó (Chodat, Topali, 1922; Silva et al., 1972).
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Ðèñ. 4.7. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà ä³ëÿíêîþ ITS 1, 2 ðÄÍÊ (àíàë³ç ìàêñèìàëüíî¿ ïðàâ-
äîïîä³áíîñò³ (Maximum-likelihood)) øòàì³â Interfilum ³ Klebsormidium (Rindi et al., 2011).
Öèôðè á³ëÿ ã³ëîê – çíà÷åííÿ ï³äòðèìêè (>60 %, àáî 0,8) çà äèñòàíö³¿ «íàéáëèæ÷îãî ñóñ³äà» (neigh-
bor-joining distance), àíàë³çó ìàêñèìàëüíî¿ åêîíîì³¿ (maximum parsimony) òà áàéºñ³âñüêî¿ éìîâ³ðíîñò³
(Bayesian Posterior Probabilities). A–G – îêðåì³ êëàñòåðè

Ðèñ. 4.8. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç (àíàë³ç ìàêñèìàëüíî¿ ïðàâäîïîä³áíîñò³ (Maximum-likeli-
hood)) øòàì³â Interfilum òà Klebsormidium çà ä³ëÿíêàìè ITS 1, 2 ðÄÍÊ ³ ãåíîì rbcL (Rindi
et al., 2011).
Óìîâí³ ïîçíà÷åííÿ äèâ. íà ðèñ. 4.7
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Êð³ì òîãî, òàêèé ñòàí ó ïåðøîìó âèïàäêó º íåòèïîâèì ³ òðàïëÿºòüñÿ
çð³äêà çà ñèëüíîãî ñòàð³ííÿ êóëüòóðè, ó äðóãîìó âèïàäêó – ö³ëêîì çàêî-
íîì³ðíèé ³ õàðàêòåðíèé äëÿ äîðîñëèõ êóëüòóð âîäîðîñòåé. Ïðîòå ó ìîëî-
äîìó â³ö³ çãàäàí³ ïðåäñòàâíèêè Klebsormidium ìàþòü ìîðôîëîã³þ, òèïîâó
äëÿ öüîãî ðîäó (ðèñ. 4.15, 3, äèâ. âêëåéêó).

Ïèòàííÿ ïðî òå, ÿê³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè âêàçàíèõ ðîä³â óâàæàòè çà ò³,
ùî ìàþòü ô³ëîãåíåòè÷íå çíà÷åííÿ, º íåïðîñòèì. Òðàäèö³éíî âèêîðèñòîâó-
þòü òàê³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè: øèðèíó òà äîâæèíó íèòêè, ôîðìó êë³òèíè,
òåêñòóðó êë³òèííî¿ îáîëîíêè, íàÿâí³ñòü/â³äñóòí³ñòü ñëèçîâî¿ îáãîðòêè, íà-
ÿâí³ñòü/â³äñóòí³ñòü äâîðÿäíèõ ôðàãìåíò³â íèòêè òà íåñïðàâæíüîãî ã³ëêóâàí-
íÿ, òåíäåíö³þ äî ôðàãìåíòàö³¿ íèòêè, ôîðìóâàííÿ Í-ôðàãìåíò³â îáîëîíêè,
áóäîâó õëîðîïëàñòà òà ï³ðåíî¿äà (Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979; Ettl, Gärtner,
1995; Hindák, 1996; Lokhorst, 1996; Novis, 2006). Äåÿê³ àâòîðè äîäàëè á³ëüøå
ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê, ïåðåâàæíî òèõ, ÿê³ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ï³ä ÷àñ ðîñòó
âîäîðîñòåé ó êóëüòóð³: ôîðìóâàííÿ ïîâåðõíåâîãî âîäîâ³äøòîâõóâàëüíîãî
øàðó íèòîê íà ð³äêîìó ñåðåäîâèù³, òèï ðîçìíîæåííÿ, ùî ïåðåâàæàº (çîî-
ñïîðè ÷è àïëàíîñïîðè), ôîðìà ïîðè â ñïîðàíã³àëüí³é ñò³íö³, ÷åðåç ÿêó
çâ³ëüíÿþòüñÿ çîîñïîðè, òèï ïðîðîñòàííÿ çîîñïîð òà ³í. Óò³ì öèìè ñàìèìè
àâòîðàìè äîâåäåíî âèñîêó ïëàñòè÷í³ñòü á³ëüøîñò³ ç ïåðåë³÷åíèõ îçíàê ³
íåìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàííÿ ó òàêñîíîì³¿ (Lokhorst, 1996; Òkaloud, 2006;
Rindi et al., 2008).

Çàñòîñóâàííÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ìåòîä³â äî âèâ÷åííÿ Kleb-
sormidium òà Interfilum äàëî çìîãó âñòàíîâèòè, ùî ô³ëîãåíåòè÷íå çíà÷åííÿ
ìàº ëèøå ê³ëüêà îçíàê, ïåðåâàæíî ïîâ’ÿçàíèõ ç³ çäàòí³ñòþ äî óòâîðåííÿ
ñàðöèíî¿äíî¿ ñëàí³, áóäîâîþ õëîðîïëàñòà òà åêîëîãî-ãåîãðàô³÷íèìè îñîá-
ëèâîñòÿìè âèä³â. Äåòàëüíî öÿ ³íôîðìàö³ÿ íàâåäåíà ó òàáë. 4.2. Âîäíî÷àñ
ô³ëîãåíåòè÷íå çíà÷åííÿ äåÿêèõ ³ç çàïðîïîíîâàíèõ îçíàê ìîæíà ï³ääàòè
êðèòèö³. Òàê, çîêðåìà, ëîïàòåâèé êðàé õëîðîïëàñòà õàðàêòåðíèé äëÿ ïðåä-
ñòàâíèê³â ê³ëüêîõ êëàä, çàëåæíî â³ä â³êó êóëüòóðè òà óìîâ êóëüòèâóâàííÿ –
Â, D, E3, E4. Îçíàêè, ïîâ’ÿçàí³ ç ãåîãðàô³÷íèì ïîøèðåííÿì òà åêîëîã³ºþ
âèä³â, íåäîñòàòíüî äîñë³äæåí³ íà öåé ÷àñ, ³ ñèòóàö³ÿ ç íèìè ìîæå çì³íèòè-
ñÿ ó ðàç³ âèâ÷åííÿ á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ çðàçê³â ³ç ùå íå äîñë³äæåíèõ ðåã³îí³â é
á³îòîï³â.

Ó ö³ëîìó, îñíîâíîþ ïðîáëåìîþ ðîçä³ëåííÿ òàêñîí³â ó ìåæàõ 2 ðîä³â º
íàäçâè÷àéíî âèñîêèé ñòóï³íü ìîðôîëîã³÷íîãî ïàðàëåë³çìó. Â ìåæàõ êîæíî¿
ìîëåêóëÿðíî¿ êëàäè â³äáóâàºòüñÿ íåçàëåæíå âèäîóòâîðåííÿ, çà ÿêîãî ïî-
âòîðþþòüñÿ áëèçüê³ ìîðôîòèïè âîäîðîñòåé. Ïðè öüîìó º êëàäè, ùî ìàþòü
îäíîòèïíó ìîðôîëîã³þ, çîêðåìà F, G, D, òîä³ ÿê ó êëàäàõ Â, Ñ, Å íàÿâí³
ê³ëüêà ìîðôîëîã³÷íî ïîä³áíèõ ë³í³é (ðèñ. 4.13–4.15, äèâ. âêëåéêó). Îñîá-
ëèâî ïðîáëåìíîþ º êëàäà Å, â ÿê³é ãåíåòè÷íà â³äñòàíü ì³æ îêðåìèìè ï³ä-
êëàäàìè íèçüêà, ïðîòå íàÿâíå ïåâíå ìîðôîëîã³÷íå ð³çíîìàí³òòÿ. Î÷åâèäíî,
åâîëþö³éí³ ïðîöåñè â ìåæàõ ö³º¿ êëàäè äîñèòü àêòèâí³ íà öåé ÷àñ ³, ìîæ-
ëèâî, íèí³ ìè ñïîñòåð³ãàºìî åòàïè âèäîóòâîðåííÿ (Rindi et al., 2011). Ãåíå-
òè÷íà æ â³äñòàíü ì³æ îêðåìèìè ï³äêëàäàìè íèçüêà òàêîæ óíàñë³äîê òîãî,
ùî â ìåæàõ Klebsormidium òà Interfilum äîñòîâ³ðíî íå âèÿâëåíèé ñòàòåâèé
ïðîöåñ, ÿêèé çíà÷íî çá³ëüøóº ãåíåòè÷íå ð³çíîìàí³òòÿ ïîïóëÿö³¿ ÷åðåç ðå-
êîìá³íàö³þ ãåí³â.
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Ò à á ë è ö ÿ  4.2. Ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè Klebsormidium òà Interfilum, àñîö³éîâàí³ ç
ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè êëàäàìè òà ï³äêëàäàìè (Rindi et al., 2011)

Îçíàêà
Ìîëåêóëÿðíà

êëàäà/ï³äêëàäà
Âèä âîäîðîñò³

Êë³òèíè ïîîäèíîê³ àáî ôîðìóþòü ìàëîêë³òèíí³
íèòî÷êè, ç òåíäåíö³ºþ äî óòâîðåííÿ á³ëüø-ìåíø
ñêëàäíèõ êë³òèííèõ êîìïëåêñ³â

A Óñ³ âèäè ðîäó Interfilum

Ïîøòðèõîâàíà ñëèçèñòà îáãîðòêà, øàïèíêî-
àáî íèòêîïîä³áí³ çàëèøêè ìàòåðèíñüêèõ êë³-
òèííèõ îáîëîíîê

A Interfilum spp. (ç äåÿêèìè
âèêëþ÷åííÿìè)

Ïàêåòîïîä³áí³ êë³òèíí³ àãðåãàòè òà äâîðÿäí³
ðîçãàëóæåí³ íèòêè, ÿê³ ³íîä³ äåç³íòåãðóþòü

A1 Interfilum massjukiae

Ì³öí³, ïàêåòîïîä³áí³ êë³òèíí³ àãðåãàòè, ùî, ÿê
ïðàâèëî, íå äåç³íòåãðóþòü

A4 Interfilum sp.

Íèòêè òîâñò³ (â³ä 10 äî 20–23 ìêì), ç òîâñòîþ
áîðîäàâ÷àñòîþ êë³òèííîþ îáîëîíêîþ

F Klebsormidium crenulatum,
Klebsormidium mucosum

Õëîðîïëàñò ðîçñ³÷åíèé íà 5–8 (³íîä³ á³ëüøå)
÷³òêèõ ëîïàòåé

A Óñ³ âèäè ðîäó Interfilum

Õëîðîïëàñò ç êðåíóëüîâàíèì àáî íåïðàâèëüíî ðîç-
ñ³÷åíèì êðàºì

B Klebsormidium sp.

Õëîðîïëàñò ³ç ñåðåäèííîþ ðîçñ³÷êîþ, ðîçä³ëåíèé
íà ÷îòèðè àáî ê³ëüêà ëîïàòåé

D Klebsormidium bilatum,
Klebsormidium elegans

Õëîðîïëàñò íàï³âê³ëüöåïîä³áíèé (Ulothrix-ïîä³á-
íèé), âèñòèëàº á³ëüøó ÷àñòèíó êë³òèííî¿ ïåðèôåð³¿

F Klebsormidium crenulatum,
Klebsormidium mucosum

Õëîðîïëàñò ÷îòèðèëîïàòåâèé G Klebsormidium sp.
Ï³ðåíî¿ä ìàëåíüêèé, îáëÿìîâàíèé ê³ëüêîìà
êðîõìàëüíèìè ãðàíóëàìè

G Klebsormidium sp.

Ïîøèðåí³ ïåðåâàæíî ó ïð³ñíîâîäíèõ ì³ñöåçðîñòàí-
íÿõ, âêëþ÷íî ç òèìè, ùî ìàþòü êèñëó ðåàêö³þ âîäè

E1 Klebsormidium acidophilum

Ïîøèðåí³ ïåðåâàæíî â á³îëîã³÷íèõ ê³ðêàõ æàð-
êèõ ïóñòåëüíèõ ðåã³îí³â

G Klebsormidium sp.

Ïîøèðåí³ ïåðåâàæíî â ì³ñöåçðîñòàííÿõ Ñõ³äíî¿
ªâðîïè

B Klebsormidium sp.

Ïîøèðåí³ ïåðåâàæíî â ì³ñöåçðîñòàííÿõ Çàõ³äíî¿
ªâðîïè

C Klebsormidium flaccidum

Óæå ï³ñëÿ íàïèñàííÿ öüîãî ðîçä³ëó àâòîðè îòðèìàëè äîäàòêîâó ³íôîð-
ìàö³þ ñòîñîâíî ô³ëîãåí³¿ â ìåæàõ ãðóïè Klebsormidium/Interfilum. Òåñòó-
âàííÿ íàÿâíî¿ ô³ëîãåíåòè÷íî¿ ³íôîðìàö³¿ ç âèêîðèñòàííÿì ìîëåêóëÿðíèõ
ñèãíàòóð (áàðêîäó – íàéêîíñåðâàòèâí³øî¿ ä³ëÿíêè ITS2 ðÄÍÊ) çà ìåòîäè-
êîþ, çàïðîïîíîâàíîþ ó ê³ëüêîõ ðîáîòàõ (Coleman, 2009; Moniz, Kaczmar-
ska, 2009; Bock et al., 2011), ïîêàçàëî, ùî âàð³àáåëüíîþ º ä³ëÿíêà ITS1, ÿêà
³ ñïðè÷èíÿº íàâåäåíèé âèùå ðîçïîä³ë çà êëàäàìè (äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8), òîä³
ÿê ì³íëèâ³ñòü êîíñåðâàòèâíî¿ ä³ëÿíêè ITS2 º íà äèâî íèçüêîþ (T. Pr`s-
chold, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.). Çã³äíî ³ç çàñòîñîâàíîþ ìåòîäèêîþ áàðêîäóâàííÿ,
îòðèìàíà òîïîëîã³ÿ ô³ëîãåíåòè÷íèõ äåðåâ (ðèñ. 4.7, 4.8) â³äîáðàæàº øâèä-
øå çà âñå â³äì³ííîñò³ íà ïîïóëÿö³éíîìó ð³âí³, í³æ íà âèäîâîìó. Ùî æ ñòî-
ñóºòüñÿ âèäîâîãî ð³âíÿ, òî, â³äïîâ³äíî äî îòðèìàíèõ ïîïåðåäí³õ äàíèõ, In-
terfilum òà Klebsormidium íàïåâíî º ïðåäñòàâíèêàìè îäíîãî ðîäó, à ê³ëüê³ñòü
âèä³â ó ö³é ãðóï³ çíà÷íî íèæ÷à, í³æ ââàæàëè ðàí³øå ³ í³æ óêàçóþòü íàâå-
äåí³ ìîëåêóëÿðí³ äåðåâà (ðèñ. 4.7, 4.8), îñîáëèâî ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â ç ïî-
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øèðåííÿì ó ìåæàõ ªâðîïè (T. Pröschold, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.). Ö³êàâî, ùî
ãåíåòè÷íî ð³çíîìàí³òí³øèìè âèÿâèëèñÿ ïðåäñòàâíèêè ç ´ðóíòîâèõ ê³ðîê
Ï³âäåííî¿ Àôðèêè (êëàäà G, ðèñ. 4.7, 4.8). Öå ìîæå ñâ³ä÷èòè íà êîðèñòü
òîãî, ùî çàçíà÷åí³ âîäîðîñò³, ìîæëèâî, ïîõîäÿòü ³ç çîí ç æàðêèì êë³ìàòîì,
äå ¿õ âèäîâå ð³çíîìàí³òòÿ âèùå çà òàêå ïîì³ðíèõ çîí, êóäè ö³ âîäîðîñò³ ïî-
òðàïèëè íå òàê äàâíî. Òîìó ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî íèçüêå ãåíåòè÷íå òà
âèùå ìîðôîëîã³÷íå ð³çíîìàí³òòÿ ïðåäñòàâíèê³â ³ç ïîì³ðíèõ çîí ïîÿñíþ-
ºòüñÿ àêòèâíèìè åâîëþö³éíèìè ïðîöåñàìè â ìåæàõ ãðóïè âíàñë³äîê îñâî-
ºííÿ íîâèõ òåðèòîð³é. Ö³êàâî, ùî öåé âèñíîâîê ïåâíîþ ì³ðîþ óçãîäæóºòü-
ñÿ ç äåÿêèìè ïîïåðåäí³ìè â³äîìîñòÿìè ñòîñîâíî ïîøèðåííÿ âèä³â Klebsor-
midium ó ð³çíèõ ì³ñòàõ ªâðîïè (Rindi, Guiry, 2004), ÿê³ âêàçóþòü íà òå, ùî
ö³ âîäîðîñò³ òÿæ³þòü äî çðîñòàííÿ ó òåïëèõ ³ ñóõèõ ðåã³îíàõ. Íà êîðèñòü
öüîãî ñâ³ä÷àòü ³ åêîô³ç³îëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ øòàì³â Klebsormidium ç Àëüï³é-
ñüêèõ âèñîêîã³ð’¿â, ÿê³ ïîêàçàëè, ùî âîíè ïî÷èíàþòü íàðîùóâàòè á³îìàñó
ëèøå â³ä òåìïåðàòóðè +5 °Ñ (U. Karsten, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.).

Îäíàê íåùîäàâíî â ë³òåðàòóð³ ç’ÿâèëàñÿ ïðîòèëåæíà äóìêà ñòîñîâíî
ïîíÿòòÿ âèäó â ìåæàõ Klebsormidium. Òàê, çà äàíèìè äåòàëüíîãî äîñë³äæåí-
íÿ øòàì³â öüîãî ðîäó ç ìîëåêóëÿðíî¿ êëàäè Å (ðèñ. 4.7, 4.8) (çàñòîñîâàíî
îá’ºäíàíèé ITS/rbcL-àíàë³ç), â ¿¿ ìåæàõ ³ñíóº âåëèêà ê³ëüê³ñòü (íå ìåíøå
10) ïðèõîâàíèõ âèä³â, ùî ìàþòü ïîä³áíó ìîðôîëîã³þ, ïðîòå ÷³òêî (çà äóì-
êîþ àâòîð³â) â³äð³çíÿþòüñÿ ãåíåòè÷íî (Òkaloud, Rindi, 2011). Ïîð³âíÿííÿ
äàíèõ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ç ìîðôîëîã³ºþ òà åêîëîã³ºþ äîñë³äæåíèõ
øòàì³â ïîêàçàëî ô³ëîãåíåòè÷íó çíà÷óù³ñòü ê³ëüêîõ îçíàê, çà ÿêèìè ìîæ-
ëèâî â³äð³çíèòè ïðèõîâàí³ âèäè: íàÿâí³ñòü âîäîâ³äøòîâõóâàëüíîãî øàðó
íèòîê íà ïîâåðõí³ ð³äêîãî ñåðåäîâèùà, áóäîâà àïåðòóðè çîîñïîðàíã³ÿ òà
åêîëîã³÷íà ïðè÷åòí³ñòü (çðîñòàííÿ íàçåìíî, ó ïðèðîäíèõ óìîâàõ (´ðóíòàõ
÷è íà êàì’ÿíèñòèõ â³äñëîíåííÿõ) ÷è íà øòó÷íî ñòâîðåíèõ ïîâåðõíÿõ (ïåðå-
âàæíî öåìåíò³) àáî ó ïð³ñíèõ âîäîéìàõ).

Òàêèì ÷èíîì, ºäíîñò³ äóìîê ñòîñîâíî ïîíÿòòÿ âèäó òà åâîëþö³¿ â ìåæàõ
ãðóïè Klebsormidium/Interfilum íà öåé ÷àñ íåìàº. Õî÷à â ö³ëîìó ô³ëîãåíåòè÷íà
êàðòèíà ¿õ ïðîÿâëÿºòüñÿ ÷³òêî ³ îñîáëèâèõ ñóïåðå÷íîñòåé íå âèêëèêàº, ³í-
òåðïðåòàö³ÿ ö³º¿ ³íôîðìàö³¿ äîñèòü ð³çíà, òîìó ³ñíóþòü äóìêè ÿê ïðî âèñîêå
ãåíåòè÷íå òà âèäîâå ð³çíîìàí³òòÿ â ìåæàõ ãðóïè (Òkaloud, Rindi, 2011), òàê ³
ïðî çàãàëüíó ãåíåòè÷íó îäíîòèïí³ñòü ³, ÿê íàñë³äîê, äîñèòü íèçüêå âèäîâå
ð³çíîìàí³òòÿ, îñîáëèâî ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â ³ç ïîì³ðíèõ çîí (Ò. Pr`schold,
ïåðñîí. ïîâ³äîìë.; Rindi et al., 2011 (÷àñòêîâî)).

4.10. Ð²Ä INTERFILUM: ÌÎÐÔÎËÎÃ²×Í²
ÒÀ ÅÊÎËÎÃ²×Í² ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ², Ð²ÇÍÎÌÀÍ²ÒÒß,

Ô²ËÎÃÅÍÅÒÈ×Í² ÇÂ’ßÇÊÈ

Interfilum – ÷³òêî îêðåñëåíà ìîíîô³ëåòè÷íà ãðóïà, áëèçüêî ñïîð³äíåíà
ç Klebsormidium, îñîáëèâî ç ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íîþ ãðóïîþ «Flaccidum»
(ðèñ. 4.7, 4.8, êëàäà À). Ïðåäñòàâíèêè ðîäó ìàþòü òàêîæ çíà÷íó ê³ëüê³ñòü
ñï³ëüíèõ ìîðôîëîã³÷íèõ ³ öèòîëîã³÷íèõ îçíàê (äèâ. ðîçä. 4.5, 4.6), ïðîòå
õàðàêòåðèçóþòüñÿ ³ ïåâíèìè óí³êàëüíèìè îñîáëèâîñòÿìè.
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Ðèñ. 4.9. Îñîáëèâîñò³ áóäîâè âèä³â ðîäó Interfilum:
1 – I. paradoxum, øòàì SAG 338. 1; 2, 3 – I. massjukiae, øòàì SAG 2102; 4 – I. terricola, øòàì
SAG 2100; 5 – ðåêîíñòðóêö³ÿ ÒÅÌ-ì³êðîôîòîãðàô³¿ Interfilum sp., øòàì SAG 2102. Ïîêàçàí³ íèòî÷-
êî- òà øàïèíêîïîä³áí³ (ñòð³ëêè) çàëèøêè ìàòåðèíñüêèõ îáîëîíîê. Ë³í³éêà – 10 ìêì

Îñíîâíîþ õàðàêòåðíîþ îçíàêîþ Interfilum º òå, ùî â³í í³êîëè íå ôîð-
ìóº íèòîê ó êëàñè÷íîìó ðîçóì³íí³, äëÿ íüîãî òèïîâèìè º ïîîäèíîê³ êë³òè-
íè, ä³àäè, ïàêåòè, ó äåÿêèõ âèä³â – áàãàòîêë³òèíí³ êóá³÷í³ àãðåãàòè òà ðîç-
ãàëóæåíà ïëåâðîêîêî¿äíà ñëàíü (ðèñ. 4.6, 5–9; 4.10, äèâ. âêëåéêó; ðèñ. 4.9).
Êîðîòê³ íèòî÷êè, ùî ñêëàäàþòüñÿ ç ê³ëüêîõ êë³òèí, òðàïëÿþòüñÿ ëèøå ÿê
âèíÿòîê, ³íîä³ òàêîæ ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè ëàíöþæêè êë³òèí, ç’ºäíàí³ ñï³ëü-
íèì ñëèçîì àáî çàëèøêàìè êë³òèííèõ îáîëîíîê («íèòî÷êàìè») (ðèñ. 4.6, 5;
4.9, 1). Ó çâ’ÿçêó ç öèì, ÿê ïðàâèëî, êë³òèíè Interfilum íå öèë³íäðè÷í³, à
åë³ïñî¿äí³, ÿéöåïîä³áí³, ñôåðè÷í³ òà íàï³âñôåðè÷í³. Íà â³äì³íó â³ä á³ëüøî-
ñò³ âèä³â Klebsormidium, ïðåäñòàâíèêè Interfilum ìàþòü ðîçâèíåí³ ñëèçîâ³
îáãîðòêè ç õàðàêòåðíîãî äëÿ ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé âîëîêíèñòîãî ñëè-
çó (ðèñ. 4.6, 7, 8; 4.10, 7, 8; 4.11, 5). ßê ïðàâèëî, ö³ âèäè ôîðìóþòü ïîîäè-
íîê³ êë³òèíè òà ä³àäè, ³íîä³ ïàêåòè êë³òèí, ùî ëåãêî äåç³íòåãðóþòü ïðè îñ-
ëèçíåíí³ êë³òèííèõ îáîëîíîê. Ïðîòå ÷àñòèíà âèä³â ðîäó ñëèçó íå ìàº, ¿õ
êë³òèíí³ îáîëîíêè òîâñò³, øàðóâàò³ (ðèñ. 4.11, 3). Äëÿ òàêèõ âèä³â õàðàêòåðíî



4.10. Ð³ä Interfilum: ìîðôîëîã³÷í³ òà åêîëîã³÷í³ îñîáëèâîñò³, ð³çíîìàí³òòÿ, ô³ëîãåíåòè÷í³ çâ’ÿçêè

125

Ðèñ. 4.11. Îñîáëèâîñò³ óëüòðàñòðóêòóðè ïðåäñòàâíèê³â Interfilum:
1–3 – I. massjukiae (SAG 2102); 4, 5 – Interfilum sp. (SAG 2101); 6 – I. paradoxum (SAG 338-1); 7 –
I. terricola (SAG 2100). Ñêîðî÷åííÿ: ch – õëîðîïëàñò; cw – êë³òèííà îáîëîíêà; p – ï³ðåíî¿ä; s –
êðîõìàëüí³ çåðíà; n – ÿäðî; nu – ÿäåðöå; mb – ïåðîêñèñîìà; g – êîìïëåêñ Ãîëüäæ³; mu – ñëèç.
Ë³í³éêà – 1 ìêì (2–5, 7), 2 ìêì (1, 6)

óòâîðåííÿ ì³öíèõ ïàêåò³â, àãðåãàò³â êë³òèí ³ ïëåâðîêîêî¿äíî¿ ñëàí³ (äèâ.
ðèñ. 4.9, 2, 3; 4.10, 1–4, 10–12). Çàëèøêè ìàòåðèíñüêèõ îáîëîíîê ó Interfi-
lum ïðåäñòàâëåí³ øàïèíêî- àáî ê³ëüöåïîä³áíèìè ñòðóêòóðàìè, Í-ïîä³áí³ çà-
ëèøêè ôîðìóþòüñÿ äóæå ð³äêî (äèâ. ðèñ. 4.6, 7, 8, 10; 4.9, 1, 4; 4.10, 7, 8).

Â³äîì³ òàêîæ õàðàêòåðí³ îçíàêè Interfilum ñòîñîâíî áóäîâè ïðîòîïëàñòà.
Òàê, óñ³ âèäè ðîäó ìàþòü ïëàñòèí÷àñòèé õëîðîïëàñò, ùî çàéìàº ïîëîâèíó
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êë³òèííîãî îá’ºìó ³ ïðèëÿãàº äî îäíîãî ³ç áîê³â êë³òèíè. Õëîðîïëàñò ðîçñ³-
÷åíèé íà ê³ëüêà (5–8) âåëèêèõ ëîïàòåé àáî ìàº äð³áíîëîïàòåâèé êðàé, ó
ñòàðèõ êë³òèíàõ, ïðîòå, êðàé õëîðîïëàñòà ìîæå çãëàäæóâàòèñÿ (ðèñ. 4.6, 6,
9; 4.9, 1, 3, 4; 4.10, 3, 5, 6, äèâ. âêëåéêó). Ï³ðåíî¿ä Interfilum õàðàêòåðíî¿
äëÿ ïîðÿäêó Klebsormidiales áóäîâè, äîñèòü êîìïàêòíèé, îáëÿìîâàíèé 1–2
ðÿäàìè äð³áíèõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë (ðèñ. 4.6, 5, 6, 9; 4.9, 1, 3, 4; 4.10, 3, 5, 6).
Íà òâåðäîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ ïðåäñòàâíèêè ðîäó óòâîðþþòü ãîìî-
ãåíí³ ãëàäåíüê³ êîëîí³¿ (ó îäíîêë³òèííèõ âèä³â) àáî êëàñòåðïîä³áí³ (ó âè-
ä³â, ùî ôîðìóþòü ïàêåòè òà àãðåãàòè êë³òèí).

Ðîçìíîæóºòüñÿ Interfilum ëèøå ä³ëåííÿì âåãåòàòèâíèõ êë³òèí íà äâ³ çà
ñõåìîþ, äóæå ïîä³áíîþ äî ñõåìè ñïîðóëÿö³¿ (Chodat, Topali, 1922; Fritsch,
John, 1942) (äèâ. ðèñ. 4.5, 3). Çîîñïîðè ó öüîãî ïðåäñòàâíèêà íå âèÿâëåí³.
Äîñë³äæåííÿ óëüòðàñòðóêòóðè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí Interfilum ïîêàçàëî òè-
ïîâó äëÿ Klebsormidiales áóäîâó – âåëèê³ ïåðîêñèñîìè, ùî ìåæóþòü ç
õëîðîïëàñòîì, ÿäðîì ³ ì³òîõîíäð³ÿìè; ï³ðåíî¿ä ïåðåòèíàºòüñÿ ê³ëüêîìà
ïàðàëåëüíèìè òèëàêî¿äàìè (³íîä³ ôîðìóþòü ïåòë³) òà îáëÿìîâàíèé äð³á-
íèìè êðîõìàëüíèìè ãðàíóëàìè; êë³òèííà îáîëîíêà ïîçáàâëåíà ïîð (äèâ.
ðèñ. 4.4; 4.11).

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ä³ëÿíîê ITS 1,
2 ðÄÍÊ ïîêàçàâ äîñèòü çíà÷íó ðîçä³ëüíó çäàòí³ñòü ó ìåæàõ ðîäó Interfilum.
ßê âèäíî ç ðèñ. 4.7, âñåðåäèí³ êëàäè À ÷³òêî ðîçð³çíÿþòüñÿ îñíîâí³ ï³äêëà-
äè À1–À4. Ï³äêëàäà À2 âêëþ÷àº âèäè, ùî õàðàêòåðèçóþòüñÿ îäíîêë³òèí-
íèì ñòàíîì ³ ôîðìóþòü ÷³òê³ ñëèçèñò³ îáãîðòêè; âîíà ì³ñòèòü åï³òèïîâ³
øòàìè 2 â³äîìèõ âèä³â Interfilum – I. paradoxum (òèï ðîäó) òà I. terricola. Ö³
äâà ïðåäñòàâíèêè äîñèòü ïîä³áí³, ðîçð³çíÿþòüñÿ òèì, ùî êë³òèííà îáîëîí-
êà I. terricola ³íòåíñèâíî îñëèçíþºòüñÿ, âíàñë³äîê ÷îãî öÿ âîäîð³ñòü çäàòíà
ôîðìóâàòè ñëèçèñò³ ï³õâè íàâêîëî êë³òèí ³ ÷³òê³ ñëèçèñò³ øàïèíêè, ùî ïî-
õîäÿòü â³ä ìàòåðèíñüêî¿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè (äèâ. ðèñ. 4.6, 7, 8; 4.9, 4).
Êë³òèíí³ îáîëîíêè I. paradoxum íå çäàòí³ äî òàêîãî ³íòåíñèâíîãî îñëèçíåí-
íÿ, âîíè ÷àñòêîâî ðîçðèâàþòüñÿ, àëå íå çàâæäè ïîâí³ñòþ â³äøàðîâóþòüñÿ
â³ä êë³òèíè, ôîðìóþ÷è õàðàêòåðí³ «íèòî÷êè» ì³æ îêðåìèìè êë³òèíàìè âî-
äîðîñò³ (ðèñ. 4.6, 5; 4.9, 1). I. terricola, ùî áóâ îïèñàíèé ÿê Geminella
terricola (Petersen, 1932), ìè ïåðåíåñëè äî ðîäó Interfilum ÷åðåç ãåíåòè÷íó òà
ìîðôîëîãî-öèòîëîã³÷íó ïîä³áí³ñòü äî ïðåäñòàâíèê³â öüîãî ðîäó (Mikhailyuk
et al., 2008). Äâà âèäè õàðàêòåðèçóþòüñÿ äîñèòü áëèçüêèìè ìîðôîëîã³÷íèìè
îçíàêàìè, âîíè áëèçüê³ òàêîæ ãåíåòè÷íî, òîìó ö³ëêîì ³ìîâ³ðíî, ùî º ð³ç-
íîâèäàìè îäíîãî âèäó. Ê³ëüêà ³íøèõ øòàì³â Interfilum, ùî òàêîæ âõîäÿòü
äî âêàçàíî¿ ï³äêëàäè, ïåâíî, º ð³çíîâèäàìè âèùåîçíà÷åíèõ âèä³â. Çàóâà-
æèìî, ùî øòàì SAG 2101, âèä³ëåíèé íàìè ç ãðàí³òíèõ â³äñëîíåíü ï³âäíÿ
Óêðà¿íè (Ìèêîëà¿âñüêà îáë.), çäàòåí òèì÷àñîâî ôîðìóâàòè ïàêåòè êë³òèí ó
êóëüòóð³ (ðèñ. 4.6, 9), ÿê³, ïðîòå, ÷åðåç îñëèçíåííÿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè ö³º¿
âîäîðîñò³, ëåãêî äåç³íòåãðóþòü äî îäíîêë³òèííîãî ñòàíó. ²íàêøå êàæó÷è,
çäàòí³ñòü äî ä³ëåííÿ êë³òèí ó ê³ëüêîõ ïëîùèíàõ õàðàêòåðíà ³ äëÿ îäíîêë³-
òèííèõ âèä³â, ùî áóëî ïîì³÷åíî ðàí³øå (Chodat, Topali, 1922). Ñë³ä òàêîæ
çàçíà÷èòè, ùî ÷åðåç ³ñòîòíó ³íòåðãåíîìíó âàð³àáåëüí³ñòü ð³çí³ êëîíè åï³òè-
ïîâîãî øòàìó I. terricola – SAG 2100 (Ê650 òà Ê644), âèÿâèëèñÿ ãåíåòè÷íî
äîñèòü ðîçð³çíåíèìè (äèâ. ðèñ. 4.7) (Mikhailyuk et al., 2008).
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Ï³äêëàäà À3 òàêîæ îá’ºäíóº ïðåäñòàâíèê³â ç îäíîêë³òèííîþ ìîðôîëî-
ã³ºþ òà çíà÷íèì îñëèçíåííÿì êë³òèííèõ îáîëîíîê. Íà â³äì³íó â³ä ïîïåðåä-
í³õ âèä³â Interfilum êë³òèíè öèõ ïðåäñòàâíèê³â çíà÷íî äîâø³ – 10–12(17) ìêì
(ó øòàì³â ïîïåðåäíüî¿ êëàäè – 6–9(11) ìêì). ×åðåç âèäîâæåí³ êë³òèíè
çàëèøêè ìàòåðèíñüêî¿ êë³òèííî¿ îáîëîíêè ó öèõ âîäîðîñòåé ÷àñòî ìàþòü
âèãëÿä ê³ëüöÿ, à íå øàïèíêè, ê³ëüê³ñòü ëîïàòåé õëîðîïëàñòà çá³ëüøóºòüñÿ
äî ôîðìóâàííÿ êðåíóëüîâàíîãî êðàþ (ðèñ. 4.10, 5, 6, äèâ. âêëåéêó). Âêàçà-
íèé ïðåäñòàâíèê ³ìîâ³ðíî º íîâèì âèäîì ÷è ð³çíîâèäîì â³äîìèõ âèä³â
Interfilum.

Ï³äêëàäè À1 òà À4 âêëþ÷àþòü øòàìè âîäîðîñòåé, îáîëîíêè ÿêèõ ³íòåí-
ñèâíî íå îñëèçíþþòüñÿ, âîíè äîñèòü ì³öí³, øàðóâàò³; êë³òèíè öèõ ïðåä-
ñòàâíèê³â ä³ëÿòüñÿ â ê³ëüêîõ ïëîùèíàõ, ôîðìóþ÷è ïàêåòè òà êóá³÷í³ àãðå-
ãàòè. Êëàäà À1 ì³ñòèòü åï³òèïîâèé øòàì îïèñàíîãî íàìè âèäó – I. mas-
sjukiae, ÿêèé óòâîðþº ïàêåòè òà ðîçãàëóæåíó ïëåâðîêîêî¿äíó ñëàíü, ùî
³íîä³ äåç³íòåãðóº äî îêðåìèõ êë³òèí (äèâ. ðèñ. 4.9, 2, 3; 4.10, 1–4). Øòàì
SAG 2147 º îêðåìîþ ë³í³ºþ âñåðåäèí³ Interfilum, â³í ÿâëÿº ñîáîþ ùå íåâ³-
äîìèé âèä ÷è ð³çíîâèä, õàðàêòåðíèìè îçíàêàìè ÿêîãî º ôîðìóâàííÿ äóæå
ì³öíèõ ïàêåò³â òà àãðåãàò³â êë³òèí, áåç æîäíèõ îçíàê äåç³íòåãðàö³¿ íàâ³òü
ï³ñëÿ çàãèáåë³ ïðîòîïëàñòà âîäîðîñò³ (ðèñ. 4.10, 10–12, äèâ. âêëåéêó).

Ó ë³òåðàòóð³ º òàêîæ â³äîìîñò³ ïðî ê³ëüêà ð³çíîâèä³â I. paradoxum, êë³-
òèíè ÿêèõ ä³ëÿòüñÿ ó ê³ëüêîõ ïëîùèíàõ ³, ïîºäíóþ÷èñü íèòêîïîä³áíèìè
ñòðóêòóðàìè, ôîðìóþòü ñ³ò÷àñò³ óòâîðåííÿ (Fritsch, John, 1942; Eherenhaus,
Vigna, 2008). Ùîäî I. paradoxum var. reticulatum F.E. Fritsch et R.P. John, âè-
ä³ëåíîãî ³ç ´ðóíò³â Âåëèêî¿ Áðèòàí³¿, îñîáëèâèõ ñóìí³â³â ó éîãî òàêñîíîì³÷-
í³é ïðèíàëåæíîñò³ íå âèíèêàº çàâäÿêè äåòàëüíèì äîñë³äæåííÿì ³ âè÷åðï-
íèì ³ëþñòðàö³ÿì. Âðàõîâóþ÷è çäàòí³ñòü âèä³â Interfilum ä³ëèòèñÿ ó ê³ëüêîõ
ïëîùèíàõ, óòâîðåííÿ ïîä³áíèõ îá’ºìíèõ ñ³ò÷àñòèõ ñòðóêòóð ö³ëêîì ³ìîâ³ð-
íå, õî÷à ìè ¿õ ³ íå ñïîñòåð³ãàëè. Ðàçîì ç òèì ³íøå ïîâ³äîìëåííÿ ïðî íîâèé
ð³çíîâèä Interfilum (I. paradoxum var. regulare Eherenhaus et Vigna) ç ïëàíêòî-
íó îçåðà â Àðãåíòèí³ äîñèòü ñóìí³âíå, îñîáëèâî ÿêùî âðàõîâóâàòè á³îòîï,
â ÿêîìó öÿ âîäîð³ñòü áóëà âèÿâëåíà, òà íàâåäåí³ àâòîðàìè ³ëþñòðàö³¿ (Ehe-
renhaus, Vigna, 2008, fig. 2).

Âèäè ðîäó Interfilum – øèðîêî ïîøèðåí³ íàçåìí³ âîäîðîñò³, âèÿâëåí³
ç ´ðóíò³â, êàì’ÿíèñòèõ â³äñëîíåíü, êîðè äåðåâ òîùî (Ettl, G@rtner, 1995;
Ìèõàéëþê, 1999; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001; Darienko, Hoffmann, 2003; Mikhai-
lyuk et al., 2003 òà ³í.), ìîæëèâà ¿õ çíàõ³äêà òàêîæ ³ç àìô³á³àëüíèõ á³îòîï³â
(Chodat, Topali, 1922). Âîíè íåùîäàâíî âèÿâëåí³ ³ ÿê ôîòîá³îíòè ëèøàé-
íèê³â ðîäó Micarea Fr. (Voótsekhovich et al., 2011), ùî º äîñèòü óí³êàëüíèì
ÿâèùåì, îñê³ëüêè ñòðåïòîô³òîâ³ âîäîðîñò³ ñåðåä ôîòîá³îíò³â ïðåäñòàâëåí³
ïîîäèíîêèìè çíàõ³äêàìè (Âîéöåõîâè÷ è äð., 2011à, á). Óæå ³ç íàâåäåíîãî
ìàòåð³àëó âèäíî, ùî ãåíåòè÷íå òà ìîðôîëîã³÷íå ð³çíîìàí³òòÿ Interfilum º
âèùèì, í³æ çàçíà÷àºòüñÿ â ë³òåðàòóð³. Ïîäàëüøå äîñë³äæåííÿ öüîãî ðîäó,
îñîáëèâî íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàíü òðîï³÷íèõ ðåã³îí³â, ³ìîâ³ðíî, ùå çá³ëü-
øèòü éîãî.



Ð î ç ä ³ ë  4.  Ìîëåêóëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ, òàêñîíîì³ÿ ³ á³îëîã³ÿ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé …

128

4.11. Ð²Ä KLEBSORMIDIUM: ÌÎÐÔÎËÎÃ²×Í², ÃÅÍÅÒÈ×Í²,
ÅÊÎËÎÃ²×Í² ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ², Ð²ÇÍÎÌÀÍ²ÒÒß

Klebsormidium – ïàðàô³ëåòè÷íèé òàêñîí, ïðîòå äîñèòü ÷³òêî îêðåñëå-
íèé ç ìîðôîëîã³÷íîãî ïîãëÿäó. Îá’ºäíóº íèò÷àñò³ âîäîðîñò³ (íèòêè íåïî-
ëÿðí³), õî÷à ÷àñòèíà ïðåäñòàâíèê³â çäàòíà äî ëåãêî¿ äåç³íòåãðàö³¿ íèòîê ³
ïåðåõîäó â îäíîêë³òèííèé ñòàí, îäíàê ó ìîëîäîìó â³ö³ âñ³ êóëüòóðè âèä³â
ðîäó ôîðìóþòü íèòêè (ðèñ. 4.12–4.15, äèâ. âêëåéêó). Âîäíî÷àñ, ÿê ïîêàçà-
íî âèùå (äèâ. ðîçä. 4.6), íèòêè Klebsormidium, íà íàø ïîãëÿä, íå º ñïðàâæ-
í³ìè, à øâèäøå çà âñå ÿâëÿþòü ñîáîþ êîëîí³þ îäíîêë³òèííèõ îðãàí³çì³â,
ñêð³ïëåíèõ çàëèøêàìè ìàòåðèíñüêèõ êë³òèííèõ îáîëîíîê. ßê ðåçóëüòàò ôîð-
ìóâàííÿ íèò÷àñòî¿ ñëàí³ êë³òèíè Klebsormidium ìàþòü, ÿê ïðàâèëî, öèë³íä-
ðè÷íó ôîðìó (ðèñ. 4.12–4.15, äèâ. âêëåéêó), õî÷à ³ â öüîìó âèïàäêó º âè-
íÿòêè (ðèñ. 4.13, 8; 4.15, 1, 4). Äëÿ Klebsormidium õàðàêòåðíî ä³ëåííÿ êë³òèí
â îäí³é ïëîùèí³, àëå âèïàäêè óòâîðåííÿ äâîðÿäíèõ íèòîê ³ ïñåâäîã³ëêó-
âàííÿ â³äîì³ ç ë³òåðàòóðè (Lokhorst, 1996) ³ áóëè çíàéäåí³ òàêîæ íàìè (ðèñ.
4.15, 5–7, 9). Ïðåäñòàâíèêè öüîãî ðîäó íå ôîðìóþòü ïîòóæíèõ ñëèçîâèõ
îáãîðòîê, õî÷à ëåãêå îñëèçíåííÿ îáîëîíîê ñïîñòåð³ãàëîñü ó ïåâíèõ, ïåðå-
âàæíî, òîíêîíèò÷àñòèõ òà ëåãêî äåç³íòåãðóþ÷èõ âèä³â (Lokhorst, 1996), âè-
ÿâëåíå ³ ñåðåä äîñë³äæåíèõ íàìè øòàì³â (ðèñ. 4.2, 8–10, äèâ. âêëåéêó).
Çàëèøêè ìàòåðèíñüêèõ êë³òèííèõ îáîëîíîê ó Klebsormidium ïðåäñòàâëåí³
Í-ôðàãìåíòàìè (ðèñ. 4.12, 3, 6, 10, 11; 4.13, 4, 9, 11, 13; 4.14, 3, 8), âò³ì ó
ïðåäñòàâíèê³â ç Interfilum-ïîä³áíîþ ìîðôîëîã³ºþ ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè ³ øà-
ïèíêîïîä³áí³ ñòðóêòóðè (ðèñ. 4.2, 11).

Õëîðîïëàñò ó ìåæàõ ðîäó Klebsormidium, çàçâè÷àé, îäíîòèïíèé – ïðè-
ñò³ííèé, ïðèëÿãàº äî îäíîãî ç áîê³â êë³òèíè, ì³ñòèòü îäèí ï³ðåíî¿ä. Îäíàê
ó ð³çíèõ ãðóïàõ òàêà áóäîâà äîïîâíþºòüñÿ äåÿêèìè îñîáëèâîñòÿìè: ð³çíèé
ñòóï³íü ðîçâèíåíîñò³ (çàïîâíþº â³ä 30 (ðèñ. 4.13, 12) äî 80 % (ðèñ. 4.12, 1,
2) ïåðèôåð³¿ êë³òèíè), ðîçñ³÷åíîñò³ (â³ä ãëàäåíüêîãî êðàþ (ðèñ. 4.13, 11–
13) äî äð³áíîêðåíóëüîâàíîãî (ðèñ. 4.13, 6, 7) ³ ëîïàòåâîãî (ðèñ. 4.12, 7, 8;
4.13, 1–5)). Òàê ñàìî âàð³þº ³ òèï ï³ðåíî¿äà – â³ä îêðóãëîãî êîìïàêòíîãî,
îáëÿìîâàíîãî îäíèì øàðîì äð³áíèõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë (ðèñ. 4.14, 5, 6;
10–12) àáî ê³ëüêîìà çåðíàìè (ðèñ. 4.12, 5–7) äî âåëèêîãî, åë³ïñî¿äíîãî,
îòî÷åíîãî áàãàòüìà ïàðàëåëüíèìè ðÿäàìè ãðàíóë (ðèñ. 4.12, 1, 2; 4.13, 3,
12; 4.14, 7, 9).

Íà òâåðäîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ ïðåäñòàâíèêè çàçíà÷åíîãî ðîäó
óòâîðþþòü ð³çíîìàí³òí³ êîëîí³¿ – ïåðåâàæíî õâèëÿñò³ òà ãîðáêóâàò³ (ó âè-
ä³â ç á³ëüø-ìåíø ì³öíèìè íèòêàìè), ãëàäåíüê³ (ó ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷èõ âè-
ä³â), êëàñòåðïîä³áí³ (ó âèä³â, ùî ìàþòü äóæå ïîêðó÷åí³ íèòêè àáî õàðàêòå-
ðèçóþòüñÿ ÷àñòèì óòâîðåííÿì äâîðÿäíèõ íèòîê òà ïñåâäîã³ëêóâàííÿì). Íà
ð³äêîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ïîä³áíà êàðòèíà – êîí-
ãëîìåðàòè ì³öíèõ íèòîê ó ð³äèí³, ïëàñò³â÷àñò³ êîíãëîìåðàòè àáî ãîìîãåí-
íèé ïîðîøêîïîä³áíèé íàë³ò. Ó îñòàííüîìó âèïàäêó ÷àñòî ôîðìóºòüñÿ òà-
êîæ âîäîâ³äøòîâõóâàëüíèé øàð íèòîê íà ïîâåðõí³ ñåðåäîâèùà (Lokhorst,
1996).

Ðîçìíîæóºòüñÿ Klebsormidium ä³ëåííÿì âåãåòàòèâíèõ êë³òèí íà äâ³, íà
íàø ïîãëÿä, çà ñõåìîþ, ïîä³áíîþ äî ä³ëåííÿ Interfilum (Mikhailyuk et al.,
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2008; äèâ. ðîçä. 4.6), ïðîòå â ë³òåðàòóð³ ïàíóº êëàñè÷íà äóìêà ïðî ñïðàâæíº
âåãåòàòèâíå ä³ëåííÿ ó öüîãî ðîäó (Màñþê, 1993; Van den Hoek, 1995; Lok-
horst, 1996; Êîñò³êîâ òà ³í., 2006). Íàÿâíå òàêîæ áåçñòàòåâå ðîçìíîæåííÿ
çîîñïîðàìè (â³äîìå íå äëÿ âñ³õ âèä³â, äëÿ ïåâíèõ ïðåäñòàâíèê³â âàæêî âè-
êëèêàòè â êóëüòóð³), ùî ìàþòü õàðàêòåðíó áóäîâó äëÿ Klebsormidiales (ãîë³,
äîðçèâåíòðàëüí³, ç äâîìà ñóáàï³êàëüíèìè äæãóòèêàìè, áåç ñòèãì), òà ³íîä³
àïëàíîñïîðàìè, ùî ïðîðîñòàþòü ó ìåæàõ ñïîðàíã³ÿ, óòâîðþþ÷è ïñåâäîã³ë-
êó (Lokhorst, 1996).

Ñòàòåâèé ïðîöåñ ó öüîãî ðîäó ñïîñòåð³ãàâñÿ îäèí ðàç íà ïðèêëàä³
K. flaccidum (Wille, 1912; öèò. çà: Lokhorst, 1996). Ïðîòå çàçíà÷åíå ïîâ³äîì-
ëåííÿ º ïåâíîþ ì³ðîþ ñóìí³âíèì ³ ïîòðåáóº ï³äòâåðäæåííÿ, îñê³ëüêè àâòîð
ñïîñòåð³ãàâ ñèìåòðè÷í³ ãàìåòè ç³ ñòèãìîþ – àáñîëþòíî íå ïîä³áí³ çà áóäî-
âîþ äî äæãóòèêîâèõ êë³òèí Klebsormidiales. Íà äóìêó Ã.Ì. Ëîêõîðñòà, äî-
ñë³äæåíî íå Klebsormidium, à îäèí ç âèä³â Ulothrix (Lokhorst, 1996). Ïîâ³-
äîìëåííÿ ïðî íàÿâí³ñòü àê³íåò ó Klebsormidium (Morison, Sheath, 1985) òà-
êîæ º ñóìí³âíèì. Õî÷à ó ñòàðèõ êóëüòóðàõ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ êë³òèíè ç òîâñ-
òîñò³ííèìè îáîëîíêàìè, âèïîâíåíèìè ïðîäóêòàìè àñèì³ëÿö³¿, àëå ìîðôî-
ëîã³÷íî òà öèòîëîã³÷íî âîíè íå â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä âåãåòàòèâíèõ êë³òèí, òîìó
¿õ íå ìîæíà ââàæàòè àê³íåòàìè ó êëàñè÷íîìó ðîçóì³íí³ (Lokhorst, 1996).
Óëüòðàñòðóêòóðà âåãåòàòèâíèõ ³ ðåïðîäóêòèâíèõ êë³òèí Klebsormidium òèïî-
âà äëÿ äàíîãî ïîðÿäêó òà îïèñàíà íàìè âèùå (äèâ. ðîçä. 4.5) (Stewart,
Mattox, 1975; Lokhorst, Starr, 1985; Van den Hoek et al., 1995).

Ô³ëîãåíåòè÷í³ àíàë³çè çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ä³ëÿíêè ITS
ðÄÍÊ òà îá’ºäíàíèé àíàë³ç ITS – rbcL (äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8) ïîêàçàëè 5 ÷³òêî
â³äîêðåìëåíèõ ìîëåêóëÿðíèõ êëàä ó ìåæàõ ðîäó Klebsormidium (Â-Ñ, D, E,
F òà G). Íèæ÷å íàâåäåíî ìîðôîëîã³÷íèé îïèñ ïðåäñòàâíèê³â öèõ ãðóï,
åêîëîã³÷í³ îñîáëèâîñò³ òà â³äïîâ³äí³ñòü ¿õ â³äîìèì íà öåé ÷àñ âèäàì óêàçà-
íîãî ðîäó.

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íà ãðóïà «Crenulatum/Mucosum» (êëàäà F) (ðèñ. 4.12,
1–6, äèâ. âêëåéêó) îá’ºäíóº ëèøå 4 äîñë³äæåí³ øòàìè ³ õàðàêòåðèçóºòüñÿ
íàé÷³òê³øèìè ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ñåðåä óñ³õ ãðóï Klebsormidium: äîâ-
ãèìè, ì³öíèìè (ÿê ïðàâèëî, áåç òåíäåíö³¿ äî äåç³íòåãðàö³¿), òîâñòèìè íèò-
êàìè (íàéòîâùèìè ñåðåä âèä³â ðîäó, ïîíàä 15–20 ìêì) ³ òîâñòèìè ãîðáêó-
âàòèìè, øàðóâàòèìè îáîëîíêàìè. Âåãåòàòèâí³ êë³òèíè öèõ âèä³â â ìîëî-
äîìó â³ö³ öèë³íäðè÷í³ (³íäåêñ ôîðìè5 1–1,5), àëå ï³ä ÷àñ ñòàð³ííÿ êóëüòóðè
íàáóâàþòü õàðàêòåðíî¿ äëÿ ö³º¿ ãðóïè ôîðìè – êîðîòêîöèë³íäðè÷í³ äî âó-
çüêèõ (³íäåêñ ôîðìè 0,5–1), ñèëüíî ïåðåòÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ êë³òèííèõ
ïåðåãîðîäîê, íèòêè ïðè öüîìó ìîæóòü íàáóâàòè ÷îòêîïîä³áíî¿ ôîðìè, ÷àñ-
òî ïåðåïë³òàþòüñÿ, ôîðìóþ÷è êîñè. Õëîðîïëàñò âèä³â ãðóïè ïîòóæíèé, çà-
éìàº 70–80 % ïåðèôåð³¿ êë³òèíè, ìàéæå ê³ëüöåïîä³áíèé, Ulothrix-ïîä³á-
íèé, ç äåë³êàòíî ðîçñ³÷åíèì (êðåíóëüîâàíèì) êðàºì, îñîáëèâî â ìîëîäèõ
êóëüòóðàõ6. Ï³ðåíî¿ä äóæå âåëèêèé, îáëÿìîâàíèé áàãàòüìà ðÿäàìè äð³áíèõ
                                         

5 ²íäåêñ ôîðìè – â³äíîøåííÿ äîâæèíè êë³òèíè äî ¿¿ øèðèíè.
6 Ñàìå ÷åðåç ïîä³áí³ñòü õëîðîïëàñòà äî òàêîãî âèä³â Ulothrix Ê. mucosum ïåâíèé ÷àñ

ïåðåáóâàâ ó ñêëàä³ öüîãî ðîäó (ÿê U. verrucosa Lokhorst (Ettl, Gärtner, 1995)); ï³çí³øå, íà
îñíîâ³ âèâ÷åííÿ éîãî óëüòðàñòðóêòóðè, áóëî äîâåäåíî, ùî öå Klebsormidium (Lokhorst,
Starr, 1985).
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êðîõìàëüíèõ ãðàíóë. Ñëèç ó öèõ ïðåäñòàâíèê³â â³äñóòí³é àáî ³íîä³ òðàïëÿ-
ºòüñÿ ì³ñöåâî, á³ëÿ ê³íö³â íèòîê, ôîðìóþòüñÿ äóæå ÷³òê³ øàðóâàò³ Í-ôðàã-
ìåíòè îáîëîíîê. Íà ð³äêîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ âîäîðîñò³ ôîðìóþòü
ì³öí³ êîíãëîìåðàòè äîâãèõ íèòîê, íà òâåðäîìó – ÷³òê³ äð³áíîõâèëÿñò³, ãîðá-
êóâàò³ êîëîí³¿.

Äâà â³äîì³ âèäè Klebsormidium íàëåæàòü äî çàçíà÷åíî¿ ãðóïè – K. cre-
nulatum ³ K. mucosum, ÿê³ â³äð³çíÿþòüñÿ ïåðåâàæíî ð³çíîþ òîâùèíîþ íèòîê
(18–20 ìêì ó ïåðøîãî ³ ïîíàä 20 ìêì ó äðóãîãî âèäó). Ô³ëîãåíåòè÷í³ àíà-
ë³çè çà îáîìà ä³ëÿíêàìè ÄÍÊ (ITS òà rbcL) ïîêàçàëè ïåâíó â³äñòàíü ì³æ
øòàìàìè, ³äåíòèô³êîâàíèìè ÿê ö³ âèäè (ðèñ. 4.7, 4.8), ïðîòå ÿê ãåíåòè÷íî,
òàê ³ ìîðôîëîã³÷íî âêàçàí³ òàêñîíè äóæå áëèçüê³ (ðèñ. 4.12, 1–6). Øòàìè
âîäîðîñòåé, âèêîðèñòàí³ ó íàøîìó äîñë³äæåíí³ (SAG 6.96 ³ SAG 8.96) áóëè
âèä³ëåí³ Ã. Ëîêõîðñòîì, ³ ¿õ ìîðôîëîã³ÿ â³äïîâ³äàº îïèñàì öèõ âèä³â òà ¿õ
ñó÷àñíîìó ðîçóì³ííþ (Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979; Ettl, G@rtner, 1995; Hin-
d<k, 1996; Lokhorst, 1996). Íà æàëü, øòàì SAG 6.96 áóëî âòðà÷åíî (T. Friedl,
ïåðñîí. ïîâ³äîìë.), àëå ³íøèé êîëåêö³éíèé øòàì – SAG 37.86 (ðàí³øå ³äåí-
òèô³êîâàíèé ÿê Ulothrix tenuissima Khtz.) ìîðôîëîã³÷íî òà ãåíåòè÷íî ö³ëêîì
â³äïîâ³äàº K. crenulatum (ðèñ. 4.12, 1–4). Ó ìàéáóòíüîìó ìîæëèâå çá³ëü-
øåííÿ âèäîâîãî ð³çíîìàí³òòÿ ãðóïè çà ðàõóíîê ³íøèõ âèä³â äàíîãî ðîäó,
ùî ìîðôîëîã³÷íî â³äïîâ³äàþòü öèì ïðåäñòàâíèêàì – Klebsormidium flacci-
dum f. aquatica (Heering) Nizam. et Gerloff, Klebsormidium lamellosum Y.X. Wei
et Hu, Klebsormidium montanum (Skuja) Shin Watan. (Starmach, 1972; Ìîøêî-
âà, 1979; Watanabe, 1983; Ettl, G@rtner, 1995; Hind<k, 1996; Wei, 1984; Hu,
Wei, 2006), àëå øòàìè âêàçàíèõ âèä³â ïîêè ùî â³äñóòí³ â êîëåêö³ÿõ.

Áåçóìîâíî, âèäè ö³º¿ ãðóïè º êñåðîô³òíîþ ë³í³ºþ â ìåæàõ ðîäó Kleb-
sormidium. Öå ïîì³òíî íàâ³òü ³ç çîâí³øíüîãî âèãëÿäó ïðåäñòàâíèê³â – òîâñ-
ò³ øàðóâàò³ êë³òèíí³ îáîëîíêè ³ ñêðó÷óâàííÿ íèòîê ó êîñè, òîáòî ôîðìó-
âàííÿ êîíãëîìåðàò³â êë³òèí. Íå ëèøå ö³ îçíàêè, à òàêîæ ïðîâåäåí³ åêîô³-
ç³îëîã³÷í³ åêñïåðèìåíòè ³ç øòàìîì K. crenulatum, âèä³ëåíèì ³ç àëüï³éñüêèõ
íà´ðóíòîâèõ ê³ðîê, ïîêàçàëè éîãî âèñîêó ôîòîô³ç³îëîã³÷íó ïëàñòè÷í³ñòü ³
òîëåðàíòí³ñòü äî âèñóøóâàííÿ (Karsten et al., 2010). Äîñë³äæåííÿ çì³í óëüò-
ðàñòðóêòóðè öüîãî øòàìó ï³ä ÷àñ âèñóøóâàííÿ ïîêàçàëî, ùî òàê³ îñîáëèâî-
ñò³ äîñÿãàþòüñÿ ÷åðåç åëàñòè÷í³ñòü ïîïåðå÷íèõ êë³òèííèõ ñò³íîê ³ çáåðå-
æåííÿ íåóøêîäæåíèìè îñíîâíèõ êë³òèííèõ îðãàíåë ó ïîâí³ñòþ âèñóøåíèõ
êë³òèíàõ, ùî ñïðèÿº øâèäêîìó â³äíîâëåííþ ó âîëîãèõ óìîâàõ (Holzinger et
al., 2011). Âçàãàë³ ââàæàþòü, ùî âèäè ãðóïè «Crenulatum/Mucosum» ó ìåæàõ
Klebsormidium ìàþòü æèòòºâó ñòðàòåã³þ êîíêóðåíò³â (â³îëåíò³â) (Karsten,
Holzinger, 2012). Ç öèì ìîæíà ö³ëêîì ïîãîäèòèñÿ, âðàõîâóþ÷è äîì³íóâàííÿ
ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè íà êàì’ÿíèñòèõ â³äñëîíåííÿõ (Âîéöåõîâè÷ è äð., 2009;
Mikhailyuk et al., 2003; Mikhailyuk, 2008) ³ â ´ðóíòîâèõ ê³ðêàõ ð³çíèõ ïðèðîä-
íèõ çîí Óêðà¿íè (Êîñò³êîâ òà ³í., 2001).

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íà ãðóïà «Desertus» (êëàäà G) (ðèñ. 4.12, 6, 7) òàêîæ
ìàº äîñèòü ÷³òê³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè, ÿê³ ïåâíîþ ì³ðîþ íàãàäóþòü ïðåäñòàâ-
íèê³â ïîïåðåäíüî¿ ãðóïè. Ãðóïà «Desertus» – íàéö³êàâ³øà ñåðåä Klebsormi-
dium, îñê³ëüêè ÿâëÿº ñîáîþ íîâó ë³í³þ öüîãî ðîäó ³ âêëþ÷àº ùå íå îïèñàí³
òàêñîíè (Rindi et al., 2011). Âêàçàí³ âîäîðîñò³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ òàêèìè
îçíàêàìè: íèòêè äîâã³, ïðîòå ñõèëüí³ äî äåç³íòåãðàö³¿ àáî ôðàãìåíòîâàí³ äî
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êîðîòêèõ íèòî÷îê, òîíê³ ÷è ñåðåäíüî¿ òîâùèíè (4)5,5–8 ìêì, äóæå âèêðèâ-
ëåí³ ³ ïîêðó÷åí³ òà ñèëüíî ïåðåòÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê, ÷åðåç
ùî çäàþòüñÿ ÷îòêîïîä³áíèìè, êë³òèíí³ îáîëîíêè ñåðåäíüî¿ òîâùèíè.

Êë³òèíè öèõ âîäîðîñòåé ó ìîëîäîìó â³ö³, ÿê ïðàâèëî, êîðîòêîöèë³íä-
ðè÷í³ äî âóçüêèõ (³íäåêñ ôîðìè – 0,5–1,3(1,7)), êë³òèíè âèãëÿäàþòü íåíà-
÷å ñòèñíóòèìè ç áîêó ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê (ðèñ. 4.12, 13, 15). Óò³ì ó
ñòàðèõ êóëüòóðàõ âîíè âèòÿãíóò³, öèë³íäðè÷í³ äî åë³ïñî¿äíèõ (³íäåêñ ôîð-
ìè 1,2–2(2,9)) (ðèñ. 4.12, 9). Òàêà çì³íà ôîðìè êë³òèí º íåòèïîâîþ äëÿ
Klebsormidium, îñê³ëüêè, ÿê ïðàâèëî, ó ïðîöåñ³ ñòàð³ííÿ êë³òèíè àáî íå çì³-
íþþòü ñâîº¿ ôîðìè, àáî ñòàþòü êîðîòøèìè, ó öüîìó æ âèïàäêó – íàâïàêè,
âîíè ïîäîâæóþòüñÿ. Íà íàø ïîãëÿä, òàêà òåíäåíö³ÿ ïîâ’ÿçàíà ç ïåðåâà-
æàííÿì ïåâíèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðîöåñ³â ó êë³òèíàõ ð³çíîãî â³êó. Âèäîâæåí³
êë³òèíè â ìîëîäèõ êóëüòóðàõ Klebsormidium ïåðåâàæíî¿ á³ëüøîñò³ ãðóï çà-
ñâ³ä÷óþòü àêòèâí³ ðîñòîâ³ ïðîöåñè â öåé ïåð³îä òà ¿õ ïåâíå ïðèãàñàííÿ ó
äîðîñëèõ ³ ñòàðèõ êóëüòóðàõ. Ó ïðåäñòàâíèê³â äàíî¿ ãðóïè, î÷åâèäíî, íàä-
çâè÷àéíî àêòèâí³ ïðîöåñè ä³ëåííÿ êë³òèí ó ìîëîäîìó â³ö³, òîìó âîíè äóæå
êîðîòê³, òîä³ ÿê â ñòàðèõ êóëüòóðàõ ö³ ïðîöåñè óïîâ³ëüíþþòüñÿ, ÷åðåç ùî
êë³òèíè ìàþòü ÷àñ äëÿ ðîñòó ðîçòÿãóâàííÿì, íàáóâàþ÷è öèë³íäðè÷íî¿ ôîðìè.

Íà íàø ïîãëÿä, òàêà òåíäåíö³ÿ çì³íè ôîðìè êë³òèí ïðîòÿãîì îíòîãå-
íåçó º ïðèñòîñóâàííÿì ö³º¿ ãðóïè Klebsormidium äî àðèäíèõ óìîâ ³ñíóâàí-
íÿ – ó ´ðóíòîâèõ ê³ðêàõ ïóñòåëü ³ íàï³âïóñòåëü ç âîëîãèìè òà ïîñóøëèâè-
ìè ïåð³îäàìè, ùî ÷åðãóþòüñÿ. Òàê, ç íàñòàííÿì âîëîãîãî ïåð³îäó êë³òèíè
âîäîðîñòåé íàäçâè÷àéíî àêòèâíî ä³ëÿòüñÿ, íàðîùóþ÷è ìàêñèìàëüíó ê³ëü-
ê³ñòü á³îìàñè çà êîðîòêèé ïåð³îä. Çà ïîñòóïîâîãî çìåíøåííÿ âîëîãè öåé
³íòåíñèâíèé ïîä³ë óïîâ³ëüíþºòüñÿ ³ êë³òèíè «ìàþòü ÷àñ» íà ð³ñò ó äîâæèíó.
Ç íàñòàííÿì ïîñóøëèâèõ óìîâ, î÷åâèäíî, êë³òèííèé ïîä³ë ïðèïèíÿºòüñÿ,
êë³òèíè ëèøå ïîñòóïîâî ïîäîâæóþòüñÿ.

Íà êîðèñòü öüîãî ïðèïóùåííÿ ìîæå ñëóãóâàòè òàêîæ ñâîºð³äíà ôîðìà
õëîðîïëàñò³â âîäîðîñòåé. Çàçâè÷àé âîíè êîðèòîïîä³áí³, ç ãëàäåíüêèì êðà-
ºì, çàïîâíþþòü 50–70 % ïåðèôåð³¿ êë³òèíè, àëå äîñèòü ÷àñòî â ìîëîäèõ
êóëüòóðàõ ÷³òêî ðîçä³ëåí³ íà 4 ëîïàò³ (ïðî ùî âæå ïîâ³äîìëÿëîñÿ ÿê ïðî
õàðàêòåðíó îçíàêó ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè, äèâ. òàáë. 4.2). Ïîÿâà ÷îòèðèëîïà-
òåâîãî õëîðîïëàñòà ó Klebsormidium âêàçóº íà ï³äãîòîâêó êë³òèíè äî ïîä³ëó
(Lokhorst, Starr, 1985), òîìó íàÿâí³ñòü õëîðîïëàñò³â òàêî¿ áóäîâè ó ìîëîäèõ
êóëüòóðàõ ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî àêòèâí³ñòü ïðîöåñ³â ä³ëåííÿ êë³òèí. Îñê³ëüêè
äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ãðóïè ïîä³áí³ ïðîöåñè íàäçâè÷àéíî õàðàêòåðí³ â
ìîëîäîìó â³ö³, ÷îòèðèëîïàòåâó áóäîâó õëîðîïëàñòà ìîæíà òàêîæ ââàæàòè
îäí³ºþ ç òèïîâèõ îçíàê çàçíà÷åíèõ âîäîðîñòåé. Ï³ðåíî¿ä âèä³â ãðóïè «De-
sertus» ìàëåíüêèé, êîìïàêòíèé, îáëÿìîâàíèé ëèøå ê³ëüêîìà êðîõìàëüíè-
ìè ãðàíóëàìè. Ñëèç ó öèõ ïðåäñòàâíèê³â â³äñóòí³é, Í-ôðàãìåíòè îáîëîíîê
÷³òê³ ó ïåâíèõ øòàì³â àáî íåÿâí³ â ³íøèõ. Íà ð³äêîìó æèâèëüíîìó ñåðåäî-
âèù³ âîäîðîñò³ ôîðìóþòü ïëàñò³â÷àñò³ ñêóï÷åííÿ íèòîê, íà òâåðäîìó –
äóæå íåçâè÷àéí³ äëÿ Klebsormidium, êëàñòåðïîä³áí³ àáî âóçëóâàò³ êîëîí³¿,
ÿê³ íàáóâàþòü òàêî¿ ôîðìè ÷åðåç çíà÷íó âèêðèâëåí³ñòü íèòîê. Êîëîí³¿ ëåã-
êîäåç³íòåãðóþ÷èõ âèä³â, ÿê ïðàâèëî, ãîìîãåíí³.

Ïðåäñòàâíèêè âêàçàíî¿ ãðóïè, íà íàø ïîãëÿä, º äîñ³ íå â³äîìèìè âè-
äàìè Klebsormidium. ßê âèäíî ç ðèñ. 4.7, ó ìåæàõ êëàäè G, ³ìîâ³ðíî, ìîæíà



Ð î ç ä ³ ë  4.  Ìîëåêóëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ, òàêñîíîì³ÿ ³ á³îëîã³ÿ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé …

132

ðîçð³çíèòè ê³ëüêà âèä³â. Îñîáëèâî ÷³òêó ãðóïó ôîðìóþòü øòàìè 14613.5å,
14614.7 ³ 14615.5à, ÿê³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ ëåãêîþ äåç³íòåãðàö³ºþ íèòîê ³ ôîð-
ìóâàííÿì êîðîòêèõ ¿õ ôðàãìåíò³â. Äîñèòü â³äì³ííèì º øòàì LUK 318,
ÿêèé äåç³íòåãðóº äî îêðåìèõ êë³òèí ³ ìàº íàéìåíø³ â ãðóï³ ðîçì³ðè – 5,3–
5,5 ìêì çàâòîâøêè. ²íø³ ê³ëüêà øòàì³â ìàþòü äîâîë³ äîâã³, ñèëüíî ïîêðó-
÷åí³ íèòêè ³ º òàêîæ ê³ëüêîìà îêðåìèìè âèäàìè, õàðàêòåðí³ îçíàêè ÿêèõ
ïîòð³áíî ùå â³äøóêàòè.

Ãðóïà íàäçâè÷àéíî ö³êàâà çà åêîëîã³÷íîþ õàðàêòåðèñòèêîþ, îñê³ëüêè
ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü øòàì³â, ùî ¿¿ ðåïðåçåíòóþòü, âèä³ëåí³ ³ç ´ðóíòîâèõ ê³-
ðîê ïóñòåëü Ï³âäåííî¿ Àôðèêè (Büdel et al., 2009; 2010). Ö³êàâî, ùî ³ç çà-
çíà÷åíèõ ê³ðîê, çàçâè÷àé, áóëî âèä³ëåíî ïîíàä 10 øòàì³â ðîäó Klebsormidi-
um ³ ëèøå 2 ç íèõ (14621.10.54 ³ 15051.6) óâ³éøëè äî êëàäè Å, á³ëüø³ñòü æå
ïîòðàïèëà äî êëàäè G. Ïðîòå îäèí ³ç øòàì³â êëàäè – LUK 318, áóâ âèä³ëå-
íèé ³ç ´ðóíò³â âóã³ëüíèõ â³äâàë³â ×åõ³¿. Ìè òàêîæ çíàõîäèëè Klebsormidium,
ìîðôîëîã³÷íî ïîä³áíèé äî ö³º¿ ãðóïè, ç ãðàí³òíèõ â³äñëîíåíü ïî áåðåãàõ
ð. Ðîñü (Áîãóñëàâñüêèé ð-í Êè¿âñüêî¿ îáë.). Íàÿâí³ òàêîæ çíàõ³äêè ìîðôîëî-
ã³÷íî ïîä³áíèõ Klebsormidium ³ç ´ðóíò³â ÑØÀ (øòàì LUK 70, äèâ. òàáë. 4.1).

Îòæå, ö³ âîäîðîñò³ áåçïåðå÷íî õàðàêòåðí³ äëÿ àðèäíèõ ðåã³îí³â, ïðîòå
³íîä³ òðàïëÿþòüñÿ ³ â ïîì³ðí³é çîí³. Íà íàø ïîãëÿä, öÿ ë³í³ÿ òàêîæ º êñå-
ðîô³òíîþ, ïðî ùî ñâ³ä÷èòü ³ ì³ñöåçðîñòàííÿ, ç ÿêîãî âèä³ëåí³ âîäîðîñò³, ³
¿õ ìîðôîëîã³ÿ. Êîðîòê³, íåíà÷å ñòèñíóò³ êë³òèíè òà äóæå ïåðåòÿãíóò³ íèòêè
á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê, ÷îòêîïîä³áíèé ¿õ õàðàêòåð íàãàäóþòü ïðåä-
ñòàâíèê³â ãðóïè «Crenulatum/Mucosum», àëå ó çíà÷íî çìåíøåíîìó ðîçì³ð³,
áåç òîâñòèõ êë³òèííèõ îáîëîíîê. ²ñòîòíà âèêðèâëåí³ñòü íèòîê öèõ âèä³â ³
ñõèëüí³ñòü äî ôîðìóâàííÿ êîíãëîìåðàò³â íèòîê òàêîæ º ïðèñòîñóâàííÿì äî
íåñïðèÿòëèâèõ ïîñóøëèâèõ óìîâ (Karsten, Holzinger, 2012). Íà ô³ëîãåíåòè-
÷íîìó äåðåâ³, ïîáóäîâàíîìó çà ïîñë³äîâíîñòÿìè ä³ëÿíêè ITS ðÄÍÊ, ãðóïè
«Crenulatum/Mucosum» òà «Desertus» òàêîæ º ñåñòðèíñüêèìè, õî÷à ³ áåç íà-
ëåæíî¿ ï³äòðèìêè (äèâ. ðèñ. 4.7). Ïðîòå ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà ïîñë³äî-
âí³ñòþ rbcL ³ êîìá³íîâàíèé àíàë³ç ITS/rbcL öüîãî íå ï³äòâåðäèëè, íàòî-
ì³ñòü ïîêàçàëè çíà÷íó â³ääàëåí³ñòü êëàäè G â³ä ³íøèõ ãðóï (äèâ. ðèñ. 4.8)
òà éìîâ³ðí³ñòü òîãî, ùî âîíà ðåïðåçåíòóº ³íøèé ð³ä Klebsormidiales (F. Rin-
di, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.).

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íà ãðóïà «Âilatum/Elegans» (êëàäà D) (ðèñ. 4.13, 1–5,
äèâ. âêëåéêó) ïðåäñòàâëåíà ëèøå 3 øòàìàìè ó íàøîìó äîñë³äæåíí³. Äàí³
âîäîðîñò³ ðåïðåçåíòóþòü äîñèòü ÷³òêî îêðåñëåíó ãðóïó ç ïîä³áíîþ ìîðôî-
ëîã³ºþ: íèòêè ì³öí³, äîâã³, äîñèòü òîâñò³ (çàâòîâøêè äî 9–10 ìêì), äåùî
ïåðåòÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê, ³íîä³ ÷îòêîïîä³áí³ é ñïëåòåí³ â
êîñè; îáîëîíêè ì³öí³, êë³òèíè â ìîëîäîìó â³ö³ öèë³íäðè÷í³ äî çäóòèõ, áî÷-
êîïîä³áíèõ (³íäåêñ ôîðìè – 1,5–1,7(2,6)), ó ñòàðèõ êóëüòóðàõ – êîðîòø³,
êîðîòêîöèë³íäðè÷í³ òà êîðîòêîáî÷êîïîä³áí³ (³íäåêñ ôîðìè – 1–1,5(1,7));
ñëèç â³äñóòí³é àáî ³íîä³ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ì³ñöåâî, á³ëÿ ê³íö³â íèòîê,
Í-ôðàãìåíòè òðàïëÿþòüñÿ ÷àñòî, ÷³òêî âèðàæåí³. Õëîðîïëàñò öèõ ïðåäñòàâ-
íèê³â ñåðåäíüî¿ âåëè÷èíè çàéìàº 60–70 % ïåðèôåð³¿ êë³òèíè, ÿê ïðàâèëî,
ðîçñ³÷åíèé íà ê³ëüêà âåëèêèõ ëîïàòåé – â³ä 4 äî 7–10; ï³ðåíî¿ä äóæå âå-
ëèêèé, îáëÿìîâàíèé ê³ëüêîìà ðÿäàìè äð³áíèõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë. Íà ð³ä-



4.11. Ð³ä Klebsormidium: ìîðôîëîã³÷í³, ãåíåòè÷í³, åêîëîã³÷í³ îñîáëèâîñò³, ð³çíîìàí³òòÿ
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êîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ âîäîðîñò³ ôîðìóþòü ì³öí³ êîíãëîìåðàòè äîâ-
ãèõ íèòîê, íà òâåðäîìó – ÷³òê³, äð³áíîõâèëÿñò³, ãîðáêóâàò³ êîëîí³¿.

Äî ö³º¿ ãðóïè íàëåæàòü 2 â³äîì³ âèäè Klebsormidium – K. bilatum ³ K. åle-
gans Lokhorst, ÿê³ ðîçð³çíÿþòüñÿ ïåðåâàæíî çà áóäîâîþ õëîðîïëàñòà, à ñàìå
ñòóïåíåì éîãî ðîçñ³÷åííÿ. Òàê, õëîðîïëàñò K. bilatum ðîçñ³÷åíèé íà 4 âåëè-
ê³ ëîïàò³ (ðèñ. 4.13, 3–5, äèâ. âêëåéêó), K. ålegans – íà ê³ëüêà, 7–10, ëîïà-
òåé (ðèñ. 4.13, 1, 2). Ïðîòå ìîðôîëîã³ÿ õëîðîïëàñòà ìîæå âàð³þâàòè ó öèõ
âèä³â ³ ëîïàò³ ñïîñòåð³ãàþòüñÿ íå çàâæäè. Ô³ëîãåíåòè÷í³ àíàë³çè çà îáîìà
äîñë³äæåíèìè ä³ëÿíêàìè ÄÍÊ òàêîæ ïîêàçàëè çíà÷íó ïîä³áí³ñòü 2 øòàì³â,
ùî ðåïðåçåíòóþòü ö³ âèäè (SAG 5.96 ³ SAG 7.96) (ðèñ. 4.8). Ñë³ä çàçíà÷èòè,
ùî SAG 7.96 º àâòåíòè÷íèì øòàìîì K. ålegans, à SAG 5.96 – ³çîëüîâàíèé
àâòîðîì öüîãî âèäó (K. bilatum) ç äóæå áëèçüêîãî ì³ñöåçðîñòàííÿ, ùî ³ òè-
ïîâå (àâòåíòè÷íèé øòàì, íà æàëü, íå çáåð³ãñÿ) (Lokhorst, 1996). ²íøèé ³çî-
ëÿò, TR 13, âèä³ëåíèé íàìè ç ãðàí³òíèõ â³äñëîíåíü ï³âäíÿ Óêðà¿íè (äèâ.
òàáë. 4.1) â ö³ëîìó ìàº ïîä³áíó äî öèõ øòàì³â ìîðôîëîã³þ, õàðàêòåðèçóºòü-
ñÿ 4-ëîïàòåâèì õëîðîïëàñòîì. Çã³äíî ç äàíèìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà
ITS ðÄÍÊ, öåé øòàì â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ³íøèõ áåç ñóòòºâî¿ ï³äòðèìêè, â ìå-
æàõ âàð³àáåëüíîñò³ îäíîãî âèäó (äèâ. ðèñ. 4.7). Òàêèì ÷èíîì, ³ìîâ³ðíî, öÿ
êëàäà ïðåäñòàâëåíà ëèøå îäíèì âèäîì.

Çà åêîëîã³÷íîþ õàðàêòåðèñòèêîþ ïðåäñòàâíèêè ãðóïè «Âilatum/Elegans»
ìåøêàþòü ó ´ðóíò³ òà íàçåìíèõ á³îòîïàõ, îñîáëèâî ïîøèðåí³ â Çàõ³äí³é
ªâðîï³, çâ³äê³ëÿ ³ îïèñàí³ (Lokhorst, 1996). Âèÿâëåíèé íàìè ïðåäñòàâíèê
äàíî¿ ãðóïè (øòàì TR 13) º ïåðøîþ çíàõ³äêîþ öèõ âîäîðîñòåé â Óêðà¿í³.
Â³äïîâ³äíî äî íàøèõ ñïîñòåðåæåíü çà øòàìîì TR 13, äîñë³äæóâàí³ âîäîðî-
ñò³ çäàòí³ ðîçâèâàòèñÿ â ìàñ³ ³ óòâîðþâàòè ïîâñòèñò³ íàë³òè â íàçåìíèõ ì³ñ-
öåçðîñòàííÿõ. Îäíàê ëèøå çà çàãàëüíèì âèãëÿäîì ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè
«Âilatum/Elegans» â³äð³çíèòè íåïðîñòî, îñê³ëüêè âîíè äîñèòü ïîä³áí³ äî äå-
ÿêèõ âèä³â ç ³íøèõ ãðóï, «Flaccidum» òà «Nitens».

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íà ãðóïà «Flaccidum» (êëàäè Â ³ Ñ) (ðèñ. 4.13, 6–13,
äèâ. âêëåéêó). Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè ÷³òêî îêðåñëåí³ ç ãåíåòè÷íî¿ ïîçèö³¿,
ïðîòå ìàþòü ìîðôîëîã³þ, äîñèòü ïîä³áíó äî ìîðôîëîã³¿ âèä³â ³íøèõ ãðóï.
Ãðóïà îá’ºäíóº øòàìè ³ç ñåðåäíüîþ òîâùèíîþ íèòîê 6–8(12) ìêì. Íèòêè
äîâã³, ó äåÿêèõ øòàì³â ì³öí³, ó ïåâíèõ ëåãêî äåç³íòåãðóþòü äî îäíîêë³òèí-
íîãî ñòàíó; â ñòàðèõ êóëüòóðàõ â óñ³õ øòàì³â äåç³íòåãðóþòü äî êîðîòêèõ íè-
òî÷îê. Íèòêè íå ïåðåòÿãíóò³ àáî ïåðåòÿæêè íåçíà÷í³, êë³òèíè, ÿê ïðàâèëî,
öèë³íäðè÷í³, ³íîä³ äåùî çäóò³, á³ëüø-ìåíø îäíàêîâ³ ïðîòÿãîì æèòòºâîãî
öèêëó (³íäåêñ ôîðìè 1–1,7(2,5)). Ñëèç â³äñóòí³é àáî ôîðìóº òîíêèé øàð
íàâêîëî íèòîê ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷èõ âèä³â. Í-ôðàãìåíòè îáîëîíîê ÷³òê³ ó
îäíèõ øòàì³â ³ íå÷³òê³ àáî â³äñóòí³ â ³íøèõ. Õëîðîïëàñò âêðèâàº 50–70 %
êë³òèííî¿ ïåðèôåð³¿, ç ãëàäåíüêèì, ³ððåãóëÿðíî-ëîïàòåâèì àáî äð³áíî- ³
áàãàòîðîçñ³÷åíèì êðàºì. Ï³ðåíî¿ä â óñ³õ øòàì³â âåëèêèé, îáëÿìîâàíèé áà-
ãàòüìà ðÿäàìè êðîõìàëüíèõ ãðàíóë. Íà àãàðèçîâàíîìó ñåðåäîâèù³ ö³ ïðåä-
ñòàâíèêè ôîðìóþòü õâèëÿñò³ êîëîí³¿, ó ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷èõ øòàì³â – êî-
ëîí³¿ ç ãîìîãåííèì êðàºì; ó ð³äêîìó ñåðåäîâèù³ – ãîìîãåííèé àáî ïëàñò³-
â÷àñòèé íàë³ò.

Íàéá³ëüø ìîðôîëîã³÷íî ïîä³áíîþ ãðóïîþ äî îïèñàíî¿ º äîñèòü ïðîá-
ëåìàòè÷íà ãðóïà ñåðåä Klebsormidium – «Nitens». Òàáë. 4.3 ³ëþñòðóº çàãàëüí³
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Ò à á ë è ö ÿ 4.3. Ïîð³âíÿííÿ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê Klebsormidium ãðóï «Flaccidum» òà «Nitens»

Îçíàêè â ìåæàõ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèõ ãðóï
Îçíàêà

«Flaccidum» «Nitens»

Ôîðìà íèòîê Ì³öí³, äîâã³, íå ïåðåòÿã-
íóò³ (àáî íåçíà÷íî) á³ëÿ
ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê,
ëåãêî äåç³íòåãðóþ÷³ ó äå-
ÿêèõ øòàì³â

ßê ïðàâèëî, ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷³ (îñîá-
ëèâî â ñòàðèõ êóëüòóðàõ), àëå äîâã³ ³
ì³öí³ ó äåÿêèõ øòàì³â (÷àñò³øå ò³ëüêè
â ìîëîäèõ êóëüòóðàõ), ïåðåâàæíî ïåðå-
òÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê

Øèðèíà íèòîê Ñåðåäíÿ (6–8 ìêì), ³íîä³
äî 12 ìêì

ßê ïðàâèëî, òîíê³ äî ñåðåäí³õ (4,5–
5,5(7,8)) ìêì, àëå äîñèòü òîâñò³ ó äå-
ÿêèõ øòàì³â (äî 8,8–10 ìêì)

Ôîðìà ìîëîäèõ êë³-
òèí

Öèë³íäðè÷í³, íåçäóò³ Öèë³íäðè÷í³ ³ âèòÿãíóòî-öèë³íäðè÷í³,
íåçäóò³

Ôîðìà ñòàðèõ êë³òèí Öèë³íäðè÷í³, ³íîä³ äåùî
çäóò³

Ïåðåâàæíî êîðîòêîöèë³íäðè÷í³ òà ³çî-
ä³àìåòðè÷í³, ³íîä³ öèë³íäðè÷í³, åë³ïñî-
¿äí³, ÿê ïðàâèëî, çäóò³

H-ïîä³áí³ ôðàãìåí-
òè îáîëîíîê

×³òêî âèðàæåí³ àáî íå÷³-
òê³, ³íîä³ â³äñóòí³

Â³äñóòí³ àáî íå÷³òê³, ³íîä³ ÿñêðàâî
âèðàæåí³

Ñëèçèñòà îáãîðòêà Â³äñóòíÿ àáî óòâîðþº òîí-
êèé øàð íàâêîëî äåÿêèõ
êë³òèí

Íàÿâíà ÿê òîíêèé øàð óçäîâæ íèòêè,
³íîä³ íàâêîëî ëèøå äåÿêèõ êë³òèí àáî
ïîâí³ñòþ â³äñóòíÿ

Ï³ðåíî¿ä Âåëèêèé, îáëÿìîâàíèé áà-
ãàòüìà øàðàìè äð³áíèõ
êðîõìàëüíèõ ãðàíóë

Ìàëåíüêèé, êîìïàêòíèé, îáëÿìîâàíèé
îäíèì-äâîìà øàðàìè äð³áíèõ êðîõìàëü-
íèõ ãðàíóë, ³íîä³ ñåðåäí³é, ç ê³ëüêîìà
øàðàìè

Ðîçðîñòàííÿ íà àãàðè-
çîâàíîìó ñåðåäîâèù³

×³òê³ õâèëÿñò³ àáî õâèëÿñò³
ç ãîìîãåííèìè êðàÿìè

Ãëàäåíüê³ êîëîí³¿, õâèëÿñò³ ç ãîìîãåí-
íèìè êðàÿìè, ³íîä³ ÷³òêî õâèëÿñò³

Ðîçðîñòàííÿ íà ð³ä-
êîìó ñåðåäîâèù³

Ãîìîãåíí³, ç ïëàñò³âöÿìè Ãîìîãåíí³, ç ïëàñò³âöÿìè ³ ïîâåðõíå-
âèì øàðîì íà ñåðåäîâèù³, ð³äêî – ó
âèãëÿä³ ì³öíèõ ïðèäîííèõ òóô³â

Åêîëîã³÷í³ îñîáëè-
âîñò³

Íàçåìí³, àëå äåÿê³ øòà-
ìè – ïð³ñíîâîäí³

Íàçåìí³, õàðàêòåðí³ äëÿ âîëîãèõ ì³ñ-
öåçðîñòàíü, òà ïð³ñíîâîäí³

õàðàêòåðí³ îçíàêè îáîõ öèõ ãðóï. ßê âèäíî ç òàáë. 4.3, ãðóïè ìàþòü äîâîë³
ð³çí³, ³íîä³ íàâ³òü ïðîòèëåæí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè, àëå, ÿê ïðàâèëî, ç äå-
ÿêèìè âèêëþ÷åííÿìè. Òàê, ïðåäñòàâíèêè ãðóïè «Flaccidum» – íàçåìí³ âî-
äîðîñò³, ìàþòü äîâø³, òîâù³ ³ ì³öí³ø³ íèòêè, áåç ÿâíèõ ïåðåòÿæîê á³ëÿ ïî-
ïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê, ç öèë³íäðè÷íèìè êë³òèíàìè, âèðàæåíèìè Í-ôðàã-
ìåíòàìè îáîëîíîê, â³äñóòí³ì ñëèçîì ³ âåëèêèì ï³ðåíî¿äîì. Âèäè ç ãðóïè
«Nitens» – ïð³ñíîâîäí³ òà íàçåìí³ âîäîðîñò³, ñõèëüí³ äî ðîçâèòêó ó âîëîãèõ
óìîâàõ. Âîíè ìàþòü òîíø³, êîðîòø³, ñëàáø³ íèòêè, ÷àñòî ñõèëüí³ äî äåç³í-
òåãðàö³¿, ÿê ïðàâèëî, ç ïåðåòÿæêàìè á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ êë³òèííèõ ïåðåãîðîäîê,
¿õ êë³òèíè öèë³íäðè÷í³ ó ìîëîäîìó â³ö³, àëå ó áàãàòüîõ øòàì³â ñòàþòü ³çîä³à-
ìåòðè÷íèìè àáî êîðîòêèìè â äîðîñëèõ ³ ñòàðèõ êóëüòóðàõ, Í-ôðàãìåíòè
îáîëîíîê ÷àñò³øå â³äñóòí³ àáî ìàþòü øàïèíêîïîä³áíèé âèãëÿä, êë³òèíè ÷àñ-
òèíè øòàì³â, ùî ëåãêî äåç³íòåãðóþòü, îáëÿìîâàí³ òîíêèì øàðîì ñëèçó; ö³
âîäîðîñò³ ïåðåâàæíî ìàþòü äóæå êîìïàêòíèé, ÷³òêî îêðåñëåíèé ï³ðåíî¿ä,
îáëÿìîâàíèé îäíèì-ê³ëüêîìà ðÿäàìè äð³áíèõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë.

Îòæå, ïðåäñòàâíèêè çàçíà÷åíèõ ãðóï äîñèòü ÷³òêî ðîçð³çíÿþòüñÿ â ö³-
ëîìó, àëå ïðè öüîìó íàÿâí³ âèêëþ÷åííÿ ³ç çàãàëüíèõ ïðàâèë, òîìó, ÿê ðå-
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çóëüòàò, ÷àñòî äîñèòü âàæêî ³äåíòèô³êóâàòè êîíêðåòíèé øòàì, îñîáëèâî
ÿêùî â³í ðåïðåçåíòóº íå÷³òê³ àáî ïåðåõ³äí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè. ªäèíèé
ñïîñ³á îòðèìàííÿ äîäàòêîâî¿ ³íôîðìàö³¿ – ðåòåëüíå ñïîñòåðåæåííÿ êóëü-
òóðè ó ð³çíîìó â³ö³ àáî, çâè÷àéíî, ïðîâåäåííÿ ìîëåêóëÿðíîãî àíàë³çó.

Ó ìåæàõ ãðóïè «Flaccidum» ÷³òêî ðîçð³çíÿþòü äâ³ ï³äãðóïè, ïðåäñòàâëå-
í³ äâîìà îêðåìèìè êëàäàìè (Â òà Ñ) ó ô³ëîãåíåòè÷íèõ àíàë³çàõ çà íóêëåî-
òèäíèìè ïîñë³äîâíîñòÿìè ITS ðÄÍÊ òà rbcL (äèâ. ðèñ. 4.8). Ö³êàâî, ùî ö³
ï³äãðóïè âèä³ëÿþòüñÿ ïåðåâàæíî çà ãåîãðàô³÷íèì ïðèíöèïîì – êëàäà Â
ì³ñòèòü øòàìè, âèä³ëåí³ ³ç íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàíü Ñõ³äíî¿ ªâðîïè (Óêðà¿-
íà, Ðîñ³ÿ), êëàäà Ñ – Çàõ³äíî¿ ªâðîïè (Í³ìå÷÷èíà, Øâåö³ÿ, ×åõ³ÿ)7. Âèÿâ-
ëåí³ ïåâí³ íåçíà÷í³ ìîðôîëîã³÷í³ â³äì³ííîñò³ öèõ ãðóï. Òàê, çàõ³äíîºâðî-
ïåéñüê³ øòàìè (êëàäà Ñ) õàðàêòåðèçóþòüñÿ çäåá³ëüøîãî, ãëàäåíüêèì êðàºì
õëîðîïëàñòà òà äîñèòü äîâãèìè íèòêàìè (øèðèíà 6–7,6(8) ìêì, ³íäåêñ ôîð-
ìè 1,0–1,4(2,4)), Í-ôðàãìåíòè ¿õ îáîëîíîê ÷àñòî ïåðåáóâàþòü íå íà ê³íöÿõ
íèòêè, à â ¿¿ ñåðåäèí³, ì³æ äâîìà ñóñ³äí³ìè êë³òèíàìè. Õàðàêòåðíîþ îçíà-
êîþ ñõ³äíîºâðîïåéñüêèõ øòàì³â (êëàäà Â) º äîñèòü áàãàòîðîçñ³÷åíèé õëî-
ðîïëàñò. Ó ìåæàõ ö³º¿ ï³äãðóïè âèä³ëÿþòü ùå 2 íåâåëèê³ ãðóïè, ÿê³ äîñèòü
÷³òêî (ïðàâäà, áåç íàëåæíî¿ ï³äòðèìêè) ïîêàçàí³ íà ITS-äåðåâ³ (äèâ. ðèñ. 4.7).
Îäíà ç íèõ (øòàìè Biof 4, Lira 7, TR 26, TR 44) âêëþ÷àº ëåãêîäåç³íòåãðóþ-
÷³ øòàìè (øèðèíà íèòêè 6,6–8 ìêì, ³íäåêñ ôîðìè 1–1,5(1,8)), ³íøà (ðåø-
òà øòàì³â êëàäè Â) ì³ñòèòü ïðåäñòàâíèê³â ç ì³öíèìè íèòêàìè (øèðèíà
(6,8–8,6(12) ìêì, ³íäåêñ ôîðìè 1–1,4(2,2)), ÿê³ äåç³íòåãðóþòü ëèøå ó ñòà-
ðèõ êóëüòóðàõ, ç âèðàæåíèìè Í-ôðàãìåíòàìè îáîëîíîê òà áàãàòîðîçñ³÷å-
íèì õëîðîïëàñòîì.

Ö³êàâèì ïèòàííÿì º ì³ñöå ðîçòàøóâàííÿ íà ô³ëîãåíåòè÷íèõ äåðåâàõ
òèïîâîãî âèäó ðîäó Klebsormidium – K. flaccidum. Ç ðèñ. 4.7 ³ 4.8 ïîì³òíî,
ùî øòàìè, ïîïåðåäíüî ³äåíòèô³êîâàí³ ÿê öåé âèä, ìîæíà çíàéòè â ê³ëüêîõ
ì³ñöÿõ ãðóï «Flaccidum» òà «Nitens». Ç ïðèâîäó âèçíà÷åííÿ ä³éñíîãî éîãî
ïîëîæåííÿ º ê³ëüêà äóìîê. ßê ïîêàçàëà ïðàêòèêà, ïîð³âíÿííÿ ìàòåð³àëó ç
òèïîâèì ä³àãíîçîì öüîãî âèäó ìàëî ùî ïðîÿñíÿº, îñê³ëüêè â³í äóæå êîðîò-
êèé, íå÷³òêèé ³ íåïîâíèé (Khtzing, 1849), ùî ÷àñòî õàðàêòåðíî äëÿ àëüãî-
ëîã³÷íèõ ðîá³ò ñåðåäèíè XIX ñò. Òàê ñàìî ìàðíèìè º ñïðîáè ïîð³âíÿííÿ
ç òèïîâèì ìàòåð³àëîì äàíîãî âèäó («Strassburg Febr 1846» leg. A. Braun
(L sheet 939.67-905), Lokhorst, 1996), ÿêèé ñêëàäàºòüñÿ âñüîãî ç ê³ëüêîõ íè-
òîê âîäîðîñò³, îôîðìëåíèõ ÿê ãåðáàðíèé çðàçîê. Òàêèé ìàòåð³àë íåìîæëè-
âî âèêîðèñòàòè í³ äëÿ ìîëåêóëÿðíîãî àíàë³çó, í³ äëÿ ìîðôîëîã³÷íîãî äî-
ñë³äæåííÿ, ùî ´ðóíòóºòüñÿ íà âèâ÷åíí³ æèâîãî ìàòåð³àëó (Rindi et al.,
2011). ª ïðîïîçèö³ÿ â³ä³áðàòè ìàòåð³àë ç òèïîâîãî ì³ñöåçðîñòàííÿ (ç ÿêîãî
â³í áóâ îïèñàíèé â 1849 ð. – âóëèö³ ì. Ñòðàñáóðã (Ôðàíö³ÿ)). Âò³ì öüîãî
ì³ñöåçðîñòàííÿ ìîæå âæå íå ³ñíóâàòè àáî âîíî òðàíñôîðìîâàíå ³ íåìîæ-
ëèâî îòðèìàòè ãàðàíò³þ, ùî âèÿâëåíèé ïðåäñòàâíèê áóäå ñàìå òèì âèäîì,
ÿêèé îïèñóâàâ ó ñâ³é ÷àñ Ô.Ò. Êþòö³íã.

Òîìó íàì çäàºòüñÿ àäåêâàòí³øèì ³íøèé øëÿõ: íà îñíîâ³ ðîá³ò ïîïåðåä-
íèê³â, à ñàìå Ã.Ì. Ëîêõîðñòà (Lokhorst, 1996), ÿêèé çðîáèâ ïîâíå ³ ñó÷àñíå
                                         

7 Ïðîòå äîñë³äæåííÿ íèçêè øòàì³â Klebsormidium ç àëüï³éñüêèõ ´ðóíòîâèõ ê³ðîê (Àâñò-
ð³ÿ) ïîêàçàëî íàÿâí³ñòü øòàì³â, ãåíåòè÷íî òà ìîðôîëîã³÷íî ïîä³áíèõ äî ïðåäñòàâíèê³â
êëàäè Â (Mikhailyuk et al., 2012). Îòæå, öÿ ãåîãðàô³÷íà äèôåðåíö³àö³ÿ òàêîæ íå º ÷³òêîþ.
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òàêñîíîì³÷íå îïðàöþâàííÿ ºâðîïåéñüêèõ âèä³â ðîäó Klebsormidium, ñë³ä
ïðèéíÿòè ñàìå éîãî ðîçóì³ííÿ áàãàòüîõ âèä³â óêàçàíîãî ðîäó, çîêðåìà ³ òè-
ïîâîãî âèäó K. flaccidum. Îñê³ëüêè çáåð³ãñÿ îäèí ³ç øòàì³â K. flaccidum, âè-
ä³ëåíèé Ã.Ì. Ëîêõîðñòîì, KL1 (SAG 2307), éîãî ìîæíà âèêîðèñòàòè ÿê
åï³òèïîâèé ìàòåð³àë öüîãî âèäó. Ì³ñöå øòàìó – ó êëàä³ Ñ, ÿêà ³ ðåïðåçåí-
òóº, íà íàø ïîãëÿä, òèïîâèé K. flaccidum.

ßêùî ââàæàòè, ùî ïîøèðåííÿ K. flaccidum îáìåæóºòüñÿ òåðèòîð³ºþ Çàõ³ä-
íî¿ ªâðîïè, òî â ìåæàõ Óêðà¿íè â³í ìàº áóòè â³äñóòí³é. Îäíàê ôëîðèñòè÷í³
äàí³ çàñâ³ä÷óþòü ³íøå: âîíè ðåïðåçåíòóþòü K. flaccidum ÿê íàéòèïîâ³øîãî
ïðåäñòàâíèêà óêðà¿íñüêî¿ íàçåìíî¿ àëüãîôëîðè (Ìîøêîâà, 1979; Ðàçíîîáðà-
çèå ..., 2000; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001). Ìîæëèâî, âèäè öüîãî ðîäó íå º íàñò³ëüêè
êîñìîïîë³òè÷íèìè, ÿê ââàæàëè ðàí³øå, ³, ïîïðè ìîðôîëîã³÷íó ïîä³áí³ñòü,
³ìîâ³ðíî, ð³çí³, ãåîãðàô³÷íî òà åêîëîã³÷íî â³ääàëåí³ ãðóïè ÿâëÿþòü ñîáîþ
ð³çí³ òàêñîíè. Êð³ì òîãî, äîñë³äæåí³ íàìè øòàìè âèä³ëåí³ ïåðåâàæíî ç
êàì’ÿíèñòèõ â³äñëîíåíü (äèâ. òàáë. 4.1), òîìó ïåâíî «ñïðàâæí³é» K. flaccidum
íà òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè òðàïëÿºòüñÿ ó ´ðóíò³. Äëÿ ç’ÿñóâàííÿ öüîãî ïèòàííÿ íå-
îáõ³äí³ äîäàòêîâ³ äîñë³äæåííÿ óêðà¿íñüêèõ øòàì³â Klebsormidium.

Ñõ³äíîºâðîïåéñüê³ øòàìè ç ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷èìè íèòêàìè (Biof 4, Lira
7, TR 26, TR 44) ìàþòü ìîðôîëîã³÷íó õàðàêòåðèñòèêó, áëèçüêó äî õàðàêòå-
ðèñòèêè K. dissectum (Gay) Lokhorst 8 (Starmach, 1972; Ìîøêîâà, 1979; Ettl,
G@rtner, 1995; Lokhorst, 1996; Hind<k, 1996) (ðèñ. 4.13, 10, äèâ. âêëåéêó).
Ìîæëèâî, ñàìå öüîãî, òàêîæ øèðîêî ïîøèðåíîãî ïðåäñòàâíèêà îòîòîæíþ-
âàëè ðàí³øå ç K. flaccidum. Òàê, ñåðåä ïåðåë³÷åíèõ âèùå øòàì³â, ùî íàëå-
æàòü äî ö³º¿ ï³äãðóïè, Biof 4 ³ Lira 7 ìàþòü äîñèòü ì³öí³ íèòêè, ùî ðîçïà-
äàþòüñÿ ëèøå â ñòàðèõ êóëüòóðàõ. Ðåøòà øòàì³â ãðóïè Â (SAG 7.91, Bacota,
TR 34, TR 42, TR 24, TR 22, TR 35) ç áàãàòîðîçñ³÷åíèì êðàºì õëîðîïëàñòà
òà äîñèòü ì³öíèìè íèòêàìè, éìîâ³ðíî, º íîâèì âèäîì ÷è ð³çíîâèäîì (ðèñ. 4.13,
6–9), îñê³ëüêè ãåíåòè÷íà â³äñòàíü ì³æ öèìè ï³äãðóïàìè â ìåæàõ êëàäè Â,
ïîïðè ìîðôîëîã³÷í³ â³äì³ííîñò³, äîñèòü íåçíà÷íà (äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8).

Ç îãëÿäó íà íåçíà÷íó ãåíåòè÷íó â³äñòàíü ì³æ îáîìà êëàäàìè (Â ³ Ñ) ãðó-
ïè «Flaccidum» ³ äîñâ³ä ïîïåðåäíüîãî áàðêîäóâàííÿ (äèâ. ðîçä. 4.9), ³ìîâ³ð-
íî, äâ³ âèä³ëåí³ ãðóïè º ïîïóëÿö³ÿìè îäíîãî âèäó, ðîçä³ëåíèìè òåðèòîð³àëü-
íî – ó ìåæàõ Çàõ³äíî¿ òà Ñõ³äíî¿ ªâðîïè (T. Pröschold, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.).

Çà åêîëîã³÷íîþ õàðàêòåðèñòèêîþ, ïðåäñòàâíèêè ãðóïè «Flaccidum» ìåø-
êàþòü ïåðåâàæíî â íàçåìíèõ á³îòîïàõ, õî÷à íàÿâíà ³íôîðìàö³ÿ ³ ùîäî
ê³ëüêîõ øòàì³â, ³çîëüîâàíèõ ³ç ì³ñöåçðîñòàíü ïîáëèçó âîäîéì (äèâ. òàáë. 4.1).
Ìè ââàæàºìî öþ ãðóïó ïîì³ðíî âîëîãîëþáíîþ, ïðèñòîñîâàíîþ äî á³ëüø-
ìåíø âîëîãèõ íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàíü. Çà íàøèìè ñïîñòåðåæåííÿìè, çà-
çíà÷åí³ âîäîðîñò³ çäàòí³ ôîðìóâàòè ù³ëüí³ ðîçðîñòàííÿ íà çàò³íåíèõ ãðà-
í³òíèõ â³äñëîíåííÿõ ð³çíèõ çîí Óêðà¿íè, áóäó÷è âèäàìè-äîì³íàíòàìè
(Mikhailyuk et al., 2003; Mikhailyuk, 2008). Ëèøå çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíà-
êàìè ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè «Flaccidum» íå çàâæäè âäàºòüñÿ ³äåíòèô³êóâàòè
áåçïîìèëêîâî. Òàê, äåÿê³ ñõ³äíîºâðîïåéñüê³ øòàìè ç áàãàòî ðîçñ³÷åíèì
õëîðîïëàñòîì ëåãêî ñïëóòàòè ç âèäàìè ãðóïè «Âilatum/Elegans» (ïîä³áíà
                                         

8 Ç K. dissectum, îäíàê, ìîæíà îòîòîæíèòè òàêîæ ê³ëüêà øòàì³â, ïðåäñòàâëåíèõ ó
ãðóï³ «Nitens» (êëàäà Å).
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íàøà ïîìèëêà áóëà äîïóùåíà ó ñòàòò³, ïðèñâÿ÷åí³é âîäîðîñòÿì êàíüéîíó
ð. Òåòåð³â (Mikhailyuk, 2008)) àáî «Nitens». Ö³êàâå òàêîæ åâîëþö³éíå çíà-
÷åííÿ ãðóïè «Flaccidum», îñê³ëüêè ñàìå âîíà î÷åâèäíî º ïðåäêîâîþ â³äíî-
ñíî äî ðîäó Interfilum. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî äåÿê³ ñõ³äíîºâðîïåéñüê³ øòàìè ç
ðîçñ³÷åíèì õëîðîïëàñòîì ó ñòàð³é êóëüòóð³ ïåðåõîäÿòü ó ìàéæå îäíîêë³òèííèé
ñòàí, ïðè öüîìó äóæå íàãàäóþòü âèäè Interfilum (ðèñ. 4.13, 8, äèâ. âêëåéêó);
ùîïðàâäà, ïðåäñòàâíèê³â, ùî ³ì³òóþòü Interfilum, ìîæíà çíàéòè ³ ñåðåä ãðó-
ïè «Nitens» (ðèñ. 4.15, 1, 2, 4, äèâ. âêëåéêó).

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íà ãðóïà «Nitens» (êëàäà Å) (ðèñ. 4.14, 4.15 1–4, äèâ.
âêëåéêó). Öÿ ãðóïà º íàéñêëàäí³øîþ äëÿ ðîçóì³ííÿ â ìåæàõ ðîäó Klebsormi-
dium, õî÷à ³ ðåïðåçåíòîâàíà â íàøèõ àíàë³çàõ íàéá³ëüøîþ ê³ëüê³ñòþ øòàì³â
(äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8). Ïðî çàãàëüí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè ãðóïè áóëî óêàçàíî â
ïîïåðåäíüîìó ðîçä³ë³, äîäàìî ëèøå, ùî âîíè äîñèòü âàð³àáåëüí³ â ìåæàõ
ãðóïè, à òàêîæ ïåâíà ê³ëüê³ñòü ¿¿ ïðåäñòàâíèê³â º âèíÿòêîì ³ç çàãàëüíèõ
ïðàâèë. Çàãàëîì ó ìåæàõ ãðóïè «Nitens» ìîæíà âèä³ëèòè 5 ìîðôîòèï³â âî-
äîðîñòåé, ùî äîñèòü ÷³òêî ð³çíÿòüñÿ ìîðôîëîã³÷íî: «acidophilum», «nitens-ty-
pical», «pseudoflaccidum», «pseudointerfilum/dissectum», «fluitans». Ïðîâåäåí³ ìî-
ëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ àíàë³çè ëèøå ÷àñòêîâî óçãîäæóþòüñÿ ç ìîðôîëî-
ã³÷íèìè äàíèìè. Òàê, àíàë³ç çà íóêëåîòèäíîþ ïîñë³äîâí³ñòþ ä³ëÿíêè ITS
ðÄÍÊ ïîêàçàâ äóæå íèçüêó ðîçä³ëüíó çäàòí³ñòü ó ìåæàõ êëàäè Å (äèâ.
ðèñ. 4.7), ôàêòè÷íî âèä³ëèâøè ëèøå îäíó ï³äêëàäó Å4. Îá’ºäíàíèé àíàë³ç
ITS-rbcL çàñâ³ä÷èâ íàÿâí³ñòü 6 îêðåìèõ ï³äêëàä (Å1–Å6) (äèâ. ðèñ. 4.8),
äåÿê³ ç ÿêèõ óçãîäæóþòüñÿ ç ïåâíèìè ìîðôîòèïàìè, õàðàêòåðíèìè äëÿ ö³º¿
ãðóïè Klebsormidium. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ITS-äåðåâî ôàêòè÷íî ìàº ò³ ñàì³
ï³äêëàäè â ìåæàõ êëàäè Å, àëå ãåíåòè÷íà â³äñòàíü çà ö³ºþ ä³ëÿíêîþ ÄÍÊ
íàñò³ëüêè íèçüêà ì³æ øòàìàìè ãðóïè «Nitens», ùî âêàçàí³ ï³äêëàäè íàä-
çâè÷àéíî íå÷³òê³ ³ íå ìàþòü âèñîêî¿ ï³äòðèìêè.

Ìîðôîòèï «acidophilum» (äèâ. ðèñ. 4.14, 1–4) îá’ºäíóº âèêëþ÷íî ïð³ñ-
íîâîäíèõ ïðåäñòàâíèê³â, ÿê³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ òîíêèìè àáî ñåðåäíüî¿ òîâ-
ùèíè íèòêàìè ³ âèäîâæåíî-öèë³íäðè÷íèìè êë³òèíàìè (øèðèíà íèòîê
5,0–6,4(6,8) ìêì, ³íäåêñ ôîðìè 1,5–2,2(3)). Ó á³ëüøîñò³ øòàì³â íèòêè
äîñèòü ì³öí³, ôîðìóþòü ÷³òê³ Í-ôðàãìåíòè îáîëîíêè, ó ³íøèõ – ëåãêî
ôðàãìåíòóþòüñÿ ïðîòÿãîì óñüîãî æèòòºâîãî öèêëó àáî ó ñòàðèõ êóëüòóðàõ.
Öåé ìîðôîòèï ïåðåâàæíî ïîâ’ÿçàíèé ç ï³äêëàäîþ Å1 (äèâ. ðèñ. 4.8). Á³ëü-
ø³ñòü äîñë³äæåíèõ øòàì³â öüîãî ìîðôîòèïó – ç ð³÷îê Âåëèêî¿ Áðèòàí³¿,
àëå äî ï³äêëàäè Å1 (àíàë³ç çà ïîñë³äîâí³ñòþ rbcL (íå íàâåäåíèé)) âêëþ÷åíî
òàêîæ ê³ëüêà øòàì³â, âèä³ëåíèõ ç ð³÷îê Àâñòðàë³¿ (Rindi et al., 2011). ×àñòè-
íà öèõ øòàì³â, ùî ìàþòü ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷³ íèòêè, îòîòîæíåí³ ç K. dis-
sectum, ³íø³ îïèñàí³ ÿê íîâèé âèä – Ê. acidophilum Novis (òèïîâèé øòàì –
DQ028578), ÿêèé ìåøêàº ó ð³÷êàõ ç êèñëîþ ðåàêö³ºþ âîäè (Novis, 2006).

Ìîðôîòèï «pseudointerfilum/dissectum» (ðèñ. 4.15, 1–4) º äóæå ö³êàâèì,
îñê³ëüêè ö³ âîäîðîñò³ ³ì³òóþòü ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Interfilum: ¿õ íèòêè
ôðàãìåíòóþòüñÿ äî îäíîêë³òèííîãî ñòàíó, êë³òèíè ïðè öüîìó ÷àñòî ìàþòü
åë³ïñî¿äíó ôîðìó ³ õëîðîïëàñò, ðîçñ³÷åíèé íà ê³ëüêà ëîïàòåé (øèðèíà 5,5–
6,6 ìêì; ³íäåêñ ôîðìè 1,1–1,7(2,8)). Íàâ³òü çàëèøêè ìàòåðèíñüêèõ îáîëî-
íîê ó öèõ øòàì³â ÷àñòî ìàþòü âèãëÿä Interfilum-ïîä³áíèõ øàïèíîê, êë³òèíè
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äåÿêèõ øòàì³â îòî÷åí³ òîíêèì øàðîì ñëèçó, àëå íå òàêèì ïîòóæíèì, ÿê ó
âèä³â Interfilum (ðèñ. 4.15, 3). Ïðè öüîìó ïðîòÿãîì æèòòºâîãî öèêëó, ÿê
ïðàâèëî, â ìîëîäèõ êóëüòóðàõ, ö³ øòàìè ôîðìóþòü ÷³òê³ íèòêè, õàðàêòåðí³
äëÿ Klebsormidium ³ àáñîëþòíî íå òèïîâ³ äëÿ Interfilum. Íà æàëü, äàí³ ñòîñî-
âíî åêîëîã³¿ ÷è ãåîãðàô³¿ öèõ øòàì³â äîñèòü îáìåæåí³ (äèâ. òàáë. 4.1).
Ìîðôîòèï «pseudointerfilum/dissectum» ÷àñòêîâî ï³äòðèìóºòüñÿ îáîìà íàâå-
äåíèìè ô³ëîãåíåòè÷íèìè àíàë³çàìè, ôîðìóþ÷è ï³äêëàäó Å4, ïðîòå ÷àñòèíà
øòàì³â, ùî íàëåæèòü äî íüîãî, àáî âèõîäèòü çà ìåæ³ ï³äêëàäè (íà ITS-
äåðåâ³), àáî âõîäÿòü äî ï³äêëàäè Å2 (íà ITS-rbcL-äåðåâ³) (äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8).

Ö³êàâî, ùî øòàì, ãåíåòè÷íî äóæå áëèçüêèé äî îäíîãî ç³ øòàì³â îïèñó-
âàíî¿ ãðóïè (SAG 2065), âèä³ëåíî ç ´ðóíòîâèõ ê³ðîê Àëüï (Àâñòð³ÿ). Åêîô³-
ç³îëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ øòàìó ïîêàçàëè, ïîïðè éîãî ³ñíóâàííÿ â äîñèòü
æîðñòêèõ ã³ðñüêèõ óìîâàõ, íàäçâè÷àéíó éîãî ÷óòëèâ³ñòü ³ â³äñóòí³ñòü âèòðè-
âàëîñò³ äî âèñóøóâàííÿ (Karsten, Holzinger, 2012), ùî ìîæëèâî ïîâ’ÿçàíî ç
ïåâíîþ ì³êðîåêîí³øåþ, ÿêó öåé ïðåäñòàâíèê çàéìàº â ´ðóíòîâèõ ê³ðêàõ.
Çàçíà÷åíèé øòàì ïîïåðåäíüî áóëî ³äåíòèô³êîâàíî ÿê K. dissectum. Ó ïðèí-
öèï³, ìîðôîëîã³÷í³ îñîáëèâîñò³ ìîðôîòèïó «pseudointerfilum/dissectum» ö³ë-
êîì â³äïîâ³äàþòü îñíîâíèì îçíàêàì K. dissectum, à ðîçì³ðí³ õàðàêòåðèñòèêè
óçãîäæóþòüñÿ ç øèðîêèì ðîçóì³ííÿì óêàçàíîãî âèäó (Ettl, Gärtner, 1995;
Hindák, 1996). Ïðè öüîìó âóæ÷à òðàêòîâêà K. dissectum (Starmach, 1972;
Ìîøêîâà, 1979; Lokhorst, 1996) ïåðåäáà÷àº ëåãêîäåç³íòåãðóþ÷³ âèäè ðîäó ç
øèðèíîþ íèòêè â³ä 7 ìêì. Òîìó ÿêùî ñë³äóâàòè òàêîìó ðîçóì³ííþ öüîãî
âèäó, òî éîãî øâèäøå ìîæíà îòîòîæíèòè ç³ ñõ³äíîºâðîïåéñüêèìè ëåãêîäå-
ç³íòåãðóþ÷èìè øòàìàìè ãðóïè «Flaccidum» (äèâ. âèùå). Äî ðå÷³, ñàìå òàêà
òðàêòîâêà K. dissectum óçãîäæóºòüñÿ ç òèì, ùî öå íàéáëèæ÷èé òàêñîí äî
K. flaccidum (Ìîøêîâà, 1979; Lokhorst, 1996).

Ìîðôîòèï «nitens-typical» (ðèñ. 4.14, 5, 6, äèâ. âêëåéêó) õàðàêòåðèçóº
íàéòîíøèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Klebsormidium. ¯õí³ íèòêè ôðàãìåíòóþòüñÿ
äî êîðîòêèõ íèòî÷îê ³ îêðåìèõ êë³òèí, ïî÷èíàþ÷è ç ìîëîäèõ êóëüòóð (øè-
ðèíà íèòêè 4,8–5,4(5,6) ìêì, ³íäåêñ ôîðìè 1,0–1,8(2)), ÷àñòî âîíè îòî÷å-
í³ òîíêèì øàðîì ñëèçó, ïðè öüîìó Í-ôðàãìåíòè îáîëîíîê íå óòâîðþþòüñÿ
àáî óòâîðþþòüñÿ çð³äêà, ÿê âèíÿòîê. Õëîðîïëàñòè öèõ øòàì³â äóæå í³æíî ³
õàðàêòåðíî êðåíóëüîâàí³ ïî êðàþ. Íà æàëü, íåçâàæàþ÷è íà òàêó ÷³òêó
ìîðôîëîã³÷íó õàðàêòåðèñòèêó, øòàìè öüîãî ìîðôîòèïó íå ôîðìóþòü îêðå-
ìèõ ï³äêëàä, à âõîäÿ÷è äî ï³äêëàäè Å2, çì³øóþòüñÿ ç ³íøèìè øòàìàìè,
ïåðåâàæíî ìîðôîòèï³â «pseudointerfilum/dissectum» òà «pseudoflaccidum»
(äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8), õî÷à ìîðôîëîã³÷íî âîíè, áåç æîäíîãî ñóìí³âó, íàëåæàòü
äî âèäó K. nitens, îñîáëèâî â ðîçóì³íí³ Ã.Ì. Ëîêõîðñòà (Lokhorst, 1996).
Øòàìè ìîðôîòèïó ìåøêàþòü ó ïð³ñíîâîäíèõ ³ íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàííÿõ.

Îäèí ³ç øòàì³â ìîðôîòèïó «nitens-typical» (SAG 2155) îãîëîøåíî íåî-
òèïîì K. dissectum (Lokhorst, 1996; Rindi et al., 2011). Õî÷à öåé ïðåäñòàâíèê
çâè÷àéíî õàðàêòåðèçóºòüñÿ îñíîâíîþ îçíàêîþ K. dissectum – ëåãêî-
äåç³íòåãðóþ÷èìè íèòêàìè, â³í íå â³äïîâ³äàº ä³àãíîçó öüîãî âèäó â ðîçó-
ì³íí³ ñàìîãî àâòîðà íåîòèïó (Lokhorst, 1996), îñê³ëüêè ìàº çíà÷íî òîíø³
íèòêè (çàâøèðøêè (4,5)4,8–5,1(5,5) ìêì). Ïîïðè çíà÷íó ìîðôîëîã³÷íó âà-
ð³àáåëüí³ñòü ³ ïëàñòè÷í³ñòü ö³º¿ ãðóïè Klebsormidium, ìè íå ââàæàºìî, ùî
ìîæëèâ³ íàñò³ëüêè çíà÷í³ çì³íè êóëüòóðè âîäîðîñò³, ³ â³äíîñèìî öþ ðîçá³æ-
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í³ñòü äî éìîâ³ðíî¿ ïîìèëêè ï³ä ÷àñ ïåðåñ³âàííÿ êóëüòóðè àáî åòèêåòóâàí-
íÿ. Ðàçîì ç òèì, çã³äíî ³ç øèðîêèì òðàêòóâàííÿì K. dissectum (Ettl, Gärtner,
1995; Hindák, 1996), ÿêå ïåðåäáà÷àº øèðèíó íèòêè â³ä 4,5 ìêì, çàçíà÷åíèé
øòàì ìîæå áóòè ³äåíòèô³êîâàíèé ÿê öåé âèä.

Ìîðôîòèï «pseudoflaccidum» (ðèñ. 4.14, 10–12) îá’ºäíóº øòàìè ç äîâãè-
ìè íèòêàìè ñåðåäíüî¿ òîâùèíè (5,3–7,6(8) ìêì), ÿê³ ñõèëüí³ äî äåç³íòåãðà-
ö³¿ ó ñòàðèõ êóëüòóðàõ. Ó ìîëîäîìó â³ö³ âîíè, ÿê ïðàâèëî, ìàþòü âèäîâæåí³
öèë³íäðè÷í³ êë³òèíè, ÷èì íàãàäóþòü Ê. flaccidum, ç â³êîì êë³òèíè âêîðî÷ó-
þòüñÿ ³ ñòàþòü êîðîòêîöèë³íäðè÷íèìè, ³çîä³àìåòðè÷íèìè (³íäåêñ ôîðìè
0,7–1,5(2)) òà ³ñòîòíî ïåðåòÿãíóòèìè á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ êë³òèííèõ ïåðåãîðî-
äîê. Õëîðîïëàñò çäåá³ëüøîãî ç ãëàäåíüêèì êðàºì, ì³ñòèòü äóæå ÷³òêèé, êîì-
ïàêòíèé, îêðóãëèé ï³ðåíî¿ä, îáëÿìîâàíèé îäíèì ðÿäîì êðîõìàëüíèõ ãðàíóë.
Ïðåäñòàâíèêè öüîãî ìîðôîòèïó ïåðåâàæíî ëîêàë³çóþòüñÿ â ìåæàõ êëàäè Å2,
çì³øóþ÷èñü ç³ øòàìàìè ìîðôîòèïó «nitens-typical», äåÿê³ âõîäÿòü äî ï³äêëà-
äè Å1, çäåá³ëüøîãî ïðåäñòàâëåíî¿ ìîðôîòèïîì «acidophilum», àáî ôîðìóþòü
îêðåì³ ï³äêëàäè – Å5 òà Å6. Ö³êàâî, ùî ³íîä³ òàêèé ìîðôîòèï ìîæóòü ìàòè
øòàìè ³íøèõ ìîðôîòèï³â ãðóïè «Nitens» («acidophilum», «nitens-typical»,
«fluitans») íà ïåâíèõ ñòàä³ÿõ ñâîãî ðîçâèòêó, õî÷à ³íø³ çáåð³ãàþòü éîãî ïðî-
òÿãîì óñüîãî æèòòºâîãî öèêëó. Çà åêîëîã³÷íîþ õàðàêòåðèñòèêîþ âîíè òàêîæ
äîñèòü ð³çíîð³äí³ – â³ä ïð³ñíîâîäíèõ äî íàçåìíèõ âîäîðîñòåé.

Ìîðôîòèï «fluitans» (ðèñ. 4.14, 7, 9) ïðåäñòàâëåíèé ëèøå îäíèì øòà-
ìîì íà ìîëåêóëÿðíèõ äåðåâàõ, ÿêèé ôîðìóº ï³äêëàäó Å3 (ðèñ. 4.8). Öåé
øòàì º íåîòèïîì K. fluitans (SAG 9.96, Lokhorst, 1996; Rindi et al., 2011).
Âîäîð³ñòü ìàº äîñèòü òîâñò³ ì³öí³ íèòêè (øèðèíà 7,1–8,5(10,2) ìêì, ³íäåêñ
ôîðìè 1,2–1,4), ÿê³ ð³äêî äåç³íòåãðóþòü, ÷åðåç ùî â êóëüòóð³ íà ð³äêîìó
æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ âîíà ôîðìóº ì³öí³ êîíãëîìåðàòè íèòîê (ïðèäîíí³
òóôè). Öþ îçíàêó ââàæàþòü òàêñîíîì³÷íî âàãîìîþ (Lokhorst, 1996) ³ õàðàê-
òåðíîþ äëÿ òîâñòîíèò÷àñòèõ âèä³â Klebsormidium ãðóï «Crenulatum/Muco-
sum» ³ «Âilatum/Elegans». Ñàìå íà ïðåäñòàâíèê³â îñòàííüî¿ ãðóïè, à òàêîæ
íà ïåâí³ øòàìè ãðóïè «Flaccidum» ³ ñõîæ³ ö³ âîäîðîñò³. ßê íå ïàðàäîêñàëü-
íî, àëå íàéìåíøå ñï³ëüíîãî âîíè ìàþòü ç³ øòàìàìè ãðóïè «Nitens», äî ÿêî¿
íàëåæàòü. ² ð³÷ íå ëèøå ó íàÿâíîñò³ òîâñòèõ ì³öíèõ íèòîê ó öèõ ïðåäñòàâ-
íèê³â, à é ó áóäîâ³ õëîðîïëàñòà ³ ï³ðåíî¿äà – õëîðîïëàñò ÷àñòî äð³áíî ÷è
ãðóáî ðîçñ³÷åíèé, ï³ðåíî¿ä âåëèêèé, îáëÿìîâàíèé áàãàòüìà ðÿäàìè äð³áíèõ
êðîõìàëüíèõ ãðàíóë, – öå îçíàêè, òèïîâ³ äëÿ ãðóï «Âilatum/Elegans» ³ «Flac-
cidum». Ïðîòå íà ïåâíèõ ñòàä³ÿõ ðîçâèòêó ìè ñïîñòåð³ãàëè îêðåì³ íèòêè
äàíèõ ïðåäñòàâíèê³â ç îçíàêàìè ìîðôîòèïó «pseudoflaccidum».

Äîñë³äæåííÿ ´ðóíòîâèõ ê³ðîê Àëüï (Àâñòð³ÿ) ïîêàçàëî, ùî ïðåäñòàâíè-
êè, ãåíåòè÷íî ³ ìîðôîëîã³÷íî áëèçüê³ äî Ê. fluitans, ïåðåâàæàþòü â íèõ
(Mikhailyuk et al., 2012), òîæ öÿ ãðóïà î÷åâèäíî ì³ñòèòü âèäè, ùî äîì³íó-
þòü ó íàçåìíèõ åêîñèñòåìàõ, ÿê³ õàðàêòåðèçóþòüñÿ âîëîãèìè óìîâàìè (íåî-
òèïîâèé øòàì Ê. fluitans âèä³ëåíèé ç àìô³á³àëüíîãî åêîòîïó (Lokhorst, 1996),
äèâ. òàáë. 4.1).

Çàãàëîì, íà íàø ïîãëÿä, ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íà ãðóïà «Nitens» åâîëþ-
ö³éíî ìîëîäà, òîìó, éìîâ³ðíî, ïðîöåñè âèäîóòâîðåííÿ º àêòèâíèìè ó íàø
÷àñ. Íà ñüîãîäí³ íåìîæëèâî ÷³òêî ðîçìåæóâàòè îêðåì³ âèäè âîäîðîñòåé,
îñê³ëüêè ïîì³òí³ ëèøå òåíäåíö³¿ ôîðìóâàííÿ ³ â³äîñîáëåííÿ äåÿêèõ ï³äãðóï
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ó ìåæàõ ãðóïè «Nitens». Ó òàêîìó ðàç³ íàäçâè÷àéíî âàæêî ïðèéíÿòè ïåâíå
òàêñîíîì³÷íå ð³øåííÿ. Ñèòóàö³ÿ óñêëàäíþºòüñÿ òàêîæ ïåâíîþ ê³ëüê³ñòþ
øòàì³â ó ìåæàõ ö³º¿ ãðóïè, ùî «³ì³òóþòü» ìîðôîëîã³þ ïðåäñòàâíèê³â ³íøèõ
ãðóï. ×àñòî íà ìîðôîëîã³÷íîìó ð³âí³ âèçíà÷èòè ïîëîæåííÿ çãàäàíèõ øòà-
ì³â áóâàº äóæå ñêëàäíî àáî âçàãàë³ íåìîæëèâî.

Ðàçîì ç òèì ³ñíóº äóìêà, ùî çàçíà÷åíà ãðóïà Klebsormidium ì³ñòèòü 14
ïðèõîâàíèõ âèä³â, ÿê³ ÷³òêî ðîçìåæîâóþòüñÿ ãåíåòè÷íî (çàñòîñîâàíî
îá’ºäíàíèé àíàë³ç ïîñë³äîâíîñòåé ITS-rbcL) (Škaloud, Rindi, 2011). Òîïî-
ëîã³ÿ ìîëåêóëÿðíèõ äåðåâ â óêàçàíèõ ðîáîòàõ ö³ëêîì ïîâòîðþº òîïîëîã³þ,
íàâåäåíó íàìè (äèâ. ðèñ. 4.8), ïðîòå âèÿâëÿº ÷³òêó, íà äóìêó àâòîð³â, äèôå-
ðåíö³àö³þ â ìåæàõ ï³äêëàä: Å1 ì³ñòèòü 2 îêðåì³ ãåíåòè÷í³ ãðóïè, ùî ðåïðå-
çåíòóþòü ïðèõîâàí³ âèäè; Å2 – 6 ãðóï; Å4 – 2 ãðóïè, òà âèÿâëÿº îäíó äî-
äàòêîâó ãðóïó, íå ïðåäñòàâëåíó íà äåðåâ³, ïîáóäîâàíîìó íàìè. Ïðè öüîìó
ï³äêëàäè Å3, Å5 òà Å6 ì³ñòÿòü ëèøå ïî îäí³é ãðóï³ òà â³äïîâ³äíî ïî îäíîìó
âèäó. Çãàäàí³ àâòîðè íå îáãîâîðþþòü ñòàòóñ âèÿâëåíèõ ãðóï ÿê îêðåìèõ
ïîïóëÿö³é îäíîãî âèäó ÷è âíóòð³øíüîâèäîâèõ òàêñîí³â, à ðîçãëÿäàþòü ¿õ ÿê
îêðåì³ âèäè. ßê çàçíà÷åíî âèùå (äèâ. ðîçä. 4.9), àâòîðè âêàçóþòü íà íåìî-
æëèâ³ñòü ðîçìåæóâàííÿ âêàçàíèõ ïðèõîâàíèõ âèä³â íà ìîðôîëîã³÷íîìó ð³â-
í³, ïðîòå ââàæàþòü, ùî ö³ ãðóïè ÷³òêî êîðåëþþòü ç åêîëîã³÷íèìè õàðàêòå-
ðèñòèêàìè äîñë³äæåíèõ øòàì³â. Òàê, îêðåìî âèä³ëÿþòü ïð³ñíîâîäí³ ãðóïè,
ãðóïè, ùî ìåøêàþòü íàçåìíî íà ïðèðîäíèõ (ó ´ðóíò³ ÷è àåðîô³òíî) ³ íà
øòó÷íèõ (ïåðåâàæíî íà áåòîí³) ñóáñòðàòàõ. Àâòîðè ââàæàþòü, ùî òàêà ìîð-
ôîëîã³÷íà îçíàêà, ÿê øèðèíà íèòêè, ùî øèðîêî âèêîðèñòîâóºòüñÿ â òàê-
ñîíîì³¿ Klebsormidium, íå ìàº ô³ëîãåíåòè÷íîãî çíà÷åííÿ ³ øâèäøå çà âñå
çàëåæèòü â³ä åêîëîã³÷íèõ óìîâ. Çîêðåìà, âèäè, ùî ìåøêàþòü ó íåéòðàëü-
íîìó ÷è ëóæíîìó ñåðåäîâèù³, ìàþòü øèðø³ íèòêè, í³æ âèäè, ùî çðîñòà-
þòü ó êèñëîìó ñåðåäîâèù³.

Öåé ö³êàâèé âèñíîâîê çâè÷àéíî ïîòðåáóº ïîäàëüøîãî ï³äòâåðäæåííÿ,
àëå ñë³ä çàóâàæèòè, ùî â³í ïåâíîþ ì³ðîþ êîðåëþº ç äàíèìè Ô.Ì. Íîâ³ñà
ùîäî âèâ÷åííÿ Klebsormidium ç ïð³ñíèõ âîäîéì ç ð³çíîþ ðåàêö³ºþ âîäè
(Novis, 2006).

Àâòîðè ðîçãëÿíóòîãî ïîâ³äîìëåííÿ, êð³ì òîãî, îòîòîæíþþòü ìîðôîëîãî-
ãåíåòè÷íó ãðóïó «Nitens» ç Ê. flaccidum (Škaloud, Rindi, 2011), ùî ìîæëèâî
ëèøå ó ðàç³ ïðèéíÿòòÿ øèðîêîãî ðîçóì³ííÿ öüîãî âèäó (Starmach, 1972;
Ìîøêîâà, 1979; Ettl, Gärtner, 1995; Hindák, 1996). ßêùî æ ïðèòðèìóâàòèñÿ
ïîãëÿä³â Ã.Ì. Ëîêõîðñòà (Lokhorst, 1996), òî Ê. flaccidum ñë³ä àñîö³þâàòè ç
ï³äêëàäîþ «Flaccidum», äî ÿêî¿ âõîäèòü îäèí ³ç øòàì³â, äîñë³äæåíèé öèì
àâòîðîì òà ³äåíòèô³êîâàíèé ÿê çàçíà÷åíèé âèä (SAG 2307, äèâ. òàáë. 4.1).

Íà íàø ïîãëÿä, ãðóïà «Nitens», ó ö³ëîìó, º íàéâîëîãîëþáí³øîþ ñåðåä
Klebsormidium, îñê³ëüêè äåÿê³ ¿¿ ïðåäñòàâíèêè – öå ïð³ñíîâîäí³ âîäîðîñò³,
³íøà ÷àñòèíà – øòàìè ç âîëîãèõ íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàíü, õî÷à é òóò º ïå-
âí³ âèíÿòêè, ïðî ÿê³ éòèìåòüñÿ íèæ÷å. Ñåðåä ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè º òàê³,
ùî çäàòí³ ôîðìóâàòè ïîòóæí³ ðîçðîñòàííÿ ³ áóòè äîì³íàíòàìè (øòàìè,
ñïîð³äíåí³ ç Ê. fluitans), õî÷à á³ëüø³ñòü – ñóïóòí³ âèäè, ÿê³ ìè ñïîñòåð³ãàëè
ï³ä ÷àñ âèâ÷åííÿ ´ðóíòîâèõ âîäîðîñòåé Êàí³âñüêîãî çàïîâ³äíèêà (×åðêàñü-
êà îáë.), ãðàí³òíèõ â³äñëîíåíü ð³çíèõ ðåã³îí³â Óêðà¿íè, ´ðóíò³â ÍÏÏ «Ãó-
öóëüùèíà» (²âàíî-Ôðàíê³âñüêà îáë.) òîùî (Äåì÷åíêî è äð., 1998; Mik-
hailyuk et al., 2003; Mikhailyuk, 2008; Ìèõàéëþê, Äàð³ºíêî, 2011).
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4.12. ÌÎÐÔÎËÎÃ²×Í² ÂÈÄÈ KLEBSORMIDIUM,
ÙÎ ÍÅ ÂÊËÞ×ÅÍ² ÄÎ ÎÏÐÀÖÞÂÀÍÍß.
«ÀÍÎÌÀËÜÍ²» ÔÎÐÌÈ KLEBSORMIDIUM

Çâè÷àéíî íàøå îïðàöþâàííÿ íå îõîïëþº âñ³ ìîæëèâ³ ìîðôîëîã³÷í³
âèäè Klebsormidium, òîìó ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ç âêëþ÷åííÿì á³ëüøî¿ ê³ëü-
êîñò³ çðàçê³â ³ç íîâèõ á³îòîï³â ³ ãåîãðàô³÷íèõ ðåã³îí³â, ³ìîâ³ðíî, äàñòü â³ä-
ïîâ³ä³ íà íèí³ çàêðèò³ ïèòàííÿ. Òàê, êð³ì ðîçãëÿíóòèõ âèùå âèä³â º ö³ëà
íèçêà ð³çíîâèä³â K. flaccidum òà ³íøèõ âèä³â, ÿê³ ââàæàþòü âèçíàíèìè òàê-
ñîíàìè (Guiry, Guiry, 2012), àëå ³íôîðìàö³ÿ ùîäî íèõ äóæå îáìåæåíà, à
øòàìè â³äñóòí³ ó ñâ³òîâèõ êîëåêö³ÿõ. Íàïðèêëàä, äåÿê³ ïð³ñíîâîäí³ ïðåä-
ñòàâíèêè, ìîæëèâî, ñë³ä ââàæàòè âèäàìè ðîäó Ulothrix (K. flaccidum f. aqua-
tica, K. rivulare (Kütz.) M.O. Morison et Sheath, K. subtile (Kütz.) Tracanna ex
Tell, K. subtilissimum (Rabenh.) P.S. Silva, Mattox et Blackwell) àáî Gloeotila
(K. scopulinum (Hazen) H. Ettl et G. Gärtner, K. tribonematoideum (Skuja) Hin-
dák), à î÷åâèäíî, é îòîòîæíèòè ç ïåâíèìè ïð³ñíîâîäíèìè ³ âîëîãîëþáíè-
ìè ïðåäñòàâíèêàìè äóæå ð³çíîð³äíî¿ ãðóïè «Nitens». ²íø³ íåäîñòàòíüî îïè-
ñàí³ âèäè, ìîæëèâî, º ñèíîí³ìàìè â³äîìèõ âèä³â Klebsormidium (K. flaccidum
f. tumidum (Heering) H. Ettl et G. Gärtner – ³ìîâ³ðíèé ñèíîí³ì K. dissectum;
K. flaccidum var. lubricum (Chodat) H. Ettl òà K. sterile (Deason et H.C. Bold)
P.S. Silva, Mattox et Blackwell – áëèçüê³ äî K. nitens; K. klebsii (G.M. Sm.)
P.S. Silva, Mattox et Blackwell, Ê. flaccidum var. crassum (Chodat) H. Ettl et
G. Gärtner – äî Ê. flaccidum; K. lamellosum ³ K. montanum – äî Ê. mucosum
÷è Ê. ñrenulatum). Òîíêîíèò÷àñò³ âèäè äàíîãî ðîäó (K. pseudostichococcus),
íàïåâíî, º ïðåäñòàâíèêàìè ðîä³â Stichococcus àáî Gloeotila, çîêðåìà äëÿ
K. marinum öå óæå äîâåäåíî (Neustupa et al., 2007).

Íàäçâè÷àéíî ö³êàâèìè, íà íàø ïîãëÿä, º ôîðìè Klebsormidium, íàçâàí³
íàìè àíîìàëüíèìè (ðèñ. 4.15, 5–9, äèâ. âêëåéêó). Äî íèõ ìè â³äíîñèìî
ê³ëüêà äîñë³äæåíèõ øòàì³â, ìîðôîëîã³ÿ ÿêèõ º äóæå ÿñêðàâîþ ³ äåÿêîþ ì³-
ðîþ ïîä³áíîþ, ïðîòå ãåíåòè÷íî ö³ ïðåäñòàâíèêè ñïîð³äíåí³ ç àáñîëþòíî
³íøèìè ç ìîðôîëîã³÷íî¿ òî÷êè çîðó øòàìàìè. Òîìó âîíè º ñâîãî ðîäó âè-
íÿòêàìè íà ô³ëîãåíåòè÷íèõ äåðåâàõ. Ïðèêëàäàìè òàêèõ øòàì³â º TR 24
(âõîäèòü äî ãðóïè «Flaccidum», êëàäà Â), TR 18 (ãðóïà «Nitens, ï³äêëàäà E4,
ïåðåâàæíî ìîðôîòèï «pseudointerfilum/dissectum») òà Biota-14621.10.54 (ãðóïà
«Nitens», ï³äêëàäà E2, ùî ì³ñòèòü ìîðôîòèïè «nitens-typical» òà «pseudoflacci-
dum») (äèâ. ðèñ. 4.7, 4.8). Ñï³ëüí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè öèõ øòàì³â (äîñèòü
øèðîê³, äîâã³, ïåðåòÿãíóò³ á³ëÿ ïîïåðå÷íèõ ïåðåãîðîäîê, âèêðèâëåí³ íèòêè;
ì³öí³ êë³òèíí³ îáîëîíêè; êîðîòê³, íåíà÷å çàòèñíóò³, çäóò³ êë³òèíè; ÷àñòèé
ïîä³ë êë³òèí ó ê³ëüêîõ ïëîùèíàõ ç óòâîðåííÿì äâîðÿäíèõ íèòîê, ïàêåò³â ³
ïñåâäîã³ëîê) (äèâ. ðèñ. 4.15, 5–9), ÿâíî º îçíàêàìè êñåðîô³òíîñò³ òà ïðè-
ñòîñîâàíîñò³ äî ïîñóøëèâèõ óìîâ. Ïîä³áí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè ìîæíà
ñïîñòåð³ãàòè ó ïðåäñòàâíèê³â êñåðîô³òíèõ ãðóï Klebsormidium – «Crenula-
tum/Mucosum» òà «Desertus» (ðèñ. 4.12), ïðîòå ö³ øòàìè, çã³äíî ç ìîëåêóëÿ-
ðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè äàíèìè, äî íèõ íå íàëåæàòü, à âõîäÿòü äî á³ëüø âî-
ëîãîëþáíèõ ãðóï. Ö³êàâî, ùî îçíà÷åí³ øòàìè ç àíîìàëüíîþ ìîðôîëîã³ºþ
áóëè ³çîëüîâàí³ ç ä³éñíî àðèäíèõ ì³ñöåçðîñòàíü – ´ðóíòîâèõ ê³ðîê ç ïóñ-
òåëü Àôðèêè, Àâñòðàë³¿ òà ç ïîâ³òðÿ ñòåïîâî¿ çîíè Óêðà¿íè (äèâ. òàáë. 4.1).
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²íàêøå êàæó÷è, âîíè íåñóòü ìîðôîëîã³÷í³ ðèñè, ùî â³äïîâ³äàþòü óìîâàì ¿õ
ì³ñöåçðîñòàíü, àëå ïðè öüîìó ãåíåòè÷íî ñïîð³äíåí³ çîâñ³ì ç ³íøèìè çà
åêîëîã³ºþ òà ìîðôîëîã³ºþ ãðóïàìè.

ßñêðàâèì ïðèêëàäîì ìîæå áóòè ïîð³âíÿííÿ ìîðôîëîã³¿ øòàìó TR 18 ç
Àâñòðàë³¿ ç ãåíåòè÷íî áëèçüêî ñïîð³äíåíèìè øòàìàìè ï³äêëàäè Å4 (ðèñ. 4.15,
1–5, äèâ. âêëåéêó). Ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî òàêà ìîðôîëîã³ÿ ó öèõ øòàì³â
íå çàêð³ïëåíà íà ãåíåòè÷íîìó ð³âí³, à º ëèøå ïåâíîþ ì³ðîþ íåñïàäêîâîþ
ì³íëèâ³ñòþ. Îäíàê ö³ øòàìè âèä³ëåí³ ç ¿õ ì³ñöåçðîñòàíü ïîíàä 5 ðîê³â òî-
ìó, ³ ïðîòÿãîì öüîãî ÷àñó ¿õ êóëüòèâóâàëè íà ñòàíäàðòíèõ ñåðåäîâèùàõ ðà-
çîì ç ³íøèìè øòàìàìè. Ïîñòàº ïèòàííÿ: ÿê âîíè çáåðåãëè ìîðôîëîã³þ,
ÿêà º â³äîáðàæåííÿì ïðèñòîñîâàíîñò³ äî ¿õ ïðèðîäíèõ ì³ñöåçðîñòàíü, ÿêùî
³íôîðìàö³ÿ ïðî öå íå ì³ñòèòüñÿ ó ãåíàõ? Öÿ ãðóïà âîäîðîñòåé, íåçâàæàþ÷è
íà äîâãèé ïåð³îä ¿¿ âèâ÷åííÿ, âñå ùå ì³ñòèòü äóæå áàãàòî çàãàäîê.

4.13. ÅÂÎËÞÖ²ß ² ÃÅÎÃÐÀÔ²×ÍÅ ÏÎØÈÐÅÍÍß
ÏÐÅÄÑÒÀÂÍÈÊ²Â ÏÎÐßÄÊÓ.  ÅÊÎËÎÃÎ-Ô²Ç²ÎËÎÃ²×Í²

ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ² ÃÐÓÏÈ ßÊ ÊËÞ× ÄÎ ÒÀÊÑÎÍÎÌ²¯
KLEBSORMIDIALES

Ïðåäñòàâíèêè ïîðÿäêó Klebsormidiales – åâîëþö³éíî ïðîãðåñóþ÷à ãðó-
ïà, ïåðåâàæíî ñïðÿìîâàíà íà åêñïàíñ³þ íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàíü. ßêùî
ïðåäñòàâíèêè ðîä³â Hormidiella òà Entransia õàðàêòåðèçóþòüñÿ îáìåæåíèì
ãåîãðàô³÷íèì ïîøèðåííÿì, ÷àñòèíà ¿õ ïðèóðî÷åíà ëèøå äî òðîï³÷íèõ ðåã³-
îí³â, òî Klebsormidium òà Interfilum – øèðîêî ïîøèðåí³ ðîäè, çíàõ³äêè ÿêèõ
ìîæëèâ³, î÷åâèäíî, íà âñ³é çåìí³é êóë³, â³ä ïóñòåëü ³ òðîï³÷íèõ ðåã³îí³â äî
Àðêòèêè òà Àíòàðêòèêè (Rindi et al., 2011). Îñîáëèâî ö³êàâèìè º çíà÷íà
åêñïàíñ³ÿ òà äîì³íóþ÷à ðîëü öèõ ïðåäñòàâíèê³â ó íàçåìíèõ ì³ñöåçðîñòàí-
íÿõ, äå âîíè âäàëî êîíêóðóþòü ³ç çåëåíèìè õëîðîô³ö³ºâèìè é òðåáóêñ³ºô³-
ö³ºâèìè âîäîðîñòÿìè.

Ùî äàº òàê³ ïåðåâàãè öèì ïðåäñòàâíèêàì, àäæå ó ¿õ ô³ç³îëîã³¿ â³äîì³ ä³éñ-
íî «ñëàáê³ ì³ñöÿ», çîêðåìà, ìîæëèâ³ñòü ðîñòó ëèøå ó âóçüêîìó ä³àïàçîí³ ñî-
ëîíîñò³ ñåðåäîâèùà, ìîæëèâ³ñòü àêòèâíîãî ðîñòó ëèøå ïî÷èíàþ÷è â³ä +5 °Ñ
äëÿ áàãàòüîõ øòàì³â, â³äñóòí³ñòü ó êë³òèíàõ òàêèõ âàæëèâèõ äëÿ ³ñíóâàííÿ ó
íàçåìíèõ óìîâàõ ñòðåñ-ìåòàáîë³ò³â, ÿê ïîë³îëè, òà ³í. (Karsten, Rindi, 2010;
Karsten et al., 2010). Ìîæëèâî, êëþ÷åì äî ðîçóì³ííÿ òàêî¿ óñï³øíîñò³ Kleb-
sormidiales òà Streptophyta â ö³ëîìó º îñîáëèâîñò³ ¿õ óëüòðàñòðóêòóðè, à ñàìå
íàÿâí³ñòü êîìïëåêñó îðãàíåë, ùî âêëþ÷àº ì³òîõîíäð³¿, õëîðîïëàñò, ïåðîêñè-
ñîìó òà ÿäðî. Ó ðîçä. 4.5 ïîêàçàíî ô³ç³îëîã³÷í³ ïåðåâàãè êë³òèí, ÿê³ ìàþòü
ïîä³áíèé êîìïëåêñ îðãàíåë. Àäæå ñàìå öåé êîìïëåêñ ÷àñòêîâî çáåð³ãñÿ òà
ðîçâèíóâñÿ ó âèùèõ íàçåìíèõ ðîñëèí (Raven et al., 2005; Proctor et al., 2007).

Ïèòàííÿ åâîëþö³¿ òà ãåîãðàô³÷íîãî ïîøèðåííÿ äàíèõ âîäîðîñòåé âñå
ùå ïåðåáóâàþòü ó ñòàí³ ðîçðîáêè, õî÷à ïåâí³ ö³êàâ³ àñïåêòè ìîæíà âæå
ïðîêîìåíòóâàòè. Çà ðåçóëüòàòàìè ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåíü ðîä³â Klebsormidi-
um òà Interfilum ùîäî áàðêîäóâàííÿ òà âèÿâëåííÿ ìîëåêóëÿðíèõ ñèãíàòóð ¿õ
òàêñîí³â, ³ìîâ³ðíî, åâîëþö³éíî ñòàðøîþ º ãðóïà ïðåäñòàâíèê³â Klebsormidium
³ç òðîï³÷íèõ ðåã³îí³â, òîä³ ÿê ïîì³ðí³ øèðîòè âîíè àêòèâíî îñâîþþòü ó
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öåé ÷àñ (T. Pröschold, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.; äèâ. ðîçä. 4.9). Òîæ ìîæëèâî ïðè-
ïóñòèòè, ùî ð³çíîìàí³òòÿ äàíîãî ïîðÿäêó ó òðîï³÷íèõ ðåã³îíàõ íàïåâíî
çíà÷íî âèùå, í³æ íèí³ â³äîìî. Íà êîðèñòü öüîãî âêàçóþòü çíàõ³äêè íàé-
áëèæ÷èõ äî Klebsormidium òà Interfilum òàêñîí³â – ðîäó Hormidiella (äèâ.
ðîçä. 4.7), ñàìå ç òðîï³÷íèõ ðåã³îí³â, à òàêîæ ó ö³ëîìó «òåïëîëþáíà» ñïðÿ-
ìîâàí³ñòü ö³º¿ ãðóïè, ïðî ùî ñâ³ä÷àòü ôëîðèñòèêî-åêîëîã³÷í³ òà åêîëîãî-
ô³ç³îëîã³÷í³ äàí³ (Rindi, Guiry, 2004; Karsten et al., 2010).

Óñòàëåíå óÿâëåííÿ ïðî ð³ä Klebsormidium ÿê êîñìîïîë³òíèé òàêñîí, î÷å-
âèäíî, çà äåòàëüíîãî éîãî âèâ÷åííÿ áóäå çì³íåíî. Âæå íà ñüîãîäí³ âèäíî
ïåâíó ãåîãðàô³÷íó ïðè÷åòí³ñòü ó ìåæàõ ãðóïè (âèä³ëåííÿ îêðåìî¿ ë³í³¿ àôðè-
êàíñüêèõ òàêñîí³â, äèôåðåíö³àö³ÿ ãðóïè «Flaccidum» íà ï³äãðóïè ç³ ñõ³äíèì
òà çàõ³äíèìè àðåàëàìè òîùî). ×óäîâîþ ³ëþñòðàö³ºþ ñóòòºâî¿ ãåîãðàô³÷íî¿
äèôåðåíö³àö³¿ Klebsormidium º äîñë³äæåííÿ âèäîâîãî ñêëàäó á³îëîã³÷íèõ ´ðóí-
òîâèõ ê³ðîê, â ÿêèõ öåé òàêñîí º îäíèì ³ç âàæëèâèõ êîìïîíåíò³â. Òàê, â³äî-
ìî, ùî ñêëàä âîäîðîñòåé ´ðóíòîâèõ ê³ðîê, íåçàëåæíî â³ä êë³ìàòó ðåã³îíó,
á³ëüø-ìåíø ñòàëèé, îñê³ëüêè ñêëàäåíèé òàêñîíàìè, àäàïòîâàíèìè äî åêñò-
ðåìàëüíèõ íàçåìíèõ óìîâ (West, 1990; Sant’Anna, Pavia Azevedo, 1991;
Rosentreter, Belnap, 2001). Ïðîòå äîñë³äæåííÿ ´ðóíòîâèõ ê³ðîê âèñîêîã³ð’¿â
Àëüï (Àâñòð³ÿ) ïîêàçàëè ïåðåâàæàííÿ ïðåäñòàâíèê³â âîëîãîëþáíî¿ ãðóïè
«Nitens» ñåðåä Klebsormidium (Mikhailyuk et al., 2012), òîä³ ÿê îäíèì ³ç äîì³-
íàíò³â ´ðóíòîâèõ ê³ðîê ï³ùàíèõ ê³ñ òà îñòðîâ³â Äí³ïðà (Óêðà¿íà) âèÿâëåíî
êñåðîô³òíèé Ê. mucosum (Áîéêî è äð., 1984; Êîñòèêîâ, Ðûá÷èíñêèé, 1995), à
ãðóíòîâ³ ê³ðêè ïóñòåëü Ï³âäåííî¿ Àôðèêè ñêëàäàþòü ìàéæå âèêëþ÷íî òàê-
ñîíè ç îêðåìî¿ êñåðîô³òíî¿ ë³í³¿ – ãðóïè «Desertus» (Rindi et al., 2011). Ïî-
äàëüø³ äîñë³äæåííÿ Klebsormidiales ³ç çàëó÷åííÿì ìàòåð³àë³â ³ç ð³çíèõ ðåã³î-
í³â çåìíî¿ êóë³ òà ð³çíèõ á³îòîï³â, íà íàø ïîãëÿä, äàäóòü çìîãó âèÿâèòè çíà-
÷íó ãåîãðàô³÷íó òà åêîëîã³÷íó äèôåðåíö³àö³þ â ìåæàõ ö³º¿ ãðóïè.

Àêòèâí³ åêîô³ç³îëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Klebsormidium,
ðîçïî÷àò³ íèí³, äàþòü âñå á³ëüøå ö³êàâî¿ ³íôîðìàö³¿ ñòîñîâíî öèõ âîäîðîñ-
òåé. Çîêðåìà, íåùîäàâíî â ¿õ êë³òèíàõ â³äíàéäåíî àì³íîêèñëîòó, ùî çàáåçïå-
÷óº çàõèñò ïðîòè ä³¿ óëüòðàô³îëåòîâèõ ïðîìåí³â (àáñîðáóº ¿õ) (Micosporine-
like Amino Acid – MAA). Òàêîãî ðîäó ðå÷îâèíà â³äîìà äëÿ äåÿêèõ ãðóï íà-
çåìíèõ çåëåíèõ âîäîðîñòåé, ö³àíîáàêòåð³é òà ëèøàéíèê³â, à òàêîæ ÷åðâîíèõ
ìîðñüêèõ ìàêðîô³ò³â, ùî æèâóòü íà ì³ëêîâîääÿõ (Karsten et al., 2005). Ïðî-
òå ó Klebsormidium âèÿâëåíî ¿¿ óí³êàëüíèé ð³çíîâèä (U. Karsten, ïåðñîí.
ïîâ³äîìë.). Çãàäàí³ âèùå ïîïåðåäí³ åêîô³ç³îëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ ðÿäó øòàì³â
Klebsormidium ïîêàçàëè ö³êàâ³ ðåçóëüòàòè, ùî óçãîäæóþòüñÿ ç åêîëîã³÷íèìè
îñîáëèâîñòÿìè äàíèõ âîäîðîñòåé, çîêðåìà çíà÷íó ô³ç³îëîã³÷íó ïëàñòè÷í³ñòü ³
òîëåðàíòí³ñòü äî âèñóøóâàííÿ ó êñåðîô³òíîãî K. crenulatum (Karsten et al.,
2010; Holzinger et al., 2011) ³ âèñîêó ÷óòëèâ³ñòü äî íåñòà÷³ âîëîãè ó øòàì³â
âîëîãîëþáíî¿ ë³í³¿ «Nitens» (Karsten, Rindi, 2010; Karsten, Holzinger, 2012).

Ç îãëÿäó íà çíà÷íó ìîðôîëîã³÷íó ïëàñòè÷í³ñòü êëåáñîðì³ä³àëüíèõ âî-
äîðîñòåé òà âèñîêèé ð³âåíü ìîðôîëîã³÷íîãî ïàðàëåë³çìó ì³æ ïðåäñòàâíè-
êàìè ð³çíèõ ë³í³é, ³ìîâ³ðíî, ñàìå çà äàíèìè åêîô³ç³îëîã³¿ öèõ ïðåäñòàâíè-
ê³â ìîæíà ïîÿñíèòè ¿õ óñï³øí³ñòü ó ïðèðîä³ òà âñòàíîâèòè íåîáõ³äí³ îçíà-
êè, ùî ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ â òàêñîíîì³¿ ãðóïè âîäîðîñòåé, ÿêà ïåâ-
íîþ ì³ðîþ º ïðåäêîâîþ â³äíîñíî âèùèõ íàçåìíèõ ðîñëèí.
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MOLECULAR PHYLOGENY, TAXONOMY AND BIOLOGY
OF TERRESTRIAL ALGAE OF ORDER KLEBSORMIDIALES

(KLEBSORMIDIOPHYCEAE, STREPTOPHYTA)

The order Klebsormidiales (Streptophyta) contains the genera Klebsormidium,
Interfilum, Hormidiella and Entransia, which mostly represent widely distributed
terrestrial and freshwater algae. The history of investigation of these taxa reaches
XIX century, when the genus Hormidium (=Klebsormidium) was described; the ta-
xonomic position of other genera was determined during XX and XXI centuries.
These algae were originally placed to different orders of the Chlorophyta – Ulo-
thrichales, Gloeotilales, Zygnematales, Chlorococcales. Ultrastructural data, later
confirmed by molecular-phylogenetic investigations, shown their place to be
among the streptophycean algae.

The taxonomy of Klebsormidiales is problematic because of probability that
some taxa are still regarded in other groups of green algae or not found in nature
as well as high morphological plasticity and morphological uniformity. The 18-S
rDNA phylogeny demonstrates the group to be monophyletic and related to
Coleochaetales, Charales and other streptophycean algae and higher plants. But
morphologically similar genera such as Stichococcus, Koliella, Raphidonema and
Gloeotila are phylogenetically distant from Klebsormidiales and belong to the
Trebouxiophyceae. Klebsormidium and Interfilum are closely related within the
order, but Hormidiella and Entransia are distant from each other and from previ-
ous genera.

All representatives of Klebsormidiales have many common ultrastructural
characters (structure of flagellated cells, process of cytokinesis, presence of comp-
lex of cell organelles including peroxisomes) and morphological features (chloro-
plast and pyrenoid structure, position of nucleus, mucilage structure etc.). We
think that the scheme of cell division and thallus formation by way similar to
sporulation are common characters among all representatives of the order. Some
differences in details of cell division in various taxa of Klebsormidiales cause
formation of morphologically different types of thallus: filaments, unicells, chains
of cells connected by «threads», sarcinoid packets, and pleurococcoid thallus.
The evidence of such type of cell division is presence of H-, cap- or ring-like
fragments of the cell wall as well as cell wall ultrastructure.

Hormidiella and Entransia represent taxa with small species diversity; the
geographical range of the first one is limited to tropical areas, the second one is a
rare freshwater alga known from North America. Klebsormidium and Interfilum
are closely related paraphyletic taxa which include a greater diversity of terrestrial
and freshwater algae. Species concept, number of taxa within the Klebsormidiales
and phylogenetically significant morphological characters are debatable questions
for the moment. On the one hand there is the possibility of integration of Klebsor-
midium and Interfilum and reducing the existing species into a few number of
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taxa. On the other hand, existence of high cryptic species diversity within Kleb-
sormidium has been suggested.

Characteristic peculiarities of Interfilum are the following: the presence of a
clear mucilage envelope in most taxa, cap-, ring- or thread-like remnants of the
mother cell wall and formation of a unicellular or sarcinoid thallus. The species
of Interfilum are terrestrial algae. Besides three known species which clearly differ
according to ITS rDNA phylogeny (I. paradoxum, I. terricola and recently de-
scribed I. massjukiae), Interfilum probably includes several undescribed taxa –
with elongated unicells and strong cubical cell aggregations.

Klebsormidium, characterized by formation of filaments, divides into five
clear clades according ITS/rbcL phylogeny which corresponds to morpho-genetic
groups assigned by us. Xerophytic lineages of Klebsormidium are represented by
groups «Crenulatum / Mucosum» and «Desertus». The first one unites taxa with
the thickest filaments; two known species (K. crenulatum and K. mucosum) are
close according morphological and genetic data. The group «Desertus» is a new
lineage among Klebsormidium, which mostly unites strains from arid regions.
They are characterized by strongly curved filaments, short cells, four-lobed chlo-
roplasts, compact pyrenoids and unique change of cell shape during ontogenesis.
Group «Âilatum / Elegans» represents two genetically and morphologically close
species (K. bilatum and K. ålegans) with rather thick, strong filaments and vario-
usly dissected chloroplasts.

Groups «Flaccidum» and «Nitens» are rather morphologically similar. The
first one represents mostly terrestrial species typical for temperate regions with
filaments of average width and different level of disintegration. It is possible to
distinguish two subgroups within the «Flaccidum» group which include strains
from East and West Europe. Perhaps the Western-European lineage includes the
type species of the genus – K. flaccidum. However, according to an alternative
opinion the type of the genus is necessary to deduce from morphologically close
group «Nitens». The position of other widely distributed species – K. dissectum
within the genus is debatable as well. Group «Nitens» is evolutionarily young,
therefore the processes of species formation is still active in it. Phylogenetic trees,
especially ITS rDNA phylogeny, show low resolution within this clade. The algae
of the «Nitens» group represent a humid lineage, the following five main mor-
photypes are separated among them: «acidophilum» (freshwater algae), «pseudo-
interfilum/dissectum» (unicells, average width of filaments), «nitens-typical» (thin,
unicells), «pseudoflaccidum» (K. flaccidum-like, but with isodiametric cells), «flui-
tans» (long, strong, rather thick filaments).

Klebsormidiales is obviously an evolutionarily young group. General cosmo-
politism of the group, widely established in the literature, will be probably con-
tradicted after detailed investigation of geographical distribution of the algae. Be-
cause of considerable morphological plasticity and a high level of morphological
parallelism of Klebsormidiales taxa, new ecophysiological data may help explain
their success in nature and provide necessary characters which may be used in
taxonomy of this group of algae which may represent the ancestors of higher
plants.
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ÔÎÒÎÁ²ÎÍÒ²Â ËÈØÀÉÍÈÊ²Â – ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ
ÐÎÄ²Â TREBOUXIA PUYM. ÒÀ ASTEROCHLORIS

TSCHERM.-WOESS

Îäíèìè ç íàéïîïóëÿðí³øèõ ³, ìîæëèâî, íàéö³êàâ³øèõ ïðèêëàä³â ñèì-
á³îòè÷íî¿ àñîö³àö³¿ º ëèøàéíèêè, ÿê³ ñêëàäàþòüñÿ ç ãðèáíîãî (ì³êîá³îíòà)
òà âîäîðîñòåâîãî (ôîòîá³îíòà) êîìïîíåíò³â. Çã³äíî ³ç âèçíà÷åííÿì, ëèøàé-
íèê º ñòàëîþ, ñàìîðåãóë³âíîþ àñîö³àö³ºþ ãðèáà (åêçîõàá³òàíòà) òà îäí³º¿
àáî ê³ëüêîõ âîäîðîñòåé, àáî ö³àíîïðîêàð³îò (åíäîõàá³òàíò³â) (Kirk et al., 2008).
Ñàìå çàâäÿêè ò³ñí³é âçàºìîä³¿ öèõ äâîõ ñêëàäîâèõ ëèøàéíèêàì âäàëîñÿ
îñâî¿òè ð³çíîìàí³òí³ ì³ñöåçðîñòàííÿ, ÿê³ ÷àñò³øå çà âñå õàðàêòåðèçóþòüñÿ
åêñòðåìàëüíèìè óìîâàìè, íåñïðèÿòëèâèìè äëÿ ³íøèõ îðãàí³çì³â. Íà öåé
÷àñ ãðóïà ëèøàéíèê³â íàë³÷óº áëèçüêî 17 500–20 000 âèä³â, ïîøèðåíèõ ïî
âñ³é çåìí³é êóë³ â³ä ïóñòåëü äî òðîï³÷íèõ ë³ñ³â (Kirk et al., 2008). Îñíîâîþ
ëèøàéíèêà º ãðèáíèé êîìïîíåíò, òîä³ ÿê ôîòîá³îíò, ÿê ïðàâèëî, óòâîðþº
øàð âîäîðîñòåâèõ êë³òèí ó ñëàí³ ëèøàéíèêà. Ïðîòå ñâî¿ óí³êàëüí³ âëàñòè-
âîñò³ (ñèíòåç ëèøàéíèêîâèõ êèñëîò ³ ñïðîìîæí³ñòü ³ñíóâàòè â åêñòðåìàëü-
íèõ óìîâàõ) ëèøàéíèêîâà àñîö³àö³ÿ íàáóâàº ëèøå ò³ëüêè âíàñë³äîê ñèìá³î-
çó ç âîäîð³ñòþ. Òàê, íàÿâí³ñòü ôîòîñèíòåçóþ÷îãî êîìïîíåíòà ïåðåòâîðþº
ãðèáíèé ãåòåðîòðîôíèé îðãàí³çì â àâòîòðîôíó àñîö³àö³þ, äëÿ ³ñíóâàííÿ
ÿêî¿ ïîòð³áí³ ëèøå âîäà, ïîâ³òðÿ, ñîë³ ì³íåðàë³â ³ ñóáñòðàò äëÿ ïðèêð³ïëåí-
íÿ. Éìîâ³ðíî, ñàìå öåé ôàêò äàâ çìîãó ëèøàéíèêàì îñâî¿òè òàê³ íåñïðèÿò-
ëèâ³ ì³ñöåçðîñòàííÿ, ÿê ãîë³ ñêåë³ àáî ï³ñêè ïóñòåëü, ³ ïåðåòâîðèòèñÿ íà
ãðóïó, ÿêà ïðîöâ³òàº òà õàðàêòåðèçóºòüñÿ âèñîêèì âèäîâèì ð³çíîìàí³òòÿì.

Õî÷à ð³çíîìàí³òòÿ ëèøàéíèê³â ìîæíà ââàæàòè â³äíîñíî äîñë³äæåíèì,
âîäîðîñò³, ÿê³ âõîäÿòü äî ¿õ ñêëàäó, çàëèøàþòüñÿ íåäîñòàòíüî âèâ÷åíèìè.
Íàïðèêëàä, çà óçàãàëüíåíèìè äàíèìè (Âîéöåõîâè÷ è äð., 2011á), äî âèäî-
âîãî ð³âíÿ ôîòîá³îíò óñòàíîâëåíèé ëèøå ó 3 % óñ³õ â³äîìèõ ëèøàéíèê³â.
Òàêèé íèçüêèé â³äñîòîê íàñàìïåðåä ïîâ’ÿçàíèé ç³ ñêëàäí³còþ ³çîëÿö³¿ ôî-
òîá³îíò³â ó êóëüòóðó òà íåîáõ³äí³ñòþ ìîðôîëîã³÷íèõ äîñë³äæåíü êóëüòóðàëü-
íîãî ìàòåð³àëó äëÿ òî÷íîãî âèçíà÷åííÿ ôîòîá³îíò³â, à òàêîæ îáîâ’ÿçêîâîãî
ïîð³âíÿííÿ ¿õ ç àâòåíòè÷íèìè øòàìàìè é ï³äòâåðäæåííÿ ðåçóëüòàò³â ³äåí-
òèô³êàö³¿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè ìåòîäàìè. Ó ñâîþ ÷åðãó, øèðîêå
çàñòîñóâàííÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ìåòîä³â ñïðèÿº ïîì³òíîìó ïðî-
ãðåñó ó äîñë³äæåííÿõ ôîòîá³îíò³â ëèøàéíèê³â ³ ïðèâîäèòü äî íàêîïè÷åííÿ
çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ íîâèõ äàíèõ, ÿê³ ïîòðåáóþòü óçàãàëüíåííÿ òà àíàë³çó. Çà
äåê³ëüêà îñòàíí³õ ðîê³â âèçíà÷èëàñÿ çàãàëüíà òåíäåíö³ÿ ó âèâ÷åíí³ êîåâî-
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ëþö³éíèõ âçàºìîâ³äíîñèí ãðèá³â, ùî óòâîðþþòü ëèøàéíèê, òà ¿õ ôîòîá³îí-
ò³â çà äîïîìîãîþ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ìåòîä³â. Óæå äîáðå âèâ÷åí³
ðîäèíè ëèøàéíèê³â Physciaceae (Bhattacharya et al., 1996; Friedl et al., 2000;
Dahlkild et al, 2001; Helms et al., 2001), Cladoniaceae (Piercey-Normore, De-
Priest, 2001; Yahr et al., 2004), Teloschistaceae (Beck, 2002; Honegger et al.,
2004; Nyati, 2006), Graphidaceae (Nakano, 1988), Verrucariaceae (Thüs et al.,
2011), à òàêîæ îêðåì³ ðîäè – Letharia (Th.  Fr.) Zahlbr. (Kroken, Taylor,
2000), Lecanora Ach. (Blaha et al., 2006), Umbilicaria Hoffm. (Romeike et al.,
2002). Ïðîòå ö³ äàí³ âñå ùå çàëèøàþòüñÿ óðèâ÷àñòèìè ³, íà æàëü, íå äàþòü
çìîãè â³äòâîðèòè ðåàëüíó êàðòèíó â³äïîâ³äíîñò³ ôîòîá³îíòà ïåâíîìó òàêñî-
íîì³÷íîìó ðàíãó ì³êîá³îíòà.

Çà óçàãàëüíåíèìè äàíèìè (Âîéöåõîâè÷ è äð., 2011à), â³äîìî 148 âèä³â
ëèøàéíèêîâèõ ôîòîá³îíò³â ³ç 50 ðîä³â, ùî íàëåæàòü äî 5 â³ää³ë³â: Cyano-
phyta (=Cyanoprokaryota) – 35 âèä³â (23,6 % â³ä çàãàëüíîãî ð³çíîìàí³òòÿ
ôîòîá³îíò³â), Chlorophyta – 109 (73,6 %), Streptophyta – 1 (0,7 %), Xantho-
phyta – 2 (1,4 %), Phaeophyta – 1 (0,7 %). Ôîòîá³îíòè â³ää³ëó Cyanophyta
çäåá³ëüøîãî íàëåæàòü äî ïîðÿäê³â Chroococcales, Nostocales òà Stigonema-
tales, Chlorophyta – äî êëàñ³â Trebouxiophyceae òà Ulvophyceae.

Íàé÷àñò³øå ó ñêëàä³ ëèøàéíèê³â òðàïëÿþòüñÿ ïðåäñòàâíèêè ðîä³â:
Trebouxia Puym. (ó 252 âèäàõ ëèøàéíèê³â), Asterochloris Tscherm.-Woess (98),
Myrmecia Printz (22), Dictyochloropsis Geitler em. Tscherm.-Woess, Diplosphaera
Bial., Stichococcus Nägeli (ïî 17), Pseudococcomyxa Korschikov (9), Coccomyxa
Schmidle, Elliptochloris Tscherm.-Woess, Gloeocystis Nägeli (ïî 5), á³ëüø³ñòü
ÿêèõ, çã³äíî ç àíàë³çîì 18S ðÄÍÊ ô³ëîãåí³¿, º ïðåäñòàâíèêàìè êëàñó Trebou-
xiophyceae (Beck, 2002; Darienko et al., 2010) (ðèñ. 5.1, äèâ. âêëåéêó).

ßê âèäíî, íàéïîøèðåí³øèìè ôîòîá³îíòàìè ëèøàéíèê³â º âèäè ðîä³â
Trebouxia òà Asterochloris, á³ëüø³ñòü ç ÿêèõ â³äîìà âèêëþ÷íî ÿê ôîòîá³îíòè,
òîáòî ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³ äîñ³ íå çíàéäåí³, õî÷à ó ñêëàä³ ëèøàéíèêà
òðàïëÿþòüñÿ ìàéæå ïîâñþäíî. Îòæå, ôàêòè÷íî á³ëüø³ñòü ¿õ âèä³â º îáë³ãà-
òíèìè ôîòîá³îíòàìè. Îäíàê ïðåäñòàâíèêè öèõ ðîä³â ìàþòü íàáàãàòî á³ëü-
øå ñï³ëüíîãî, í³æ îáë³ãàòí³ñòü òà øèðîêå ïîøèðåííÿ ó ñêëàä³ ëèøàéíèê³â.
Òàê, ùå ê³ëüêà ðîê³â òîìó ð³ä Asterochloris áóâ ïðåäñòàâëåíèé ëèøå 1 âè-
äîì – A. phycobiontica (Tscherm.-Woess) Tscherm.-Woess, òîä³ ÿê ð³ä Trebou-
xia, ÿêèé ì³ñòèâ 29 âèä³â, ïîòðåáóâàâ òåðì³íîâî¿ ðåâ³ç³¿. Ñêëàäí³ñòü âèçíà-
÷åííÿ, òðóäîì³ñòê³ñòü ³çîëÿö³¿ â êóëüòóðó òà â³äíîñíà ïîâ³ëüí³ñòü ðîñòó â
êóëüòóð³ çíà÷íî ãàëüìóâàëè ðîçðîáêó òàêñîíîì³¿ öèõ ðîä³â, ïðîòå óâàãà äî-
ñë³äíèê³â çàâæäè áóëà ïðèâåðíóòà äî âèâ÷åííÿ ¿õ âèä³â.

5.1. ²ÑÒÎÐ²ß ÒÀÊÑÎÍÎÌ²×ÍÈÕ ÄÎÑË²ÄÆÅÍÜ ÐÎÄ²Â

Òàêñîíîì³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Trebouxia áåðóòü ñâ³é ïî-
÷àòîê ùå ç ê³íöÿ ÕIÕ ñò., îòæå, ç ÷àñ³â ïåðøèõ çãàäîê ïðî ôîòîá³îíòè. Ïåð-
øèì âèäîì, çàðåºñòðîâàíèì ÿê ôîòîá³îíò, áóâ Cystococcus humicola 9 Näg.,
îïèñàíèé ðàí³øå ç âîëîãîãî ´ðóíòó ÿê â³ëüíî³ñíóþ÷à âîäîð³ñòü (Nägeli, 1849).

                                         
9 Cystococcus humicola º áàç³îí³ìîì âèäó Chlorococcum infusionum (Schrank) Meneghini.
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Îñê³ëüêè êóëüòóðàëüí³ ìåòîäè äîñë³äæåíü ³ òàêñîíîì³ÿ òèõ ÷àñ³â ùå íå áó-
ëè äîñòàòíüî ðîçðîáëåíèìè, íàçâó «Cystococcus humicola» âèêîðèñòîâóâàëè ó
äîñèòü øèðîêîìó ðîçóì³íí³, ïîçíà÷àþ÷è íèì áàãàòî âèä³â ³ ðîä³â êîêî¿ä-
íèõ çîîñïîðîòâ³ðíèõ çåëåíèõ âîäîðîñòåé, ó òîìó ÷èñë³ ëèøàéíèêîâ³ ôîòî-
á³îíòè. Îïèñè òà ³ëþñòðàö³¿ êîêî¿äíèõ çåëåíèõ âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â, òàê
çâàíèõ Cystococcus humicola, áóëè íàâåäåí³ Î. Ôàì³íöèíèì òà ². Áàðàíåöü-
êèì (Famintzin, Baranetzki, 1867), à òàêîæ Ñ. Øâåíäåíåðîì (Schwendener,
1869). Ó 1924 ð. À. Ï³ìàë³ (Puymaly, 1924) çàïðîïîíóâàëà âèêîðèñòîâóâàòè
íàçâó «Trebouxia arboricola» çàì³ñòü «Cystococcus humicola» äëÿ âñ³õ âîäîðîñ-
òåé, ùî ³çîëüîâàí³ ç³ ñëàí³ ëèøàéíèêà Xanthoria parietina. Äëÿ íîâîãî ðîäó
Trebouxia áóâ àäàïòîâàíèé ä³àãíîç, íàâåäåíèé ðàí³øå Î. Òðåáóêñîì (Tre-
boux, 1912), òèïîì ðîäó º T. arboricola Puym.

Ó ñó÷àñíîìó ðîçóì³íí³ ð³ä Trebouxia ïðåäñòàâëåíèé êîêî¿äíèìè çåëå-
íèìè âîäîðîñòÿìè, ÿê³ âíàñë³äîê íåðîçõîäæåííÿ àâòîñïîð çäàòí³ óòâîðþâà-
òè òåòðàäè, îêòàäè òà çíà÷íî á³ëüø³ êë³òèíí³ êîìïëåêñè. Ôîðìà êë³òèí âî-
äîðîñòåé ñôåðè÷íà, äî ÿéöåïîä³áíî¿ àáî åë³ïñî¿äíî¿. Êë³òèííà ñò³íêà òîí-
êà, çð³äêà ç îäíîá³÷íèì ïîòîâùåííÿì. Õëîðîïëàñò âåãåòàòèâíî¿ êë³òèíè
öåíòðàëüíèé, ÷àñòî ìàº ðîçâèíåí³ ëîïàò³ àáî íåãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé ïî
êðàþ, ç îäíèì ÷è äåê³ëüêîìà ï³ðåíî¿äàìè. Êðîõìàëü íàé÷àñò³øå â³äêëàäà-
ºòüñÿ ó âèãëÿä³ êðîõìàëüíèõ çåðåí ó ñòðîì³ õëîðîïëàñòà, ï³ðåíî¿ä, ÿê ïðà-
âèëî, ãîëèé àáî, çð³äêà, ç êðîõìàëüíîþ îáãîðòêîþ. Âåãåòàòèâí³ êë³òèíè
îäíîÿäåðí³, ÿäðî ðîçòàøîâàíå ëàòåðàëüíî ó âèð³çö³ õëîðîïëàñòà, ÿäåðöå
ïîçèö³îíîâàíå äåùî åêñöåíòðè÷íî. Â³äîìå íåñòàòåâå ðîçìíîæåííÿ óòâî-
ðåííÿì àâòîñïîð ÷è çîîñïîð (çîîñïîðè ç äâîìà äæãóòèêàìè îäíàêîâî¿ äîâ-
æèíè, ãîë³) (Ettl, Gärtner, 1995). Ó äåê³ëüêîõ âèïàäêàõ ñïîñòåð³ãàëîñÿ ñòàòå-
âå ðîçìíîæåííÿ ôîðìóâàííÿì ³çîãàìåò, ÿê³ ï³ñëÿ êîïóëÿö³¿ óòâîðþâàëè
çèãîòó (Ahmadjian, 1960), ïðîòå òàê³ äàí³ º óðèâ÷àñòèìè ³ ïîòðåáóþòü ïîäàëü-
øèõ ñïåö³àëüíèõ äîñë³äæåíü.

×èñëåíí³ ìîðôîëîã³÷í³ òà ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ ïî-
êàçàëè, ùî ð³ä Trebouxia íå º ãîìîãåííèì (Ahmadjian, 1960; Archibald, 1975;
Hildreth, Ahmadjian, 1981; Tschermak-Woess, 1989; Friedl, Zeltner, 1994). Óïåð-
øå ðîçä³ëåííÿ ðîäó íà Trebouxia Puym. òà Pseudotrebouxia P.A. Archibald áó-
ëî çàïðîïîíîâàíî Ï. Àð÷³áàëüä (Archibald, 1975) íà îñíîâ³ íàÿâíîñò³ ð³çíèõ
òèï³â íåðóõîìèõ ðåïðîäóêòèâíèõ êë³òèí ó îáîõ ïðåäñòàâíèê³â. Çîêðåìà,
äëÿ Pseudotrebouxia º õàðàêòåðíèì ðîçìíîæåííÿ íå ëèøå àïëàíîñïîðàìè, à
é àâòîñïîðàìè, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî ôîðìóþòüñÿ áàãàòîêë³òèíí³ êîìïëåêñè,
òîä³ ÿê ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Trebouxia àâòîñïîðè íå ïðîäóêóþòüñÿ ³ êë³-
òèíí³ êîìïëåêñè â³äñóòí³. Íåçâàæàþ÷è íà òå ùî ³íø³ àâòîðè (Gärtner, 1985;
Tschermak-Woess, 1989) òàêîæ ïîì³òèëè â³äì³íè ó ôîðìóâàíí³ íåðóõîìèõ
ðåïðîäóêòèâíèõ êë³òèí ó ìåæàõ ðîäó, êîíöåïö³þ Ï. Àð÷³áàëüä áóëî â³äêè-
íóòî. Ã. Ãåðòíåð (Gärtner, 1985) ïîÿñíþâàâ òàê³ â³äì³ííîñò³ æèòòºâèõ öèê-
ë³â ãàëüìóâàííÿì ôîðìóâàííÿ çîîñïîð íà ð³çíèõ ñòàä³ÿõ ¿õ ðîçâèòêó.

Íà ïðîòèëåæí³ñòü éîìó, Å. ×åðìàê-Âåññ ñòâåðäæóâàëà, ùî ³ñíóº ò³ëüêè
îäèí òèï íåðóõîìèõ ðåïðîäóêòèâíèõ êë³òèí ó Trebouxia – àïëàíîñïîðè, òîä³
ÿê àâòîñïîðè º ô³ëîãåíåòè÷íî ïðèçóïèíåíîþ (âèìóøåíîþ) ôîðìîþ ðîçâèò-
êó ñïîð. Íà ö³é ï³äñòàâ³ äîñë³äíèöÿ ðîçä³ëèëà ð³ä Trebouxia íà äâà ï³äðîäè –
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Trebouxia òà Eleutherococcus (Warén) Tscherm.-Woess. Eleutherococcus, ó ðîçó-
ì³íí³ Å. ×åðìàê-Âåññ, îá’ºäíóº âñ³ âèäè Trebouxia, ùî íå óòâîðþþòü àâòî-
ñïîð. Ò. Ôð³äë (Friedl, 1993) òàêîæ çàçíà÷èâ â³äì³íè ó ôîðìóâàíí³ ðåïðîäóê-
òèâíèõ êë³òèí ó ìåæàõ ðîäó Trebouxia ³ âèä³ëèâ äâà êë³òèíí³ öèêëè – À òà Á,
îòðèìàâøè ó ê³íöåâîìó ï³äñóìêó äâ³ ãðóïè âèä³â, ùî çà ñêëàäîì âèÿâèëèñÿ
äîñèòü ïîä³áíèìè äî ï³äðîä³â, âèä³ëåíèõ Å. ×åðìàê-Âåññ. Ïðîòå ðîçä³ëåííÿ
íà îñíîâ³ öèõ îçíàê íå áóëî ñõâàëåíî Ò. Ôð³äëîì, îñê³ëüêè çíà÷íà âàð³àáå-
ëüí³ñòü ¿õí³õ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê ï³ä âïëèâîì ð³çíèõ êóëüòóðàëüíèõ óìîâ
ñïîñòåð³ãàëàñÿ íàâ³òü íà ð³âí³ îäíîãî é òîãî ñàìîãî øòàìó.

Ï³çí³øå çà äàíèìè äîñë³äæåíü íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ITS1- òà
ITS2-ä³ëÿíîê ÄÍÊ àìåðèêàíñüê³ äîñë³äíèö³ Ì. Ï³ðñ³-Íîðìîð ³ Ï. Äå Ïð³ñò
(Piercey-Normore, De Priest, 2001) óñòàíîâèëè, ùî âñ³ òàêñîíè, ÿê³ ïîòðà-
ïèëè ó ï³äð³ä Eleutherococcus, çà âèíÿòêîì T. gelatinosa òà T. anticipata
Ahm. ex Arch., º áëèçüêî ñïîð³äíåíèìè. Ó ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç òàêîæ
áóâ âêëþ÷åíèé ôîòîá³îíò ëèøàéíèêà Anzia carneonivea, îïèñàíèé ÿê íî-
âèé ð³ä çåëåíèõ âîäîðîñòåé Asterochloris (Tschermak-Woess, 1980), ç ºäè-
íèì íà òîé ÷àñ ïðåäñòàâíèêîì – Asterochloris phycobiontica. Ïîð³âíÿííÿ
ðåçóëüòàò³â ïîñë³äîâíîñòåé ITS1 ³ ITS2 ïîêàçàëî, ùî öåé âèä º äîñèòü
áëèçüêèì äî âèä³â ï³äðîäó Eleutherococcus, âèä³ëåíîãî Å. ×åðìàê-Âåññ (Pier-
cey-Normore, De Priest, 2001).

¥ðóíòóþ÷èñü íà ôåíîòèï³÷íèõ îçíàêàõ, Å. ×åðìàê-Âåññ ³ ñàìà ïåðåäáà-
÷àëà ñïîð³äíåí³ñòü Asterochloris phycobiontica ç âèäàìè ï³äðîäó Eleutherococcus
(Tschermak-Woess, 1989). Â³äïîâ³äíî äî öüîãî, ï³çí³øå Asterochloris phycobion-
tica ïåðåíåñåíèé íåþ äî ï³äðîäó Eleutherococcus ÿê Trebouxia phycobiontica.
Çãîäîì áóëî çàïðîïîíîâàíî â³äíîâëåííÿ ðîäó Asterochloris ÷åðåç âèÿâëåíó
íåçàêîíí³ñòü íàçâè Eleutherococcus, ÿêà ç ê³íöÿ XIX ñò. íàëåæàëà êâ³òêîâèì
ðîñëèíàì ðîäèíè Araliaceae – Eleutherococcus Maxim. Íà öüîìó òàêñîíîì³-
÷íà ðåâ³ç³ÿ öèõ ðîä³â áóëà òèì÷àñîâî ïðèçóïèíåíà. ² ëèøå ê³ëüêà ðîê³â òî-
ìó ðåçóëüòàòè ìîðôîëîã³÷íèõ ³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü
ITS ðÄÍÊ òà I àêòèíó äàëè çìîãó íàðåøò³ ïåðåíåñòè ø³ñòü âèä³â Trebouxia
äî ðîäó Asterochloris (Skaloud, Peksa, 2010) (ðèñ. 5.2). Òàêèì ÷èíîì, íà öåé
÷àñ ð³ä Trebouxia ñêëàäàºòüñÿ ç 22, à ð³ä Asterochloris – ç 7 âèä³â.

Íàéáëèæ÷èìè òàêñîíàìè äî ðîäó Trebouxia, çà ìîëåêóëÿðíîþ ô³ëîãåí³-
ºþ ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ðÄÍÊ òà ìîðôîëîã³÷íèìè äàíèìè, íà ñüîãîäí³ ââà-
æàþòü Asterochloris òà Myrmecia (Friedl, 1989á; Darienko et al., 2010), âåãåòà-
òèâí³ êë³òèíè ÿêèõ ïîêàçàíî íà ðèñ. 5.3, 1.

Ó ö³ëîìó ñèñòåìàòèêà Trebouxia òà Asterochloris ïîòðåáóº ïîäàëüøî¿ ðîç-
ðîáêè. Âèñîêà ì³íëèâ³ñòü áàãàòüîõ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê ó êóëüòóð³ é â³äñóò-
í³ñòü ñïåö³àëüíî¿ ë³òåðàòóðè äëÿ âèçíà÷åííÿ ¿õ äî âèäó ïðèçâîäÿòü äî çíà÷-
íèõ ïîìèëîê ³ íåòî÷íîñòåé ï³ä ÷àñ ³äåíòèô³êàö³¿ öèõ ïðåäñòàâíèê³â. Íàé-
òî÷í³øèì ìåòîäîì ¿õ âèçíà÷åííÿ º çàñòîñóâàííÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíå-
òè÷íèõ ìåòîä³â ³ ïîð³âíÿííÿ îòðèìàíèõ ìîëåêóëÿðíèõ äàíèõ ç òèìè, ùî
íàÿâí³ ó ãåíîáàíêó (www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank). Çíà÷íó äîïîìîãó ï³ä
÷àñ ³äåíòèô³êàö³¿ ìîæóòü ñêëàñòè òàêîæ òèïîâ³ (àâòåíòè÷í³) øòàìè öèõ
ïðåäñòàâíèê³â, ÿê³ ìîæíà âèêîðèñòàòè äëÿ ïîð³âíÿííÿ ç îðèã³íàëüíèì ìàòå-
ð³àëîì. Òîìó, âðàõîâóþ÷è ë³òåðàòóðí³ äàí³ (Friedl, 1989à; Škaloud, 2008; Skalo-
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Ðèñ. 5.2. Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâíîñò³ ITS-ä³ëÿíîê ÄÍÊ òà àêòè-
íó I øòàì³â ðîäó Asterochloris (çà Škaloud, Peksa, 2010)

ud, Peksa, 2010 òà ³í.), à òàêîæ ´ðóíòóþ÷èñü íà ðåçóëüòàòàõ âëàñíèõ ñïîñòå-
ðåæåíü, íèæ÷å íàâîäèìî ñêëàäåí³ íàìè îïèñè îñíîâíèõ ìîðôîëîãî-êóëü-
òóðàëüíèõ îçíàê, îñîáëèâîñòåé æèòòºâèõ öèêë³â òà åêîëîã³¿ Trebouxia òà As-
terochloris. Îïèñè âèêîíàí³ íà îñíîâ³ äîñë³äæåíü àâòåíòè÷íèõ øòàì³â öèõ
ïðåäñòàâíèê³â, à òàêîæ âëàñíîðó÷ âèä³ëåíèõ êóëüòóð. Ó ðåçóëüòàò³ àíàë³çó
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Ðèñ. 5.3. Ìîðôîëîã³ÿ êë³òèí Trebouxia â ïîð³âíÿíí³ ç ìîðôîëîã³ºþ êë³òèí íàéáëèæ÷èõ
ðîä³â:
1 – äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè Trebouxia òà Asterochloris ³ íàéáëèæ÷îãî äî íèõ òàêñîíà: à – Myrmecia,

T. arboricola; á – Asterochloris phycobiontica; â – A. erici; ã – Myrmecia biatorellae; 2 – ãîë³ áåçäæãóòè-

êîâ³ êë³òèíè äåÿêèõ âèä³â: à – Trebouxia, Trebouxia galapagensis; á – T. anticipata; ì³ñöÿ ìîæëèâîãî
çëèòòÿ ïðîòîïëàñò³â ïîçíà÷åíî ñòð³ëêàìè; 3 – ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè òà «êîâïà÷êè» ó Tre-
bouxia gelatinosa (à, á) òà T. impressa (â). Â³ê êóëüòóðè áëèçüêî 2 ì³ñ, ôàðáóâàííÿ ìåòèëåíîâèì ñèí³ì

äàíèõ îïèñ³â âèä³ëåí³ ãðóïè áëèçüêèõ âèä³â (ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè),
ùî îòðèìàí³ íà îñíîâ³ ³íòåãðàëüíîãî ï³äõîäó, òîáòî ç óðàõóâàííÿì ìîëå-
êóëÿðíèõ, ìîðôîëîã³÷íî-êóëüòóðàëüíèõ îçíàê òà åêîëîã³÷íèõ îñîáëèâîñòåé.

5.2. ÌÀÒÅÐ²ÀËÈ ² ÌÅÒÎÄÈ ÄÎÑË²ÄÆÅÍÜ

Ó ö³ëîìó îïðàöüîâàíî 31 àâòåíòè÷íèé øòàì ðîä³â Asterochloris (8 øòà-
ì³â) òà Trebouxia (23) ç êîëåêö³é êóëüòóð: SAG (Í³ìå÷÷èíà, ì. Ãåòò³íãåí),
CCAP (Øîòëàíä³ÿ, ì. Îáàí), UTEX (ÑØÀ, Òåõàñ, ì. Îñò³í) íà âñ³õ ñòàä³ÿõ
¿õ æèòòºâîãî öèêëó (òàáë. 5.1).
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Êóëüòóðàëüí³ ìåòîäè äîñë³äæåíü. Âîäîðîñò³ äîñë³äæåíî â óìîâàõ êóëüòó-
ðè. Êóëüòóðè âîäîðîñòåé âèðîùóâàëè íà àãàðèçîâàíîìó ñåðåäîâèù³ Áîëäà
ç ïîòð³éíèì âì³ñòîì àçîòó 3NBBM (Deason, Bold, 1960) çà ³íòåíñèâíî-
ñò³ îñâ³òëåííÿ 10–30 ìêÌ ⋅ ì—2 ⋅ ñ—1 PPFD (ù³ëüí³ñòü ôîòîñèíòåòè÷íîãî
ôîòîííîãî ïîòîêó), ç 12-ãîäèííèì ÷åðãóâàííÿì ñâ³òëîâî¿ ³ òåìíîâî¿ ôàç,
t 14 ± 2 °C.

Ìåòîäè äîñë³äæåííÿ ï³ãìåíòíîãî ñêëàäó âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â. Îá’ºê-
òîì äîñë³äæåííÿ áóëè 13 øòàì³â âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â, ç êîëåêö³é êóëü-
òóð, çàçíà÷åíèõ âèùå, à òàêîæ ³çîëüîâàí³ âëàñíîðó÷ øòàìè. Êîëåêö³éí³
øòàìè º àâòåíòè÷íèìè (òàáë. 5.2).

Ó çâ’ÿçêó ç ïîâ³ëüíèì ðîñòîì á³ëüøîñò³ ïðåäñòàâíèê³â ðîä³â Trebouxia
(Bačkor et al., 1998) â êóëüòóð³ âèêîðèñòîâóâàëè ñèðó á³îìàñó çàì³ñòü ñóõî¿.

Ò à á ë è ö ÿ  5.1. Ïåðåë³ê àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîä³â Asterochloris ³ Trebouxia, ùî áóëè âèêî-
ðèñòàí³ â ðîáîò³

Âèä Íîìåð øòàìó ó ñâ³òîâèõ êîëåêö³ÿõ

Ð³ä Asterochloris

A. phycobiontica Tscherm.-Woess SAG 2681
A. irregularis (Hildreth et Ahmadjian) Skaloud et Peksa UTEX 2236
A. excentrica (P.A. Archibald) Skaloud et Peksa UTEX 1714
A. erici (Ahmadjian) Skaloud et Peksa UTEX 911
A. glomerata (Warén) Skaloud et Peksa UTEX 894
A. pyriformis P.A. Archibald UTEX 1712
A. italiana (P.A. Archibald) Skaloud et Peksa CCAP 219/5
A. magna (P.A. Archibald) Skaloud et Peksa UTEX 902

Ð³ä Trebouxia

T. aggregata (P.A. Archibald) G. Gärtner UTEX 180
T. anticipata Ahmadjian ex P.A. Archibald UTEX 903
T. arboricola Puym. SAG 219/1a
T. asymmetrica Friedl et G. Gärtner SAG 48.88
T. australis A. Beck SAG 2205
T. brindabellae A. Beck SAG 2206
T. corticola (P.A. Archibald) G. Gärtner UTEX 909
T. crenulata P.A. Archibald CCAP 219-2
T. decolorans Ahmadjian CCAP 219-5a
T. flava P.A. Archibald UTEX 181
T. galapagensis (Hildreth et Ahmadjian) G. Gärtner UTEX 2230
T. gelatinosa Ahmadjian ex P.A. Archibald UTEX 905
T. gigantea (Hildreth et Ahmadjian) G. Gärtner UTEX 2231
T. higginsiae (Hildreth et Ahmadjian) G. Gärtner UTEX 2232
T. impressa Ahmadjian UTEX 892
T. incrustata Ahmadjian ex G. Gärtner UTEX 784
T. jamesii (Hildreth et Ahmadjian) G. Gärtner UTEX 2233
T. jamesii subsp. angustilobata A. Beck SAG 2204
T. potteri Ahmadjian ex G. Gärtner UTEX 900
T. showmanii (Hildreth et Ahmadjian) G. Gärtner UTEX 2234
T. simplex Tscherm.-Woess SAG 101.80
T. suecica A. Beck SAG 2207
T. usneae (Hildreth et Ahmadjian) G. Gärtner UTEX 2235
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Ò à á ë è ö ÿ  5.2. Øòàìè âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â, âèêîðèñòàí³ äëÿ äîñë³äæåííÿ ï³ãìåíòíîãî
ñêëàäó, òà ëèøàéíèêè, ç ÿêèõ âîíè áóëè ³çîëüîâàí³

Âîäîð³ñòü
Êîëåêö³éíèé íîìåð

øòàìó
Ëèøàéíèê

Trebouxia

T. usneae UTEX 2235 Usnea filipendula Stirt.
T. galapagensis UTEX 2230 Ramalina sp.
T. potteri UTEX 900 Lecanora rubina (Vill.) Ach.
T. asymmetrica SAG 48.88 Diploschistes diacapsis (Ach.) Lumbsch
T. gigantea UTEX 2231 Caloplaca cerina (Ehrhrenb. ex Hedwig) Th. Fr.
T. decolorans CCAP 219\5a Xanthoria parietina (L.) Beltr.
T. jamesii UTEX 2233 Schaereria fuscocinerea (Nyl.) Clauzade et Cl. Roux
T. simplex SAG 101.80 Chaenotheca chrysocephala (Turner ex Ach.) Th. Fr.
T. australis SAG 22.05 Tremolecia atrata (Ach.) Hertel

Asterochloris

A. excentrica UTEX 17.14 Stereocaulon dactylophyllum Flörke
A. magna UTEX 902 Pilophorus acicularis (Ach.) Th. Fr.

Myrmecia

M. biatorellae Îðèã. øòàì Catapyrenium sp.

Äëÿ âèçíà÷åííÿ ï³ãìåíòíîãî ñêëàäó âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â ïðîâåäåíî
ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íèé àíàë³ç äåÿêèõ âèä³â ðîäó Trebouxia òà Asterochloris.
Äëÿ ïîð³âíÿííÿ áóâ âêëþ÷åíèé òàêîæ ïðåäñòàâíèê ðîäó Myrmecia (íàé-
áëèæ÷îãî ðîäè÷à òðåáóêñ³ºâèõ ôîòîá³îíò³â).

Äëÿ àíàë³çó ï³ãìåíòíîãî ñêëàäó âèêîðèñòîâóâàëè êóëüòóðè îäíîãî â³êó,
âèðîùåí³ çà ñòàíäàðòíèõ óìîâ, ùî äàëî çìîãó ïîð³âíþâàòè ðåçóëüòàòè. Äëÿ
³çîëÿö³¿ ï³ãìåíò³â âèêîðèñòîâóâàëè êóëüòóðè âîäîðîñòåé 6-ì³ñÿ÷íîãî â³êó. Ç
êóëüòóð áóëî â³ä³áðàíî áëèçüêî 0,2 ã çåëåíî¿ êë³òèííî¿ á³îìàñè, ÿêó ïîò³ì
ðîçòèðàëè ó ïðîá³ðö³ Åïåíäîðôà ç äîäàâàííÿì 0,005 ã êàðáîíàòó êàëüö³ÿ
(ÑàÑÎ3) òà 1 ìë 90%-ãî àöåòîíó. Åêñòðàãóâàëè ï³ãìåíòè â óìîâàõ íèçüêî¿
òåìïåðàòóðè òà ì³í³ìàëüíîãî îñâ³òëåííÿ (Brown, Hooker, 1997). Îòðèìàíó
ñóñïåíç³þ ïåðåì³øóâàëè òà îñàäæóâàëè öåíòðèôóãóâàííÿì ïðè 10 000 îá/õâ.,
ïðîòÿãîì 5 õâ çà òåìïåðàòóðè +4 °Ñ. Àíàë³ç ï³ãìåíòíîãî ñêëàäó çä³éñíþâà-
ëè çà äîïîìîãîþ ñïåêòðîôîòîìåòðà SPECORD UV VIS (Carl Zeiss, Jena).
Íàÿâí³ ó ðîñëèííèõ åêñòðàêòàõ êàðîòèíî¿äè ìàñêóþòü õëîðîô³ëè òà ïîãëè-
íàþòü ñâ³òëî ïðè 440 íì, àëå íå ïîãëèíàþòü ïðè 648 íì ³ á³ëüøå (Ïî÷è-
íîê, 1976). Òîìó äëÿ âèçíà÷åííÿ ñóìè õëîðîô³ë³â çàñòîñîâóâàëè îñòàííþ
äîâæèíó õâèë³, çà ÿêî¿ ³íòåíñèâí³ñòü çàáàðâëåííÿ ðîç÷èíó ïðîïîðö³éíà
êîíöåíòðàö³¿ õëîðîô³ë³â íàâ³òü çà íàÿâíîñò³ êàðîòèíî¿ä³â. Ó êþâåò³ ç îïòè÷-
íîþ äîâæèíîþ øëÿõó 1 ñì âèì³ðþâàëè îïòè÷íó ù³ëüí³ñòü ðîç÷èí³â ïðè λ =
= 665 íì äëÿ õëîðîô³ëó a, 649 íì – äëÿ õëîðîô³ëó b, 440 íì – äëÿ êñàí-
òîô³ë³â ³ 454 íì – äëÿ β-êàðîòèíó.

Çà äîïîìîãîþ îòðèìàíèõ âåëè÷èí îïòè÷íî¿ ù³ëüíîñò³ îá÷èñëþâàëè
êîíöåíòðàö³¿ ï³ãìåíò³â çà â³äîìèìè ôîðìóëàìè (Ðîìàíþê òà ³í., 2005). Âè-
õîäÿ÷è ç îòðèìàíèõ êîíöåíòðàö³é ï³ãìåíò³â ðîçðàõîâóâàëè ¿õ âì³ñò ó äîñë³-
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äæóâàíèõ çðàçêàõ çà ôîðìóëîþ

Õ = 
0,1Ñ À

n
⋅

,

äå Õ – âì³ñò ï³ãìåíòó â äîñë³äæóâàíîìó çðàçêó (ìã/100 ã ðå÷îâèíè); Ñ –
êîíöåíòðàö³ÿ ï³ãìåíòó (ìêã/ìë); À – îá’ºì åêñòðàêòó ï³ãìåíò³â (ìë); n –
íàâàæêà äîñë³äæóâàíî¿ ñèðî¿ á³îìàñè (ã); 0,1 – êîåô³ö³ºíò ïåðåë³êó êîí-
öåíòðàö³¿ ï³ãìåíòó (ìã/ìë íà 100 ã ñèðî¿ ìàñè).

Â³äíîñíó ê³ëüê³ñòü ï³ãìåíò³â âèçíà÷àëè çà ôîðìóëîþ

Õ % = 
a
b

100 %,

äå Õ % – âì³ñò ïåâíîãî ï³ãìåíòó â³äíîñíî çàãàëüíîãî âì³ñòó âñ³õ ³çîëüîâà-
íèõ ï³ãìåíò³â; a – âì³ñò ï³ãìåíòó, ìã/100 ã ñèðî¿ á³îìàñè; b – ñóìàðíèé
âì³ñò óñ³õ âèä³ëåíèõ ï³ãìåíò³â, ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè.

Ïîõèáêà ïðèëàäó SPECORD UV VIS ñòàíîâèòü ±0,5 %, â³äòâîðþâàí³ñòü
±0,2 %.

5.3. ÌÎÐÔÎËÎÃÎ-ÃÅÍÅÒÈ×Í² ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ²
ÏÐÅÄÑÒÀÂÍÈÊ²Â ÐÎÄÓ TREBOUXIA

Çà ðåçóëüòàòàìè îñòàíí³õ ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ä³ëÿíîê ITS ³ ÷àñò-
êîâî LSU ÿäåðíî¿ ðèáîñîìàëüíî¿ ÄÍÊ (Beck, 2002; Helms, 2003; Doering,
Piercey-Normore, 2009), ïðåäñòàâíèêè ðîäó Trebouxia ðîçä³ëèëèñÿ ì³æ ÷îòèð-
ìà îñíîâíèìè êëàäàìè, êîæíà ç ÿêèõ ñêëàäàºòüñÿ ç ê³ëüêîõ âèä³â (ðèñ. 5.4).
Îòæå, ìîæíà ñòâåðäæóâàòè, ùî â ìåæàõ Trebouxia ³ñíóº íå ìåíøå 4 ãåíåòè÷-
íî â³äîêðåìëåíèõ ãðóï âèä³â.

Ìåòîþ íàøîãî äîñë³äæåííÿ áóâ àíàë³ç ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê àâòåíòè÷-
íèõ øòàì³â ðîäó Trebouxia òà ¿õ ïîð³âíÿííÿ ç îïèñàìè, íàâåäåíèìè â ë³òå-
ðàòóð³, à òàêîæ âñòàíîâëåííÿ êîðåëÿö³¿ ì³æ ìîðôîëîãî-êóëüòóðàëüíèìè
îçíàêàìè, åêîëîã³÷íîþ ïðè÷åòí³ñòþ äîñë³äæåíèõ øòàì³â òà ìîëåêóëÿðíî-
ô³ëîãåíåòè÷íèìè äàíèìè.

ßê ïîêàçóþòü íàø³ äîñë³äæåííÿ, ð³çí³ âèäè Trebouxia ïåðåâàæíî ðîçð³ç-
íÿþòüñÿ çà ðîçì³ðíèìè õàðàêòåðèñòèêàìè, ôîðìîþ êë³òèí, äåòàëÿìè áóäî-
âè õëîðîïëàñò³â, ñòðóêòóðîþ ï³ðåíî¿äà, íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ êë³òèííèõ
êîìïëåêñ³â òà ³í. Îñíîâíîþ îçíàêîþ, ñêîðåëüîâàíîþ ç ðîçïîä³ëîì âèä³â
ì³æ ãðóïàìè, ñë³ä ââàæàòè óëüòðàñòðóêòóðó ï³ðåíî¿ä³â, îïèñàíó Ò. Ôð³äëîì
(Friedl, 1989a). Íèæ÷å íàâåäåíî îïèñè ìîðôîëîãî-êóëüòóðàëüíèõ îçíàê øòà-
ì³â, ¿õ æèòòºâèõ öèêë³â, äåÿê³ á³îõ³ì³÷í³ îñîáëèâîñò³ òà åêîëîã³÷íó õàðàêòå-
ðèñòèêó äîñë³äæóâàíèõ âèä³â, à òàêîæ îïèñè âèä³ëåíèõ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷-
íèõ ãðóï.

Æèòòºâèé öèêë. Çà äàíèìè Ã. Åòòëà òà Ã. Ãåðòíåðà (Ettl, Gärtner, 1995),
äëÿ âèä³â ðîäó Trebouxia õàðàêòåðíèìè ñïîñîáàìè ðîçìíîæåííÿ º ëèøå
çîî-, àïëàíî- òà àâòîñïîðîãåíåç, âåãåòàòèâíèé ïîä³ë êë³òèí â³äñóòí³é. Çã³ä-
íî ç Ò. Ôð³äëîì (Friedl, 1993), ó ïðåäñòàâíèê³â öüîãî ðîäó âèÿâëåí³ äâà ð³ç-
í³ òèïè æèòòºâèõ öèêë³â – A ³ Á. Ó æèòòºâîìó öèêë³ À âíàñë³äîê ïåðøîãî
ïîä³ëó  êë³òèíè  ï³ñëÿ  çóïèíêè  çîîñïîðè  óòâîðþºòüñÿ  àâòîñïîðàíã³é  ç  äå-
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Ðèñ. 5.4. Ô³ëîãåí³ÿ ðîäó Trebouxia çà ðå-
çóëüòàòàìè àíàë³çó íóêëåîòèäíî¿ ïîñë³äîâ-
íîñò³ ITS ðÄÍÊ àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ³ ôî-
òîá³îíò³â äåÿêèõ åï³ô³òíèõ ëèøàéíèê³â.
Æèðíèì âèä³ëåíî ë³í³¿, ùî ìàþòü ï³äòðè-
ìêó ïîíàä 70 % ó äèñòàíö³éíîìó àíàë³ç³ òà
àíàë³çàõ ìàêñèìàëüíî¿ ïàðñèìîí³¿ ³ ìàêñè-
ìàëüíî¿ éìîâ³ðíîñò³ (çà Hauck et al., 2007)

ê³ëüêîìà (4–32) àâòîñïîðàìè, ùî ç
÷àñîì íå ðîçõîäÿòüñÿ, à çàëèøàþòü-
ñÿ îá’ºäíàíèìè äóæå ðîçøèðåíîþ
ìàòåðèíñüêîþ (àâòîñïîðàíã³àëüíîþ)
îáîëîíêîþ, ôîðìóþ÷è êë³òèííèé
êîìïëåêñ – òåòðàäó ÷è îêòàäó. Ï³ñëÿ
öüîãî êë³òèíè óòâîðþþòü çîî- àáî
àïëàíîñïîðàíã³¿ (îñòàííº â³äáóâàº-
òüñÿ çð³äêà) òà àâòîñïîðàíã³¿ ç âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ àâòîñïîð, ÿê³ â ðåçóëüòàò³
ïîäàëüøîãî íåðîçõîäæåííÿ çàëèøàþòüñÿ ç³áðàíèìè â òåòðàäè, îêòàäè àáî
ñêëàäí³ø³ êîìïëåêñè.

Ó æèòòºâîìó öèêë³ Á çîîñïîðè ñïî÷àòêó ïåðåòâîðþþòüñÿ íà ö³ëêîì
ñôîðìîâàí³ îêðåì³ âåãåòàòèâí³ êë³òèíè, ùî ëåæàòü ïîîäèíîêî, ÿê³ ïîò³ì
òðàíñôîðìóþòüñÿ ó çîî- ÷è àïëàíîñïîðàíã³¿. Àâòîñïîðàíã³¿ íå óòâîðþþòü-
ñÿ, òîìó êë³òèíí³ êîìïëåêñè, ùî âèíèêàþòü óíàñë³äîê íåðîçõîäæåííÿ àâ-
òîñïîð, â³äñóòí³. Æèòòºâèé öèêë Á õàðàêòåðíèé äëÿ ðîäó Asterochloris, îä-
íàê ó äåÿêèõ âèä³â ðîäó Trebouxia â³í òåæ òðàïëÿºòüñÿ (Archibald, 1975;
Friedl, 1993). Íàìè æèòòºâèé öèêë Á áóâ çàðåºñòðîâàíèé ó Trebouxia an-
ticipata, T. flava, T. gelatinosa, ÿê³ íàëåæàòü äî ãðóïè «Impressa», òà T. usnea
ç ãðóïè «Corticola». Â óñ³õ ³íøèõ âèä³â ðîäó Trebouxia ñïîñòåð³ãàëè ëèøå
æèòòºâèé öèêë À. Òàêèì ÷èíîì, áóëî âèÿâëåíî êîðåëÿö³þ æèòòºâîãî öè-
êëó ç ðîçïîä³ëîì âèä³â íà ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè, ÿêà ìàëà ïåâí³ âè-
êëþ÷åííÿ.

Ñòàòåâå ðîçìíîæåííÿ. Çã³äíî ç äåÿêèìè ðîáîòàìè, äëÿ Trebouxia â³äîìå
ñòàòåâå ðîçìíîæåííÿ, õî÷à òðàïëÿºòüñÿ â êóëüòóð³ çð³äêà (Brunnthaler, 1915;
Warén, 1920; Smith, 1950; Ahmadjian, 1960; Bourrelly, 1966; Komárek et Fott,
1983). Òàê, îïèñ ñòàòåâîãî ïðîöåñó ôîòîá³îíò³â ëèøàéíèê³â Anaptychia cili-
aris, Physconia distorta (ÿê Physcia pulverulenta) òà Xanthoria parietina, ùî íàëå-
æàëè äî ðîäó Trebouxia, âïåðøå áóâ íàâåäåíèé áëèçüêî 100 ðîê³â òîìó (Wa-
rén, 1920). Çíà÷íî ï³çí³øå Â. Àõìàäæÿí (Ahmadjian, 1960) ñïîñòåð³ãàâ ñòà-
òåâèé ïðîöåñ Trebouxia impressa, ï³ä ÷àñ ÿêîãî çàðåºñòðóâàâ çëèòòÿ ãàìåò,
ÿê³ çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè íå â³äð³çíÿëèñÿ â³ä çâè÷àéíèõ çîîñïîð
ö³º¿ âîäîðîñò³. Çà éîãî äàíèìè, çèãîòà, ùî óòâîðèëàñÿ ó ðåçóëüòàò³ ³çîãàì-
íîãî ñòàòåâîãî ðîçìíîæåííÿ, ìàëà á³ëüø-ìåíø ñôåðè÷íó ôîðìó ³ íåñëà äâà
õëîðîïëàñòè. Îäðàçó ï³ñëÿ çëèòòÿ ãàìåò äæãóòèêè çíèêàëè ³ çèãîòà ðîçâèâà-
ëàñü ó çâè÷àéíó âåãåòàòèâíó êë³òèíó (Ahmadjian, 1960).

Ç âèêîðèñòàííÿì ìîëåêóëÿðíèõ ìåòîä³â Ñ. Êðîêåí ³ Î. Òåéëîð (Kro-
ken, Taylor, 2000) âèÿâèëè ïðèíàéìí³ 1 âèä Trebouxia (ùî íàëåæèòü äî ãðó-
ïè âèä³â «Simplex»), âèä³ëåíèé ç ëèøàéíèêà Letharia, ÿêèé ìàâ ðåêîìá³íî-
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âàíó ñòðóêòóðó ïîïóëÿö³¿, ùî òàêîæ âêàçóº íà íàÿâí³ñòü ñòàòåâîãî ðîçìíî-
æåííÿ ó öüîãî ïðåäñòàâíèêà.

Ï³ä ÷àñ äîñë³äæåííÿ àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîäó Trebouxia ïîðÿä ç ðóõëè-
âèìè ðåïðîäóêòèâíèìè êë³òèíàìè, ÿê³ íå ìîæíà ³ç óïåâíåí³ñòþ íàçâàòè
çîîñïîðàìè àáî ãàìåòàìè, â êóëüòóðàõ T. anticipata, T. arboricola, T. flava, T. ga-
lapagensis, T. potteri, T. showmannii, T. usneae íàìè áóëà â³äì³÷åíà íàÿâí³ñòü
âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ ãîëèõ áåçäæãóòèêîâèõ êë³òèí (äèâ. ðèñ. 5.3, 2). Çà ðîçì³-
ðàìè òà ôîðìîþ ö³ ãîë³ áåçäæãóòèêîâ³ êë³òèíè äóæå íàãàäóâàëè çîîñïîðè,
õî÷à é â³äð³çíÿëèñÿ â³ä îñòàíí³õ â³äñóòí³ñòþ äæãóòèê³â. Íà íàøó äóìêó, ö³
êë³òèíè ìîæóòü áóòè ãàìåòàìè, ùî ñêèíóëè äæãóòèêè áåçïîñåðåäíüî ïåðåä
êîïóëÿö³ºþ. Ìè òàêîæ ñïîñòåð³ãàëè çëèòòÿ ïðîòîïëàñò³â òàêèõ áåçäæãóòè-
êîâèõ êë³òèí ó âèä³â Trebouxia anticipata ³ T. galapagensis (äèâ. ðèñ. 5.3, 2). Ó
ðàç³ T. anticipata âîíî â³äáóâàëîñÿ íà 3-é òèæäåíü ï³ñëÿ ïåðåñ³âó êóëüòóðè
íà æèâèëüíå ñåðåäîâèùå, ó T. galapagensis – íà 6-é òèæäåíü. Çàðåºñòðóâà-
òè, íà ÿêîìó åòàï³ òàê³ êë³òèíè ñêèäàþòü äæãóòèêè, à òàêîæ ïðîñë³äêóâàòè
óòâîðåííÿ çèãîòè ó ðåçóëüòàò³ çëèòòÿ öèõ êë³òèí, íà æàëü, íå âäàëîñÿ. Òà-
êèì ÷èíîì, ïðèïóñêàºìî, ùî ìè çàðåºñòðóâàëè îäíó ³ç ñòàä³é ñòàòåâîãî
ðîçìíîæåííÿ 2 âèä³â ðîäó Trebouxia øëÿõîì ³çîãàì³¿. Ïðîòå íàâ³òü ç íàøè-
ìè äîïîâíåííÿìè ÿâèùà ñòàòåâîãî ïðîöåñó ïðåäñòàâíèê³â öüîãî ðîäó çàëè-
øàþòüñÿ óðèâ÷àñòèìè òà ïîòðåáóþòü ïîäàëüøîãî ñïåö³àëüíîãî äîñë³äæåííÿ.

Ðîçì³ð âåãåòàòèâíèõ êë³òèí. Ð³çí³ ïðåäñòàâíèêè ðîäó Trebouxia äîñèòü
ñóòòºâî â³äð³çíÿþòüñÿ çà ðîçì³ðàìè (äîâæèíà âåãåòàòèâíèõ àáî ä³àìåòð
ñôåðè÷íèõ êë³òèí), àëå ¿õ âåãåòàòèâí³ êë³òèíè çàâæäè çàëèøàþòüñÿ â ìåæàõ
â³ä 3 äî 35 ìêì.

Ðåçóëüòàòè âèì³ð³â ñåðåäíüîãî òà ìàêñèìàëüíîãî ðîçì³ð³â âåãåòàòèâíèõ
êë³òèí (ïîð³âíÿíî ç äàíèìè ïîïåðåäí³õ äîñë³äíèê³â) íàâåäåí³ ó òàáë. 5.3.
Íàïðèêëàä, íàéìåíøèé âèä ðîäó – T. higginsiae, çð³äêà äîñÿãàº 10 ìêì ó
ä³àìåòð³, òîä³ ÿê íàéá³ëüø³ ïðåäñòàâíèêè ðîäó – Trebouxia asymmetrica,
T. gigantea òà T. showmanii, ÷àñòî ó ä³àìåòð³ ïåðåâèùóþòü 30 ìêì. Ìè âè-
ÿâèëè äåÿêó íåçíà÷íó ì³íëèâ³ñòü ðîçì³ð³â ó ïîð³âíÿíí³ ç äàíèìè ³íøèõ äî-
ñë³äíèê³â (òàáë. 5.3), ùî ïîÿñíþºòüñÿ âèì³ðþâàííÿì êë³òèí íà ð³çíèõ ñòà-
ä³ÿõ æèòòºâîãî öèêëó, â³ä ìîëîäèõ âåãåòàòèâíèõ êë³òèí äî äîðîñëèõ. Â
îäíîìó âèïàäêó öå áóëè ðîçì³ðè êë³òèíè, ÿêà íåùîäàâíî âèéøëà ³ç ñïîðàí-
ã³ÿ, â ³íøîìó – ñåðåäí³ ðîçì³ðè äîðîñëî¿ âåãåòàòèâíî¿ êë³òèíè. Òàêèì ÷è-
íîì, ´ðóíòóþ÷èñü íà ðåçóëüòàòàõ âèì³ðþâàíü (òàáë. 5.3), ìîæíà âèä³ëèòè
òðè óìîâí³ ãðóïè ó ðîä³ Trebouxia: ç ìàëåíüêèìè ðîçì³ðàìè êë³òèí (5–
16 ìêì), ñåðåäí³ìè (16–25 ìêì) ³ âåëèêèìè (25–35 ìêì). Îòæå, ðîçì³ðè
âåãåòàòèâíèõ êë³òèí º âàæëèâîþ ìîðôîëîã³÷íîþ îçíàêîþ, ÿêà ïîðÿä ç ³íøè-
ìè â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó ðîçïîä³ë³ âèä³â öüîãî ðîäó íà ìîðôîëîãî-ãåíå-
òè÷í³ ãðóïè.

Ñòðóêòóðà ï³ðåíî¿ä³â. ßê ïîêàçàíî ïîïåðåäí³ìè äîñë³äæåííÿìè (Fisher,
Lang, 1971; Friedl, 1989a), íàéñòàë³øîþ ìîðôîëîã³÷íîþ îçíàêîþ âèä³â ðîäó
Trebouxia º ñòðóêòóðà ï³ðåíî¿äà, ÿêà çàëèøàºòüñÿ íåçì³ííîþ íàâ³òü ó ïðî-
öåñ³ ë³õåí³çàö³¿, â ðåçóëüòàò³ ÿêîãî â³äáóâàþòüñÿ çíà÷í³ ìîðôîëîã³÷í³ çì³íè
êë³òèíè âîäîðîñò³. Òàêà ñòàë³ñòü ìîðôîëîã³÷íî¿ ñòðóêòóðè ï³ðåíî¿äà ïîâ’ÿ-
çàíà ç âèñîêîþ ñòàá³ëüí³ñòþ óëüòðàñòðóêòóðè êë³òèíè, à ñàìå ç íåçì³íí³ñòþ
ê³ëüêîñò³ òèëàêî¿ä³â ³ îñîáëèâîñòåé ¿õ çàëÿãàííÿ â ò³ë³ ï³ðåíî¿äà. Ó âåãåòàòèâ-
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Ò à á ë è ö ÿ  5.3. Ðîçì³ðí³ õàðàêòåðèñòèêè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí äîñë³äæåíèõ øòàì³â ðîäó
Trebouxia s. str. ïîð³âíÿíî ç îñíîâíèìè õàðàêòåðèñòèêàìè çà ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè

Cåðåäí³é ³ ìàêñèìàëüíèé ä³àìåòðè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí, ìêì

Âèä
Íîìåð òèïîâîãî

øòàìó
Archibald (1975) Ettl, Gärtner (1995)

Oðèã³íàëüí³
äîñë³äæåííÿ

T. aggregata UTEX 180 8–16 (24) 9–14 9–16 (20)
T. anticipata UTEX 903 5–18 (18) 9–15 (18) 10–16 (20)
T. arboricola SAG 219/ 1a 6–13 (13) 13–15 11–16 (18)
T. asymmetrica SAG 48.88 – 14–19 13–18 (25–30)
T. australis SAG 2205 – – 7–23 (25)
T. brindabellae SAG 2206 – – 7–22 (25)
T. corticola UTEX 909 5–8 (18) 8–10 (14) 8–11 (13)
T. crenulata CCAP 219-2 5–18 (24) 10–16 (20) 11–18 (22)
T. decolorans CCAP 219-5a* 6–13 (20) 10–13 (17) 13–20 (22)
T. flava UTEX 181 7–10 (15) 10–14 (18) 10–15 (18)
T. galapagensis UTEX 2230 – 7–10 (14) 7–10 (14–15)
T. gelatinosa UTEX 905 5–16 (16) 10–15 14–18 (24)
T. gigantea UTEX 2231 – 14–22 (27) 16–22 (24–28)
T. higginsiae UTEX 2232 – 7–9 (11) 6–10 (11–12)
T. impressa UTEX 892 8–10 (20) 10–13 (18) 10–13 (17)
T. incrustata UTEX 784 3–10 (22) 10–15 10–16 (20)
T. jamesii UTEX 2233 – 10–15 (20) 11–22 (24)
T. jamesii subsp.
angustilobata

SAG 2204 – – 7–16 (22)

T. potteri UTEX 900 7–15 (24) 14–18 (22) 13–18 (22)
T. showmanii UTEX 2234 – 11–16 (22) 11–16 (20–28)
T. simplex SAG 101.80 – 14–16 (23) 10–16 (20)
T. suecica SAG 2207 – – 7–13 (15)
T. usneae UTEX 2235 – 10–13 (16) 13–15 (17)

Ïðèì³òêà. Â îðèã³íàëüíîìó äîñë³äæåíí³ âèêîðèñòàíî øòàì CCAP 219-5a çàì³ñòü àíàëîã³÷íèõ
øòàì³â UTEX 781, UTEX 901 òà CCAP 219/4, ÿê³ íàâåäåíî ó ïîïåðåäí³õ äîñë³äæåííÿõ (Archibald,
1975; Ettl, Gärtner, 1995).

íèõ êë³òèíàõ óñ³õ âèä³â ðîäó Trebouxia, çà âèíÿòêîì T. gelatinosa ³ T. antici-
pata, ùî ìàþòü âåëèê³ ïîîäèíîê³ ï³ðåíî¿äè, ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè äåê³ëüêà
ï³ðåíî¿ä³â âîäíî÷àñ (Friedl, 1989a). Ïðè öüîìó, ÿê ïðàâèëî, âèä³ëÿþòüñÿ
îäèí îñíîâíèé âåëèêèé ï³ðåíî¿ä ³ ê³ëüêà ìàëèõ – ñàòåë³òíèõ. Ï³ðåíî¿äè
á³ëüøîñò³ âèä³â ðîäó Trebouxia ì³ñòÿòü åëåêòðîííî-ù³ëüí³ ä³ëÿíêè, ùî ìàþòü
íàçâó ï³ðåíîãëîáóë ³ çàâæäè àñîö³éîâàí³ ç òèëàêî¿äàìè (Lichtenthaler, 1968,
öèò. çà: Ahmadjian, 1993; Jacobs, Ahmadjian, 1969). Ïðîòå ï³ðåíîãëîáóëè íå
º óí³êàëüíèìè äëÿ ðîäó Trebouxia ³ áóëè âèÿâëåí³ òàêîæ ó ³íøèõ âîäîðîñòåé
(Ahmadjian, Jacobs, 1970; Ikeda, Takeda, 1995; Hori, 1973).

Çã³äíî ç Ò. Ôð³äëîì (Friedl, 1989a), ó ïðåäñòàâíèê³â Trebouxia âèÿâëåíî
ï’ÿòü îñíîâíèõ òèï³â ñòðóêòóð ï³ðåíî¿ä³â (òàáë. 5.4). T. arboricola, T. aggregata,
T. crenulata ³ T. decolorans ìàþòü ñâîºð³äíó ñòðóêòóðó ï³ðåíî¿ä³â, äëÿ ÿêî¿
õàðàêòåðí³ äîâã³ çàâèò³ ³íâàã³íàö³¿ òèëàêî¿ä³â, ùî ïðîíèçóþòü ìàòðèêñ. Òà-
êèé òèï ñòðóêòóðè áóâ íàçâàíèé «arboricola» (Friedl, 1989a). Ï³ä ñâ³òëîâèì
ì³êðîñêîïîì ï³ðåíî¿äè öüîãî òèïó ìàþòü âèãëÿä íåâèðàçíî ëàá³ðèíòîïî-
ä³áíî ñòðóêòóðîâàíèõ. Ó êë³òèíàõ, ùî êóëüòèâóþòüñÿ, êðîõìàëü áåçëàäíî ðîç-
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òàøîâàíèé ó ñòðîì³ õëîðîïëàñòà íà ïåâí³é â³äñòàí³ â³ä ï³ðåíî¿äà, òîä³ ÿê ó
ë³õåí³çîâàíèõ êë³òèíàõ êðîõìàëü ìîæå ôîðìóâàòè îáãîðòêó ï³ðåíî¿äà.

T. gigantea, T. asymmetrica, T. incrustata ³ T. showmanii ìàþòü òàê çâàíèé
gigantea-òèï ñòðóêòóðè (Friedl, 1989a), çà ÿêîãî ìåìáðàíè òèëàêî¿ä³â ôîð-
ìóþòü êîðîòåíüê³ ðîçãàëóæåí³ òðóáî÷êè. Ï³ä ñâ³òëîâèì ì³êðîñêîïîì ó öüî-
ìó âèïàäêó ñïîñòåð³ãàºòüñÿ âåëèêèé ãîëèé ï³ðåíî¿ä ç âèðàçíîþ ëàá³ðèíòî-
ïîä³áíîþ ñòðóêòóðîþ ìàòðèêñó. Íà ïåâí³é â³äñòàí³ â³ä ï³ðåíî¿äà áåçëàäíî
ðîçòàøîâàí³ ÷èñëåíí³ çåðíà êðîõìàëþ.

Äëÿ T. flava, T. impressa ³ T. potteri õàðàêòåðíèì º impressa-òèï ñòðóêòó-
ðè ï³ðåíî¿ä³â, ç ïðÿìèìè, íåðîçãàëóæåíèìè ³íâàã³íàö³ÿìè òèëàêî¿ä³â, äîâ-
æèíà ÿêèõ çàëåæèòü â³ä êóòà çð³çó äëÿ âèãîòîâëåííÿ ïðåïàðàò³â (Friedl,
1989a). Ï³ä ñâ³òëîâèì ì³êðîñêîïîì ï³ðåíî¿äè âèãëÿäàþòü ñìóãàñòèìè, ïðè
öüîìó ñìóãè ðîçòàøîâàí³ ó âèãëÿä³ ïðîìåí³â ³, ÿê ïðàâèëî, îáëÿìîâàí³
êðèõ³òíèìè çåðíàìè êðîõìàëþ.

T. simplex ³ âèäè, áëèçüê³ äî íå¿, ìàþòü ñòðóêòóðó ï³ðåíî¿äà òèïó im-
pressa, ïðîòå ç³ ñâî¿ìè îñîáëèâîñòÿìè, ÷åðåç ùî ¿¿ ìîæíà â³äíåñòè äî îêðå-
ìîãî ï³äòèïó – simplex. Òàêèé ï³äòèï ìàòðèêñó âèãëÿäàº íà çð³ç³ ÿê íåð³â-
íîì³ðí³ ïåðôîðàö³¿. Ï³ä ñâ³òëîâèì ì³êðîñêîïîì ï³ðåíî¿äè ç ö³ºþ ñòðóê-
òóðîþ ìàþòü âèãëÿä ïðîä³ðÿâëåíî¿ àáî ç íåÿñíèì ðèñóíêîì ïîâåðõí³. Â
óìîâàõ êóëüòóðè çåðíà êðîõìàëþ ó öèõ âèä³â àáî îáëÿìîâóþòü ïîîäèíîêèé
ï³ðåíî¿ä äåê³ëüêîìà äð³áíèìè çåðíàìè ó âèãëÿä³ ê³ëüöÿ, àáî ÷èñëåíí³ çåðíà
áåçëàäíî ðîçñ³ÿí³ ó ñòðîì³ õëîðîïëàñòà ïîðÿä ³ç äåê³ëüêîìà ï³ðåíî¿äàìè.

Òèï ñòðóêòóðè, çà ÿêîãî ìàòðèêñ ïåðåòèíàþòü òîíåíüê³ íåðîçãàëóæåí³
ïàðàëåëüí³ òèëàêî¿äè, íàçèâàþòü gelatinosa. Òðàïëÿºòüñÿ öåé òèï ñòðóêòóðè
ëèøå ó 2 âèä³â – T. gelatinosa òà T. anticipata. Ï³ä ñâ³òëîâèì ì³êðîñêîïîì
ñòðóêòóðà ï³ðåíî¿äà íåâèðàçíà, îäíàê çàâæäè ÷³òêî ïîì³òíî äåê³ëüêà ìàëåíü-
êèõ êðîõìàëüíèõ çåðåí, ùî îáëÿìîâóþòü ï³ðåíî¿ä ó âèãëÿä³ ê³ëüöÿ.

Äëÿ ï³ðåíî¿ä³â óñ³õ íàâåäåíèõ òèï³â õàðàêòåðí³ ï³ðåíîãëîáóëè. ªäèíèé
òèï ñòðóêòóðè, çà ÿêîãî â³äñóòí³ ï³ðåíîãëîáóëè, õàðàêòåðíèé äëÿ âèä³â
T. corticola, T. galapagensis, T. higginsiae òà T. usneae. Ï³ðåíî¿äè ç òàêîþ ñòðóê-
òóðîþ íàëåæàòü äî òèïó corticola (Friedl, 1989a). Ìàòðèêñ ï³ðåíî¿äà â öüî-
ìó âèïàäêó ïåðåòèíàþòü ê³ëüêà òèëàêî¿ä³â, ùî ðîçì³ùóþòüñÿ ÿê ïàðàëåëü-
íî, òàê ³ ç âèãèíàìè òà ïåòëÿìè. Íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³âí³ ìàòðèêñ ï³ðå-
íî¿ä³â áåçñòðóêòóðíèé, àëå îáëÿìîâàíèé âèðàçíîþ êðîõìàëüíîþ îáãîðò-
êîþ, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç 3, 4 àáî 5 âåëèêèõ êðîõìàëüíèõ ãðàíóë, ïðèëåãëèõ
äî ï³ðåíî¿äà.

Îòæå, îñîáëèâîñò³ óëüòðàòîíêî¿ ñòðóêòóðè ï³ðåíî¿äà õàðàêòåðí³ äëÿ ïåâ-
íèõ ãðóï âèä³â ðîäó Trebouxia ³ êîðåëþþòü ç ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè
äàíèìè, íà îñíîâ³ ÿêèõ âèä³ëåíî 4 ãåíåòè÷íî â³äîêðåìëåí³ ãðóïè âèä³â.

Õëîðîïëàñò. Ó ö³ëîìó äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Trebouxia òèïîâèì º
öåíòðàëüíèé õëîðîïëàñò ç ð³çíèì ñòóïåíåì ðîçñ³÷åííÿ. Ëèøå Trebouxia us-
neae òà äåÿê³ âèäè ï³äãðóïè gigantea ìàþòü õëîðîïëàñò, äåùî çì³ùåíèé äî
ïåðèôåð³¿ êë³òèíè, ÿêèé ìîæíà ââàæàòè ñóáöåíòðàëüíèì. Ò. Ôð³äë (Friedl,
1989á) âèä³ëèâ 7 òèï³â õëîðîïëàñòà ó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Trebouxia, ùî áóëè
íàçâàí³ çà âèäîì âîäîðîñò³, äëÿ ÿêî¿ â³í º íàéõàðàêòåðí³øèì: gigantea,
arboricola, crenulata, impressa, jamesii, gelatinosa òà usneae. Ïðîòå íàìè âèÿâ-
ëåíî, ùî äåòàë³ áóäîâè õëîðîïëàñò³â ìîæóòü íå ëèøå â³äð³çíÿòèñÿ ó ð³çíèõ
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âèä³â, àëå òàêîæ ÷àñòî çì³íþâàòèñÿ ó îäíîãî é òîãî øòàìó ïðîòÿãîì æèòòº-
âîãî öèêëó ³ ï³ä âïëèâîì çîâí³øí³õ ôàêòîð³â, òàêèõ ÿê ñêëàä æèâèëüíîãî
ñåðåäîâèùà, ñòóï³íü îñâ³òëåííÿ, òåìïåðàòóðà òîùî. Ñàìå òîìó íåìèíó÷å
òðàïëÿþòüñÿ ð³çíîìàí³òí³ ïåðåõ³äí³ ñòàä³¿ ì³æ îñíîâíèìè âàð³àíòàìè áóäî-
âè õëîðîïëàñò³â. Ìè âèä³ëèëè 5 îñíîâíèõ ¿õ òèï³â, õàðàêòåðíèõ äëÿ ïåâíèõ
ãðóï âèä³â ðîäó Trebouxia (òàáë. 5.5).

1. Òîíåíüêî ðîçñ³÷åíèé, äð³áíîëîïàòåâèé àáî äð³áíîçóá÷àñòèé ïî êðàþ õëî-
ðîïëàñò âëàñòèâèé âèäàì T. arboricola, T. aggregata, T. crenulata ³ T. decolo-
rans, ÿê³ º ïðåäñòàâíèêàìè ï³äãðóïè arboricola. Ç ïîâåðõí³ òàêèé õëîðîïëàñò
ñïðèéìàºòüñÿ ÿê âåëèêà ê³ëüê³ñòü ð³âíîì³ðíî ðîçòàøîâàíèõ ìàëåíüêèõ ïî-
ë³ãîíàëüíèõ ÷àñòî÷îê, ùî ôîðìóþòü ïëÿìèñòèé ðèñóíîê.

2. Ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé ç ïðÿìèìè øèðîêèìè ëîïàòÿìè õëîðîïëàñò òðàïëÿ-
ºòüñÿ ïåðåâàæíî ó âèä³â T. asymmetrica, T. gigantea, T. incrustata ³ T. showma-
nii, ÿê³ íàëåæàòü äî ï³äãðóïè gigantea. Ç ïîâåðõí³ õëîðîïëàñò, ÿê ïðàâèëî,
ìàº âèãëÿä ê³ëüêîõ âåëèêèõ ïîë³ãîíàëüíèõ ÷àñòèí.

3. Ìàñèâíèé, íåãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé ç³ ñêëàäêàìè õëîðîïëàñò º òèïîâèì äëÿ
T. anticipata, T. gelatinosa, T. flava, T. impressa òà T. potteri – âèä³â ãðóïè «Imp-
ressa». Ç ïîâåðõí³ ìàº âèãëÿä ê³ëüêîõ ÿçèêî- ÷è ðåáðîïîä³áíèõ ñêëàäîê.

4. Íåãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé õëîðîïëàñò ç ð³âíîì³ðíèìè ïðèòóïëåíèìè ïî êðàþ
ëîïàòÿìè ìè ñïîñòåð³ãàëè ëèøå ó âèä³â T. corticola, T. galapagensis, T. higgin-
siae ³ T. usneae, ÿê³ íàëåæàòü äî ãðóïè «Corticola». Ç ïîâåðõí³ ìàº âèãëÿä
ê³ëüêîõ çàîêðóãëåíî-ïîë³ãîíàëüíèõ ÷àñòèí.

5. Ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé õëîðîïëàñò ç ïðîñòèìè çàîêðóãëåíèìè ïî êðàþ ëî-
ïàòÿìè õàðàêòåðíèé äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè «Simplex». Äëÿ âèä³â T. simp-
lex ³ T. suecica â³í º ñïåöèô³÷íèì, òîä³ ÿê ó âèäà T. jamesii subsp. angustilo-
bata òàêèé õëîðîïëàñò ìè ñïîñòåð³ãàëè ëèøå íà ïåâíèõ ñòàä³ÿõ æèòòºâîãî
öèêëó. Ç ïîâåðõí³ â³í ìàº âèãëÿä, ïîä³áíèé äî âèãëÿäó ïîïåðåäíüîãî òèïó.

Âò³ì ÿê ïðîòÿãîì æèòòºâîãî öèêëó, òàê ³ âíàñë³äîê ä³¿ çîâí³øí³õ ôàê-
òîð³â âèãëÿä íàâåäåíèõ òèï³â õëîðîïëàñò³â ìîæå çì³íþâàòèñÿ. Íàïðèêëàä,
äëÿ õëîðîïëàñò³â 1–3-ãî òèï³â (òàáë. 5.5) õàðàêòåðíå ãëèáøå òà íåð³âíî-
ì³ðí³øå ðîçñ³êàííÿ, â ðåçóëüòàò³ ÷îãî ðèñóíîê ç ïîâåðõí³ êë³òèíè ìîæå
ñòàâàòè íåð³âíîì³ðíî-ïëÿìèñòèì àáî ëàá³ðèíòîïîä³áíèì, íàïðèêëàä, ÿê ó
T. jamesii ³ T. crenulata. Äëÿ 2-ãî, 4-ãî, ÷àñòêîâî 3-ãî òèï³â õàðàêòåðíå ðîç-
ðîñòàííÿ â äîâæèíó ëîïàòåé ç ïîäàëüøèì ¿õ çàãîðòàííÿì (óòâîðåííÿì «êó-
÷åðÿâîãî» õëîðîïëàñòà), ÷åðåç ùî ðèñóíîê ïîâåðõí³ ñòàº ñìóãàñòî-ðåáðèñ-
òèì. Ï³ä ÷àñ ðîçâèòêó õëîðîïëàñòà 5-ãî òèïó ëîïàò³ ìîæóòü ñòàâàòè íåð³â-
íîì³ðíî-ðîçñ³÷åíèìè, òîìó ïîâåðõíÿ êë³òèíè íàáóâàº íåð³âíîì³ðíî-ïëÿìèñ-
òîãî ðèñóíêó.

Ó ïðîöåñ³ ñïîñòåðåæåííÿ âîäîðîñòåé â êóëüòóð³ ÷àñòî áóâàº íåïðîñòî
â³äíåñòè êîíêðåòíèé âàð³àíò õëîðîïëàñòà äî ÿêîãîñü òèïó. Â ³äåàë³ êîæåí
òèï õëîðîïëàñòà â³äïîâ³äàº ïåâí³é ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³é ãðóï³ Trebouxia,
ïðîòå ïîä³áí³ äî ïåâíîãî òèïó âàð³àö³¿ áóäîâè ìîæóòü òðàïëÿòèñÿ ³ ñåðåä
ïðåäñòàâíèê³â ³íøèõ ãðóï. Òàê, áóäîâà õëîðîïëàñòà, áëèçüêà äî 1-ãî òèïó,
ìîæå òàêîæ ñïîñòåð³ãàòèñÿ ó T. incrustata, T. showmanii, T. corticola, T. higgin-
siae ³ T. galapagensis íà ïåâíèõ ñòàä³ÿõ æèòòºâîãî öèêëó. Õëîðîïëàñò T. ja-
mesii subsp. angustilobata, T. jamesii ³ T. simplex ñòàº òîíåíüêî ðîçñ³÷åíèì, áëèçü-
êèì äî 1-ãî òèïó ï³ä âïëèâîì íèçüêèõ òåìïåðàòóð, ÿê öå ïîêàçàíî Å. ×åð-
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ìàê-Âåññ (Tschermak-Woess, 1989) äëÿ Trebouxia simplex. Õëîðîïëàñò, áëèçü-
êèé äî 2-ãî òèïó, ³íîä³ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó T. potteri. Ñêëàä÷àñòèé õëîðîïëàñò
3-ãî òèïó òàêîæ ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó T. usneae ³ T. incrustata. Õëîðîïëàñò, áëèçü-
êèé äî 5-ãî òèïó, çð³äêà òðàïëÿºòüñÿ ó T. aggregata ³ T. impressa.

Òàêèì ÷èíîì, ëèøå âèêîðèñòàííÿ ñòàíäàðòíèõ óìîâ êóëüòèâóâàííÿ
(Friedl, Büdel, 2008) ³ ñïîñòåðåæåííÿ êóëüòóðè íà ð³çíèõ ñòàä³ÿõ æèòòºâîãî
öèêëó äàþòü çìîãó âèçíà÷èòè òèï õëîðîïëàñòà Trebouxia, ÿêèé, íåçâàæàþ÷è
íà îäíàêîâèé ïðèíöèï áóäîâè â óñ³õ âèä³â, â³äçíà÷àºòüñÿ âèñîêèì ñòóïå-
íåì ì³íëèâîñò³ äåòàëåé áóäîâè.

Ñòèãìà ó çîîñïîð. Îäí³ºþ ç âàæëèâèõ îçíàê äëÿ âèçíà÷åííÿ âèä³â ðîäó
Trebouxia º íàÿâí³ñòü àáî â³äñóòí³ñòü ñòèãìè ó çîîñïîð. Ó ìåæàõ ðîäó Trebou-
xia ñòèãìè, ÿê ïðàâèëî, äîñèòü áë³ä³ òà ìàþòü íåçíà÷í³ ðîçì³ðè. Âîíè çàé-
ìàþòü ïåðåäíº àáî ïåðåäíüî-ñåðåäíº ïîëîæåííÿ ó äæãóòèêîâ³é êë³òèí³, ïîç-
áàâëåíî¿ îáîëîíêè.

Òàê, ï³ä ÷àñ íàøèõ äîñë³äæåíü äåê³ëüêà ðàç³â ñïîñòåð³ãàëè îáèäâà ñòà-
íè çîîñïîð (ç³ ñòèãìîþ òà áåç ñòèãìè) ó îäíîãî ³ òîãî ñàìîãî øòàìó âîäíî-
÷àñ. Íàïðèêëàä, çîîñïîðè 4-òèæíåâî¿ êóëüòóðè Trebouxia potteri, òàê ñàìî ÿê
³ çîîñïîðè 3-òèæíåâî¿ òà 6-ì³ñÿ÷íî¿ êóëüòóðè T. galapagensis, íå ìàëè ñòèã-
ìè. Çîîñïîðè 2-, 3- ³ 4-òèæíåâî¿ êóëüòóðè T. showmanii áóëè ÿê ç³ ñòèãìîþ,
òàê ³ áåç íå¿. Òàê³ ñïîñòåðåæåííÿ äåùî ñóïåðå÷àòü ïîïåðåäí³ì äàíèì, ùî
áóëè îïóáë³êîâàí³ Ã. Ãåðòíåðîì (Gärtner, 1985), ³, çã³äíî ç ÿêèìè, âèäè T. ga-
lapagensis, T. potteri òà T. showmanii îïèñàí³ ÿê ò³, ùî ìàþòü ìàëåíüêó ñòè-
ãìó. Âñóïåðå÷ ³íøèì äàíèì Ã. Ãåðòíåðà (Gärtner, 1985), â³äïîâ³äíî äî ÿêèõ
ó T. gelatinosa çîîñïîðè íå ìàþòü ñòèãìè, ìè ìàëè çìîãó íåîäíîðàçîâî ñïî-
ñòåð³ãàòè âèðàçí³ ñòèãìè ó çîîñïîð ó 3-òèæíåâ³é êóëüòóð³. Íàø³ ñïîñòåðå-
æåííÿ äåùî çá³ãàþòüñÿ ç äàíèìè Ò. Iäè òà ñï³âàâò. (Ihda et al., 1993), ÿê³
òàêîæ ñïîñòåð³ãàëè òüìÿíó ñòèãìó ó âèä³â T. potteri, T. gelatinosa ³ T. show-
manii. Çàçíà÷åí³ ðîçá³æíîñò³ ìîæóòü ìàòè òàêå ïîÿñíåííÿ. Ìîæëèâî, éäå
ìîâà ïðî ñïîñòåðåæåííÿ ð³çíèõ äæãóòèêîâèõ ñòàä³é öèõ âîäîðîñòåé – çîî-
ñïîð ÷è ãàìåò, äåòàë³ áóäîâè ÿêèõ, ÿê ïðàâèëî, ð³çíÿòüñÿ. Äî îäíîãî ç ïî-
ÿñíåíü ðîçá³æíîñò³ äàíèõ ñòîñîâíî íàÿâíîñò³/â³äñóòíîñò³ ñòèãìè ó çîîñïîð
ñë³ä â³äíåñòè òàêîæ ìîæëèâ³ ïîõèáêè ÷è íåòî÷íîñò³ ó ñïîñòåðåæåííÿõ, ùî
ö³ëêîì âèïðàâäàíî, âðàõîâóþ÷è äð³áí³ ðîçì³ðè êë³òèí ³ ñàìèõ ñòèãì ó áàãà-
òüîõ âèä³â.

Òàêèì ÷èíîì, áóäü-ÿêî¿ êîðåëÿö³¿ ì³æ çãàäàíîþ îçíàêîþ òà ðîçïîä³ëîì
âèä³â íà ãðóïè ìè íå âèÿâèëè. Îòæå, â ìåæàõ îäí³º¿ ãðóïè ìîæóòü òðàïëÿ-
òèñÿ âèäè, çîîñïîðè ÿêèõ ìàþòü ñòèãìó, ³ âèäè, ó ÿêèõ çîîñïîðè íå ìàþòü
ñòèãìè. Ìè ââàæàºìî, ùî ÷åðåç ì³íëèâ³ñòü ³ íåäîñòàòíþ ðîçðîáëåí³ñòü ö³º¿
îçíàêè ¿¿ íå ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè äëÿ ðîçìåæóâàííÿ âèä³â óñåðåäèí³
ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèõ ãðóï.

Ïîëîæåííÿ ÿäðà ó çîîñïîð. Ìîðôîëîãî-êóëüòóðàëüí³ äîñë³äæåííÿ àâòåí-
òè÷íèõ øòàì³â ðîäó Trebouxia òà ïîð³âíÿííÿ îòðèìàíèõ äàíèõ ç ë³òåðàòóð-
íèìè (Archibald, 1975; Gärtner, 1985; Melkonian, Peveling, 1988; Tschermak-
Woess, 1989) ïîêàçàëè, ùî á³ëüø³ñòü ïðåäñòàâíèê³â ðîäó ìàþòü çîîñïîðè ç
ïåðåäíüî- (T. anticipata, T. potteri) ÷è çàäíüî-ñåðåäí³ì (T. asymmetrica, T. ga-
lapagensis, T. gelatinosa, T. higginsiae, T. impressa, T. jamesii, T. showmanii, T. us-
neae) ÿäðîì. Ñòðîãî ñåðåäí³ì ïîëîæåííÿì ÿäðà â çîîñïîðàõ õàðàêòåðèçóâà-
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ëèñÿ âèäè T. simplex ³ T. incrustata. ×³òêå ïåðåäíº ïîëîæåííÿ ÿäðà, ùî òðàï-
ëÿºòüñÿ çð³äêà, õàðàêòåðíå äëÿ T. corticola òà T. flava. ×³òêå çàäíº ïîëîæåí-
íÿ âèÿâëåíî ó âèä³â T. aggregata, T. arboricola, T. crenulata, T. decolorans,
T. gigantea, ùî íàëåæàòü äî îäíî¿ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íî¿ ãðóïè «Arboricola».

Îòæå, ïîëîæåííÿ ÿäðà ó çîîñïîð äîáðå êîðåëþº ç ðîçïîä³ëîì âèä³â íà
ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè òà ï³äãðóïè. Ïðåäñòàâíèêè á³ëüøîñò³ ãðóï ìà-
þòü ñåðåäíº ïîëîæåííÿ ÿäðà ó çîîñïîð, òîä³ ÿê âèäè ï³äãðóïè arboricola –
÷³òêå çàäíº.

Òèïè êîëîí³é. Ï³ä ÷àñ ðîçâèòêó íà òâåðäîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³
ïðåäñòàâíèêè ðîäó Trebouxia ôîðìóþòü ëèøå 3 îñíîâí³ òèïè êîëîí³é: ãðî-
íîïîä³áí³ (àáî êëàñòåðîïîä³áí³); ðîçñèï÷àñò³ (êðèõê³); ðîçïëàñòàí³ (ò³, ùî
ðîçò³êàþòüñÿ) (ðèñ. 5.5, äèâ. âêëåéêó). Çàçíà÷èìî, ùî ð³çí³ âèäè ðîäó ñõèëü-
í³ äî ôîðìóâàííÿ ïåâíîãî òèïó êîëîí³é. Ãðîíîïîä³áí³, àáî êëàñòåðîïîä³á-
í³, êîëîí³¿ (ðèñ. 5.5, à) âëàñòèâ³ âèäàì ï³äãðóïè gigantea òà ÷àñòêîâî ãðóïè
«Impressa»: T. gigantea, T. asymmetrica, T. incrustata, T. showmanii, T. potteri,
T. impressa. Ö³ âèäè ðîçìíîæóþòüñÿ ïåðåâàæíî àâòîñïîðàìè. Ïðè öüîìó
ìàòåðèíñüêà (ñïîðàíã³àëüíà) êë³òèííà ñò³íêà çàëèøàºòüñÿ ïîâí³ñòþ ÷è ÷àñò-
êîâî ³íòàêòíîþ, óòðèìóþ÷è àâòîñïîðè âêóï³ ïî 4–8–16 êë³òèí, ùî âèçíà-
÷àº ãðîíîïîä³áíó ñòðóêòóðó êîëîí³é. Êîëîí³¿ òàêîãî òèïó ïåðåâàæíî ìàþòü
òåìíî-çåëåíèé ÷è ñìàðàãäîâèé êîë³ð.

Ðîçñèï÷àñò³ êîëîí³¿ (ðèñ. 5.5, á) ôîðìóþòüñÿ ó âèä³â ï³äãðóïè arborico-
la: T. arboricola, T. aggregata, T. crenulata, T. decolorans ³, ÿê âèíÿòîê, ó T. cor-
ticola ³ T. jamesii. Ö³ âèäè ðîçìíîæóþòüñÿ òàêîæ ïåðåâàæíî àâòîñïîðàìè.
Ïðîòå ìàòåðèíñüêà êë³òèííà ñò³íêà ìàº çäàòí³ñòü äî ðîç÷èíåííÿ àáî ðîç-
ðèâó, òîìó àâòîñïîðè çàëèøàþòüñÿ ðàçîì ëèøå çð³äêà. Âíàñë³äîê öüîãî
óòâîðåí³ êë³òèíí³ êîìïëåêñè – òåòðàäè ³ îêòàäè, º äóæå íåñò³éêèìè ó öèõ
âèä³â ³ ëåãêî ðóéíóþòüñÿ, ùî çóìîâëþº òàêó ôîðìó êîëîí³é. Êîëîí³¿ ïåðå-
âàæíî ìàþòü îëèâêîâî-çåëåíèé àáî æîâòî-çåëåíèé â³äò³íîê, çð³äêà – ÿñê-
ðàâî-çåëåíèé.

Ðîçïëàñòàí³ êîëîí³¿ (ðèñ. 5.5, â) ìè ñïîñòåð³ãàëè ó âèä³â ãðóï «Corti-
cola», «Simplex» òà «Impressa»: T. galapagensis, T. higginsiae, T. usneae, T. simplex,
T. suecica, T. jamesii subsp. angustilobata, T. gelatinosa, T. anticipata òà T. flava,
çð³äêà ó T. jamesii. Òàêà ñòðóêòóðà êîëîí³é º õàðàêòåðíîþ äëÿ âñ³õ ïðåäñòàâ-
íèê³â Trebouxia, ùî ðîçìíîæóþòüñÿ ïåðåâàæíî çîî- òà àïëàíîñïîðàìè.
Âíàñë³äîê öüîãî ö³ âèäè çâè÷àéíî ôîðìóþòü êë³òèíè, ùî ëåæàòü â³äîêðåì-
ëåíî. Òàê³ êîëîí³¿ íàé÷àñò³øå çàáàðâëåí³ ó áë³äî-çåëåíèé êîë³ð àáî ìàþòü
æîâòóâàòèé â³äò³íîê.

Ï³ãìåíòíèé ñêëàä. Êàðîòèíî¿äè. Â³äîì³ ð³çí³ ìåõàí³çìè çàáåçïå÷åííÿ
æèòòºçäàòíîñò³ òà ôîòîñòàá³ëüíîñò³ êë³òèí âîäîðîñòåé. Çíà÷íîþ ì³ðîþ öüî-
ìó ñïðèÿþòü êàðîòèíî¿äè – ï³ãìåíòè, ùî ðîçòàøîâàí³ â ìåìáðàíàõ õëîðî-
ïëàñò³â òà ó ïåðèôåðè÷í³é öèòîïëàçì³. Êàðîòèíî¿äè (êàðîòèíè ³ êñàíòîô³-
ëè) º íåâ³ä’ºìíèì åëåìåíòîì ðîñëèííî¿ êë³òèíè, âàæëèâèì ó ôóíêö³îíàëü-
íîìó â³äíîøåíí³. Òàê, ïîãëèíàþ÷è ñâ³òëîâ³ õâèë³ â ñèíüî-çåëåí³é ä³ëÿíö³
ñïåêòðà òà ïåðåäàþ÷è ïîãëèíåíó åíåðã³þ õëîðîô³ëó, êñàíòîô³ëè âèêîíóþòü
ñâ³òëîçáèðàëüíó ôóíêö³þ, òîä³ ÿê êàðîòèíè ðåãóëþþòü éîãî åíåðãîíàñè-
÷åííÿ, çàïîá³ãàþ÷è ôîòîäåñòðóêö³¿ õëîðîô³ëó (Øèðøèêîâà, Ëàäûãèí,
1993).
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²ñíóþòü ëèøå â³çóàëüí³ äàí³ ùîäî íàÿâíîñò³ êàðîòèíî¿ä³â ó êë³òèíàõ
ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Trebouxia, îòðèìàí³ â ðåçóëüòàò³ ìîðôîëîãî-êóëüòóðàëü-
íèõ äîñë³äæåíü (Tschermak-Woess, 1988, 1989; Âîéöåõîâè÷, Êàøåâàðîâ, 2010).
Îïèñóþ÷è íîâèé âèä Trebouxia simplex, Å. ×åðìàê-Âåññ (Tschermak-Woess,
1989) â³äçíà÷èëà íàÿâí³ñòü âòîðèííèõ êàðîòèíî¿ä³â, ÿê³, íà ¿¿ äóìêó, ðîç÷è-
íåí³ â îë³¿ é òðàïëÿþòüñÿ ó âèãëÿä³ ãðàíóë ó ïåðèôåðè÷í³é öèòîïëàçì³,
âíàñë³äîê ÷îãî êóëüòóðà íàáóâàº æîâòî-çåëåíîãî çàáàðâëåííÿ.

Ç âèêîðèñòàííÿì ìåòîäó ñïåêòðîôîòîìåòð³¿ ìè âñòàíîâèëè, ùî ñåðåä
ï³ãìåíò³â øòàì³â ðîäó Trebouxia çà âì³ñòîì ïåðåâàæàº õëîðîô³ë à (3,9–
29,4 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè). Âì³ñò õëîðîô³ëó b çíà÷íî íèæ÷èé – äî 4,3
ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè. Ïîêàçíèêè âì³ñòó êàðîòèíî¿ä³â ó ö³ëîìó äîâîë³ ñèëüíî
âàð³þâàëè: äëÿ β-êàðîòèíó âîíè ñòàíîâèëè â³ä 0,1 äî 7,2, äëÿ êñàíòîô³-
ë³â – â³ä 0,6 äî 15,8 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè. Ç’ÿñîâàíî, ùî ïðåäñòàâíèêè êîæ-
íî¿ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íî¿ ãðóïè Trebouxia ìàþòü ïåâí³ îñîáëèâîñò³ ï³ãìåíò-
íîãî ñêëàäó (ðèñ. 5.6, äèâ. âêëåéêó).

Âèäè ãðóïè «Corticola» (T. usneae, T. galapagensis) òà «Impressa» (T. potte-
ri) õàðàêòåðèçóâàëèñÿ äîñèòü íèçüêèì çàãàëüíèì âì³ñòîì ï³ãìåíò³â, ìã/100 ã
ñèðî¿ ìàñè: β-êàðîòèí – 0,1–0,8; êñàíòîô³ëè – 0,6–2,5; âèäè ãðóïè «Ar-
boricola» (Trebouxia asymmetrica, T. gigantea, T. jamesii, T. decolorans) – äîâî-
ë³ âèñîêèì çàãàëüíèì âì³ñòîì ï³ãìåíò³â: êñàíòîô³ëè – 2,1–5,5; β-êà-
ðîòèí – 1,5–2,1.

Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè «Simplex» T. simplex ³ T. australis ìàëè íàéâèùèé
çàãàëüíèé âì³ñò ï³ãìåíò³â. Ïðîòå íàéâèù³ ïîêàçíèêè íàëåæàëè õëîðîô³ëó à
(17,2–29,4 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè), òîä³ ÿê âì³ñò õëîðîô³ëó b áóâ íàéíèæ÷èì
ñåðåä óñ³õ äîñë³äæåíèõ âèä³â – 0,5–0,8 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè, âèñîêèé âì³ñò
ìàëè β-êàðîòèí (3,5–7,2 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè) ³ êñàíòîô³ëè (9,3–15,8
ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè).

Äîñë³äæåííÿ øòàì³â ðîäó Trebouxia ç âèêîðèñòàííÿì ñâ³òëîâî¿ ì³êðî-
ñêîï³¿ ïîêàçàëè íàÿâí³ñòü ðóäèõ âêëþ÷åíü ó öèòîïëàçì³ äåÿêèõ âèä³â ó âè-
ãëÿä³ ãðàíóë, à òàêîæ âåëèêó ê³ëüê³ñòü æîâòî¿ îë³¿ â ñòàðèõ êë³òèíàõ. Êîë³ð
öèõ âêëþ÷åíü ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî íàÿâí³ñòü ó êë³òèíàõ êàðîòèíî¿ä³â. Òàê,
³ñòîòíèé âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â â³çóàëüíî çàðåºñòðîâàíî ó öèòîïëàçì³ êë³òèí
âèä³â T. simplex ³ T. decolorans. Íåçíà÷íèé âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â çàô³êñîâàíî â
óñ³õ âèä³â Trebouxia, êð³ì ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè «Corticola», ùî â ö³ëîìó ï³ä-
òâåðäæóº äàí³ ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íîãî äîñë³äæåííÿ.

Îòæå, ÷àñòèíà âèä³â ðîäó Trebouxia (ïðåäñòàâíèêè ãðóï «Corticola» òà
«Impressa») ìàëà íèçüêèé âì³ñò êàðîòèíî¿äíèõ ï³ãìåíò³â, ³ òàêà òåíäåíö³ÿ,
íà íàøó äóìêó, ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíà ç åêîëîãî-ãåîãðàô³÷íîþ õàðàêòåðèñ-
òèêîþ öèõ âèä³â.

²ìîâ³ðíî, â ïðîöåñ³ òðèâàëî¿ ñóì³ñíî¿ åâîëþö³¿ ç ãðèáîì, ùî óòâîðþº
ëèøàéíèê, âì³ñò β-êàðîòèíó ³ êñàíòîô³ë³â ó á³ëüøîñò³ âèä³â ðîäó Trebouxia
ì³ã çìåíøèòèñÿ, îñê³ëüêè ôîòîçàõèñíó ôóíêö³þ â ëèøàéíèêó âèêîíóº
ñïëåò³ííÿ ã³ô ì³êîá³îíòà, ÿê³ ôîðìóþòü êîðîâèé øàð ñëàí³ ëèøàéíèêà ³
çàõèùàþòü õëîðîô³ë ôîòîá³îíòà â³ä ôîòîäåñòðóêö³¿. ×àñòêîâà âòðàòà êàðî-
òèíî¿ä³â ïðèçâîäèòü äî âðàçëèâîñò³ êë³òèí Trebouxia, ùî, ìîæëèâî, º ïðè-
÷èíîþ ð³äê³ñíîãî òðàïëÿííÿ âîäîðîñò³ ïîçà ìåæàìè ëèøàéíèêà, òîáòî ó
â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³. Òàê, çà äåÿêèìè àâòîðàìè (Ãóäâèí, Ìåðñåð, 1986;
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Siefemann-Harms, 1987), áóäü-ÿêà ìóòàö³ÿ, ùî çíèæóº âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â, º
ëåòàëüíîþ. Çà â³äñóòíîñò³ êàðîòèíî¿ä³â ôîòîäåñòðóêö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ çà íå-
çíà÷íîãî îñâ³òëåííÿ, ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ âèöâ³òàííÿì õëîðîô³ëó (Ðàõèì-
áåðäèåâà è äð., 1990, öèò. çà: Á³îõ³ì³ÿ..., 2007).

Ïðîòå âèÿâëåíî, ùî äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè ðîäó Trebouxia ç ãðóïè «Sim-
plex» òà ÷àñòêîâî «Arboricola» â³äçíà÷àëèñÿ ï³äâèùåíèì âì³ñòîì êàðîòèíî¿-
ä³â. Â³äîìî, ùî Trebouxia simplex (ãðóïà «Simplex») º äóæå ÷óòëèâîþ äî òåì-
ïåðàòóðè ³ äëÿ íîðìàëüíîãî ðîçâèòêó ïîòðåáóº íå âèùå +10 °Ñ, òîä³ ÿê äî
³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ âîíà ïðîÿâëÿº ïåâíó ³íäèôåðåíòí³ñòü (Tschermak-
Woess, 1988). Ö³êàâî çàçíà÷èòè, ùî âèäè ëèøàéíèê³â ç ôîòîá³îíòàìè ãðóïè
«Simplex» ïîøèðåí³ ïåðåâàæíî ó âèñîêîã³ð’ÿõ Àëüï (Bellemerea spp., Lecidea
spp. (Beck, 2002)), Ñêàíäèíàâ³¿ òà Ãðåíëàíä³¿ (Flavocetraria nivalis (Opano-
wicz, Grube, 2003)). ¯õ ì³ñöåçðîñòàííÿ õàðàêòåðèçóþòüñÿ âèñîêîþ ³íñîëÿö³-
ºþ òà íèçüêèìè òåìïåðàòóðàìè. Òàêèì ÷èíîì, ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî âè-
ñîêèé âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â ó ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè «Simplex» º ðåçóëüòàòîì
ïðèñòîñóâàííÿ äî ïåâíèõ óìîâ ³ñíóâàííÿ.

Çíà÷íèé âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â õàðàêòåðíèé ³ äëÿ äåÿêèõ ïðåäñòàâíèê³â
ãðóïè «Arboricola». Ö³ âîäîðîñò³ øèðîêî ïðåäñòàâëåí³ íå ò³ëüêè ÿê ôîòîá³-
îíòè ëèøàéíèê³â, à é òðàïëÿþòüñÿ ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³, ùî º íåòèïî-
âèì äëÿ ðîäó Trebouxia (Mukhtar et al., 1994; Bhattacharya et al., 1996; Ìè-
õàéëþê, 1999; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001). Òàê³ îñîáëèâîñò³ ¿õ åêîëîã³¿ ìîæóòü
áóòè ïîâ’ÿçàí³ ç äîñòàòíüî âèñîêèì âì³ñòîì êàðîòèíî¿ä³â ïîð³âíÿíî ç
á³ëüø³ñòþ ³íøèõ âèä³â ðîäó.

Îòæå, â ìåæàõ ðîäó Trebouxia ñï³ââ³äíîøåííÿ âì³ñòó ï³ãìåíò³â âàð³þº ³
çàëåæèòü â³ä ïðèíàëåæíîñò³ ïåâíèõ ïðåäñòàâíèê³â äî ò³º¿ ÷è ³íøî¿ ìîðôî-
ëîãî-ãåíåòè÷íî¿ ãðóïè. Îêðåñëåíî ãðóïè ç íèçüêèì («Corticola» òà «Impres-
sa») òà âèñîêèì («Arboricola» òà «Simplex») âì³ñòîì êàðîòèíî¿ä³â, ùî, éìî-
â³ðíî, ïîâ’ÿçàíî ç åêîëîãî-ô³ç³îëîã³÷íèìè îñîáëèâîñòÿìè ¿õ ïðåäñòàâíèê³â,
çîêðåìà ç³ ñòóïåíåì ¿õ îáë³ãàòíîñò³ àáî ôàêóëüòàòèâíîñò³ ÿê ôîòîá³îíò³â,
ãåîãðàô³÷íèì ïîøèðåííÿì òîùî. Âèÿâëåí³ îñîáëèâîñò³ âì³ñòó ï³ãìåíòíîãî
ñêëàäó Trebouxia ï³äòâåðäæóþòü ³ñíóâàííÿ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèõ ãðóï óñå-
ðåäèí³ ðîäó ³ ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ ó òàêñîíîì³¿ éîãî ïðåäñòàâíèê³â.

Åêîëîã³ÿ. Íåçâàæàþ÷è íà ÷èìàëó ê³ëüê³ñòü çíàõ³äîê â³ëüíî³ñíóþ÷èõ
Trebouxia ñåðåä ´ðóíòîâèõ òà àåðîô³òíèõ âîäîðîñòåé (Nakano, 1971; Tscher-
mak-Woess, 1978; Bubrick et al., 1984; Êîñò³êîâ òà ³í., 2001; Mikhailyuk et al.,
2003; Äàð³ºíêî òà ³í., 2004), ìè ö³ëêîì ï³äòðèìóºìî Â. Àõìàäæÿíà (Ahma-
djian, 1987), ÿêèé ñòâåðäæóâàâ, ùî Trebouxia º îáë³ãàòíèì ôîòîá³îíòîì ³ ó
â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³ çäàòíèé ïåðåáóâàòè ëèøå íåòðèâàëèé ïðîì³æîê ÷à-
ñó. Âñ³ â³äîì³ çíàõ³äêè â³ëüíî³ñíóþ÷èõ ïðåäñòàâíèê³â öüîãî ðîäó áóëè çðîá-
ëåí³ íåïîäàë³ê â³ä ñëàí³ ëèøàéíèê³â, ùî íå âèêëþ÷àº êîíòàì³íàö³þ çðàçêà
ì³êðîñêîï³÷íîþ ÷àñòî÷êîþ ñëàí³ àáî ä³àñïîðîþ (ñîðåä³ºþ ÷è ³çèä³ºþ). Ó
ïîäàëüøîìó â êóëüòóð³ ì³êî- òà ôîòîá³îíò «ðîçõîäÿòüñÿ», ùî ïðèâîäèòü äî
ðåºñòðàö³¿ îñòàííüîãî ÿê â³ëüíî³ñíóþ÷îãî ïðåäñòàâíèêà. Áåðó÷è äî óâàãè
òå, ùî âèäè ðîäó Trebouxia ïåðåâàæíî º îáë³ãàòíèìè ôîòîá³îíòàìè, ¿õ åêî-
ëîã³ÿ òà ãåîãðàô³÷íå ïîøèðåííÿ ñóòòºâî çàëåæàòü â³ä ïåâíèõ îñîáëèâîñòåé
ì³êîá³îíòà, ùî ïîâ’ÿçàíî ç òðèâàëîþ êîåâîëþö³ºþ ãðèáíîãî òà âîäîðîñòå-
âîãî êîìïîíåíò³â.
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Trebouxia, ÿêà õàðàêòåðèçóºòüñÿ äóæå ïîâ³ëüíèì ðîñòîì, ó ïðèðîä³, î÷å-
âèäíî, ëåãêî âèò³ñíÿºòüñÿ ³íøèìè â³ëüíî³ñíóþ÷èìè âîäîðîñòÿìè, â³äíîñíî
ÿêèõ âîíà íå º êîíêóðåíòîñïðîìîæíîþ. Ïîä³áíå âèò³ñíåííÿ âèä³â Tre-
bouxia ð³çíîìàí³òíèìè âèäàìè àåðîô³òíèõ âîäîðîñòåé íåîäíîðàçîâî ñïî-
ñòåð³ãàëîñü íàìè ï³ä ÷àñ äîñë³äæåííÿ íàêîïè÷óâàëüíèõ êóëüòóð ôîòîá³îí-
ò³â. Ðàçîì ç òèì çíà÷í³ â³äì³ííîñò³ åêîëîã³÷íèõ îñîáëèâîñòåé Trebouxia â³ä
³íøèõ âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â íàêëàäàþòü ïåâíèé â³äáèòîê íà åêîëîã³þ ³
æèòòºâ³ ñòðàòåã³¿ ëèøàéíèê³â, ùî âèêîðèñòîâóþòü ¿¿ ÿê ôîòîá³îíò (Âîéöå-
õîâè÷ òà ³í., 2011à, á). Òàê, ö³êàâî çàçíà÷èòè, ùî ó òðîï³÷íèõ ðåã³îíàõ ëè-
øàéíèê³â, àñîö³éîâàíèõ ç Trebouxia, çíà÷íî ìåíøå, í³æ ó çîíàõ ç ïîì³ðíèì
êë³ìàòîì, ùî äîáðå êîðåëþº ç îïòèìàëüíèìè òåìïåðàòóðíèìè óìîâàìè
(ïëþñ 10–15 °Ñ) äëÿ êóëüòèâóâàííÿ âèä³â ðîäó Trebouxia. Àíàë³ç ë³òåðàòóð-
íèõ äàíèõ (Âîéöåõîâè÷ è äð., 2011à, á) ³ âëàñí³ ñïîñòåðåæåííÿ äàëè çìîãó
âèÿâèòè, ùî Trebouxia º íàéá³ëüø ð³çíîìàí³òíîþ ñàìå ñåðåä ëèøàéíèê³â
êàì’ÿíèñòèõ ñóáñòðàò³â, çíà÷íî ìåíøå – ñåðåä ëèøàéíèê³â, ùî çðîñòàþòü
íà êîð³ äåðåâ, òà íàéìåíøå – ñåðåä ´ðóíòîâèõ ëèøàéíèê³â.

Íà îñíîâ³ ë³òåðàòóðíèõ äàíèõ (Friedl, Gärtner, 1988; Ahmadjan, 1993; Ihda
et al., 1993; Beck, 1999; Kroken, Taylor, 2000; Beck et al., 2002; Opanowicz,
Grube, 2003; Guzow-Krzeminska, 2006; Nyati et al., 2006 ò³ ³í.) ìè ïðîâåëè
åêîëîãî-ãåîãðàô³÷íèé àíàë³ç òðàïëÿííÿ ïåâíèõ âèä³â òðåáóêñ³î¿äíèõ ôîòî-
á³îíò³â. Ðåçóëüòàòè àíàë³çó ïîêàçàëè ÷³òêó êîðåëÿö³þ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷-
íèõ ãðóï ðîäó Trebouxia ç ãåîãðàô³÷íèì ïîøèðåííÿì ¿õ ïðåäñòàâíèê³â. Âè-
ÿâëåíî, ùî á³ëüø³ñòü ïðåäñòàâíèê³â ãðóï «Arboricola» òà «Impressa» º ñïðàâæ-
í³ìè óá³êâ³ñòàìè, òîáòî òðàïëÿþòüñÿ íà âñ³õ êîíòèíåíòàõ çåìíî¿ êóë³. Âè-
íÿòêîì º âèäè T. aggregata, T. asymmetrica, T. crenulata, T. jamesii, ÿê³ â³äîì³
ëèøå ç òåðèòîð³¿ ªâðîïè (Friedl, 1989á; Beck et al., 2002; Nyati et al., 2006 òà
³í.). Íà íàøó äóìêó, öå ïîÿñíþºòüñÿ íåäîñòàòí³ñòþ äàíèõ ùîäî çíàõ³äîê
óêàçàíèõ âèä³â, à òàêîæ çàãàëüíîþ íåäîñòàòí³ñòþ âèâ÷åíîñò³ ôîòîá³îíò³â
ëèøàéíèê³â, àäæå, çà ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè (Âîéöåõîâè÷ è äð., 2011á),
ôîòîá³îíòè âèçíà÷åí³ ëèøå äëÿ 3 % óñ³õ ³ñíóþ÷èõ ëèøàéíèê³â.

Ö³êàâó òåíäåíö³þ åêîëîãî-ãåîãðàô³÷íîãî ïîøèðåííÿ âèÿâëåíî ó ïðåä-
ñòàâíèê³â ãðóïè «Corticola». Óñ³ âèäè ö³º¿ ãðóïè ìîæíà â³äíåñòè äî ð³äê³ñ-
íèõ âèä³â, à äåÿê³ ç íèõ – äî åíäåì³÷íèõ. Òàê, T. galapagensis äîñ³ â³äîìà
ëèøå ç Ãàëàïàãîñüêèõ îñòðîâ³â (Ettl, Gärtner, 1995), T. higginsiae – ç Ãàëà-
ïàãîñüêèõ îñòðîâ³â (Hildreth, Ahmadjian, 1981) òà ßïîí³¿ (Ohmura et al.,
2006), T. corticola – ³ç ÑØÀ (Archibald, 1975) òà ßïîí³¿ (Ohmura et al.,
2006), T. usneae – ³ç ÑØÀ (Hildreth, Ahmadjian, 1981).

Âèäè ãðóïè «Simplex» âõîäÿòü äî ñêëàäó ëèøàéíèê³â, ïîøèðåíèõ ïåðå-
âàæíî ó õîëîäíèõ ðåã³îíàõ çåìíî¿ êóë³ (Àëüïè, Àíòàðêòè÷íèé ï³âîñòð³â òà ³í.).
Âèíÿòêîì º ëèøå T. australis ³ T. brindabellae, îïèñàí³ ç Àâñòðàë³¿ (Beck, 2002).

Òàêèì ÷èíîì, ìîæíà ãîâîðèòè ïðî êîðåëÿö³þ åêîëîãî-ãåîãðàô³÷íèõ
îñîáëèâîñòåé òà ðîçïîä³ëó âèä³â íà ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè. Âèÿâëåíî,
ùî ãðóïè «Arboricola» òà «Impressa» ñêëàäàþòüñÿ ç øèðîêî ïîøèðåíèõ âè-
ä³â – óá³êâ³ñò³â, ãðóïà «Corticola» ïðåäñòàâëåíà ð³äê³ñíèìè òà åíäåì³÷íèìè,
à ãðóïà «Simplex» – õîëîäîëþáíèìè âèäàìè.

Ñåëåêòèâí³ñòü ì³êîá³îíòà. Çà äàíèìè äåÿêèõ äîñë³äíèê³â, ³ñíóº ïåâíà ñå-
ëåêòèâí³ñòü ì³êîá³îíòà â ëèøàéíèêîâèõ àñîö³àö³ÿõ, àáî, ³íøèìè ñëîâàìè,
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ãðèáè, ùî óòâîðþþòü ëèøàéíèê, ñïåö³àë³çóþòüñÿ íà ïåâíèõ âèäàõ àáî ðîäàõ
âîäîðîñòåé, íåçâàæàþ÷è íà äîñòóïí³ñòü ìàñè ³íøèõ âîäîðîñòåé ó íàâêî-
ëèøíüîìó ñåðåäîâèù³ (Beck et al., 1998; Beck et al., 2002; Blaha et al., 2006;
Guzow-Krzeminska, 2006; Nyati et al., 2006; Yahr et al., 2006). Ì³êîá³îíò, ÿê
ïðàâèëî, ïðîÿâëÿº ñåëåêòèâí³ñòü â³äíîñíî ôîòîá³îíòà, òîìó ïåâíó êîðåëÿö³þ
ì³æ ì³êî- òà ôîòîá³îíòîì ìîæíà âèÿâèòè âæå íà ð³âí³ êëàñ³â, ïîðÿäê³â ³ ðî-
äèí ëèøàéíèê³â. Ð³âí³ ñåëåêòèâíîñò³ ì³êîá³îíòà ð³çíèõ ãðóï ëèøàéíèê³â ìî-
æóòü áóòè ð³çíèìè. Òàê, ó ðîáîò³ À. Áåêà òà ñï³âàâò. (Beck et al., 2002) ïðåä-
ñòàâëåíî ï’ÿòü ð³âí³â ñåëåêòèâíîñò³ ì³êîá³îíòà. Íàé÷àñò³øå ñåëåêòèâí³ñòü ì³-
êîá³îíòà ïðîÿâëÿºòüñÿ ó âèáîð³ íå ÿêîãîñü ïåâíîãî âèäó ôîòîá³îíòà, à ãðóïè
âèä³â, ùî ìàþòü ïîä³áí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè òà º äóæå áëèçüêèìè íà ìîëå-
êóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîìó ð³âí³, òîáòî íàëåæàòü äî ïåâíî¿ ãðóïè âèä³â.

Çà àíàë³çîì ë³òåðàòóðíèõ äæåðåë ìè âèÿâèëè êîðåëÿö³þ ïåâíèõ ðîä³â ³
âèä³â ëèøàéíèê³â ç ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèìè ãðóïàìè Trebouxia. Òàê, ç âè-
äàìè ï³äãðóïè arboricola ñòàëó àñîö³àö³þ ôîðìóþòü ïðåäñòàâíèêè ðîäó
Xanthoria (Nyati et al., 2006), ç âèäàìè ï³äãðóïè gigantea – ëèøàéíèêè Le-
canora (Guzow-Krzeminska, 2006) òà Diploschistes (Ahmadjan, 1993; Friedl, G@rt-
ner, 1988), Neofuscelia (Friedl et al., 2000; Beck, 2002), Parmelia (Hildreth,
Ahmadjian, 1981), Toninia (Beck et al., 2002) òà ³í. Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè «Im-
pressa» íàé÷àñò³øå ôîðìóþòü àñîö³àö³¿ ç Physcia (Beck, 1999; Beck et al.,
1998; Dahlkild et al., 2001), Pertusaria (Hildreth, Ahmadjian, 1981) òà Usnea
(Friedl et al., 2000). Âèäè, ùî âõîäÿòü äî ãðóïè «Corticola», ôîðìóþòü àñîö³-
àö³þ ç Buellia (Ettl, Gärtner, 1995; Friedl et al., 2000), Parmotrema (Ohmura et
al., 2006) ³ Ramalina (Hildreth, Ahmadjian, 1981). Âèäè ãðóïè «Simplex» ìîæ-
íà çíàéòè ó ëèøàéíèêàõ ðîä³â Umbilicaria (Beck, 2002; Romeike et al., 2002),
Tremolecia (Beck, Koop, 2001), Acarospora (Beck, 1999).

Îòæå, ñåëåêòèâí³ñòü ì³êîá³îíòà, ùî ïðîÿâëÿºòüñÿ ó âèáîð³ íå ÿêîãîñü
ïåâíîãî âèäó âîäîðîñò³, à ãðóïè âèä³â ç ïîä³áíèìè ìîðôîëîã³÷íèìè ³ ìî-
ëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè îçíàêàìè, ï³äòâåðäæóº ïîä³ë âèä³â Trebouxia
íà ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè é ïåâíîþ ì³ðîþ çàñâ³ä÷óº, ùî â³í º äîñèòü
ïðèðîäí³ì ³ çàêîíîì³ðíèì.

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè âèä³â ó ìåæàõ ðîäó Trebouxia. Âèä³ëåí³ íà
îñíîâ³ ìîëåêóëÿðíèõ äàíèõ 4 ãðóïè âèä³â Trebouxia (äèâ. òàáë. 5.4) ìîæíà
ââàæàòè ñàìîñò³éíèìè âñåðåäèí³ ðîäó, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ ìîðôîëîã³÷íèìè
îçíàêàìè (áóäîâîþ õëîðîïëàñòà òà ï³ðåíî¿äà), îñîáëèâîñòÿìè æèòòºâèõ öè-
êë³â, á³îõ³ì³÷íèìè îñîáëèâîñòÿìè òîùî. ×åðåç öå ñåëåêòèâí³ñòü ì³êîá³îíòà
â³äíîñíî ïåâíèõ ãðóï âèä³â ðîäó Trebouxia º ö³ëêîì çàêîíîì³ðíîþ. Íèæ÷å
íàâåäåíî îïèñ êîæíî¿ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íî¿ ãðóïè.

Ãðóïà «Arboricola» âêëþ÷àº âèäè Trebouxia aggregata, T. arboricola, T. asym-
metrica, T. crenulata, T. decolorans, T. gigantea, T. jamesii, T. incrustata, T. show-
manii, ÿê³, çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè, ôîðìóþòü ºäèíó êëàäó (Friedl, Büdel,
2008). Ïðîòå, íà íàøó äóìêó, öÿ ãðóïà íå º ãîìîãåííîþ, à ÿâëÿº ñîáîþ äâ³
îêðåì³ ï³äãðóïè, êîæíà ç ÿêèõ ìàº ñâî¿ ìîðôîëîã³÷í³ òà åêîëîãî-ô³ç³îëî-
ã³÷í³ â³äì³ííîñò³, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî éìîâ³ðíó ìàéáóòíþ äèâåðãåíö³þ ö³º¿
ãðóïè íà äâ³. Òàê, â³äîìî, ùî ó âèä³â, ó æèòòºâîìó öèêë³ ÿêèõ ñòàòåâå ðîç-
ìíîæåííÿ íå â³äáóâàºòüñÿ àáî â³äáóâàºòüñÿ çð³äêà, ìîðôîëîã³÷í³ â³äì³íè
ç’ÿâëÿþòüñÿ øâèäøå çà ãåíåòè÷í³ (Hill, 2009).
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Ï³äãðóïà arboricola âêëþ÷àº âèäè ðîäó Trebouxia ç ïîîäèíîêèìè êë³òè-
íàìè àáî êë³òèíàìè, ç³áðàíèìè ó òåòðàäè ÷è îêòàäè, ùî ëåãêî ðóéíóþòüñÿ.
Âåãåòàòèâí³ êë³òèíè ñôåðè÷í³, ä³àìåòðîì äî 22–24 ìêì. Ïðåäñòàâíèêè
ï³äãðóïè ìàþòü õëîðîïëàñò 1-ãî òèïó, ñòóï³íü ðîçñ³÷åííÿ ÿêîãî ìîæå âàð³-
þâàòè â³ä äð³áíîëîïàòåâîãî äî çóá÷àñòîãî òà íåð³âíîì³ðíî ëîïàòåâîãî. Äëÿ
âèä³â ï³äãðóïè õàðàêòåðíèé ï³ðåíî¿ä òèïó arboricola – ïîçáàâëåíèé êðîõ-
ìàëüíî¿ îáãîðòêè, íåâèðàçíî ëàá³ðèíòîïîä³áíî ñòðóêòóðîâàíèé. Ê³ëüê³ñòü
ï³ðåíî¿ä³â âàð³þº â³ä îäíîãî äî ê³ëüêîõ, ÿê ïðàâèëî, ó ïðåäñòàâíèê³â ãðóïè
íàÿâíèé îäèí âåëèêèé öåíòðàëüíèé ï³ðåíî¿ä òà äåê³ëüêà ìàëåíüêèõ ñàòåë³ò-
íèõ. Êë³òèííà ñò³íêà òîíêà, áåç ëîêàëüíèõ ïîòîâùåíü. Íà àãàðèçîâàíîìó
ñåðåäîâèù³ ïðåäñòàâíèêè ãðóïè ôîðìóþòü êðèõê³ êîëîí³¿, ùî ëåãêî ðîçñè-
ïàþòüñÿ íà îêðåì³ êë³òèíè. Êîë³ð êóëüòóðè çâè÷àéíî ÿñêðàâî-çåëåíèé, ç
â³êîì íàáóâàº îëèâêîâîãî â³äò³íêó âíàñë³äîê íàêîïè÷åííÿ çíà÷íî¿ ê³ëüêîñ-
ò³ âòîðèííèõ êàðîòèíî¿ä³â òà îë³¿. Ó T. decolorans çàðåºñòðîâàíèé ï³äâèùå-
íèé âì³ñò êñàíòîô³ë³â òà β-êàðîòèíó ïîð³âíÿíî ç ³íøèìè âèäàìè ðîäó, òî-
ìó ïðèïóñêàºìî ïîä³áíó çàãàëüíó òåíäåíö³þ äëÿ âñ³º¿ ï³äãðóïè.

Äî ï³äãðóïè àrboricola ìè â³äíîñèìî âèäè Trebouxia aggregata, T. arbori-
cola, T. crenulata òà T. decolorans, ÿê³ ðîçð³çíÿþòüñÿ çà ðîçì³ðàìè, ñòóïåíåì
ðîçñ³÷åííÿ õëîðîïëàñòà, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîîñïîð. Ç
âèäàìè ö³º¿ ï³äãðóïè ñèìá³îòè÷íó àñîö³àö³þ ôîðìóþòü ãðèáè ïåðåâàæíî ç
ðîäó Xanthoria. Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè ÷àñòî òðàïëÿþòüñÿ ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó
ñòàí³.

Ï³äãðóïà gigantea ìàº íàéá³ëüø³ êë³òèíè ç óñ³õ âèä³â ðîäó Trebouxia,
ðîçì³ð ÿêèõ ³íîä³ ñÿãàº 30–35 ìêì çàâäîâæêè àáî ó ä³àìåòð³. ßéöåïîä³áí³,
åë³ïñî¿äí³, ð³äøå ñôåðè÷í³ êë³òèíè ôîðìóþòü òåòðàäè òà îêòàäè àñèìåòðè÷-
íî¿ ôîðìè. Êë³òèííà ñò³íêà ÷àñòî ç ëîêàëüíèì ïîòîâùåííÿì ó òîìó ì³ñö³,
ùî çá³ãàºòüñÿ ç öåíòðîì òåòðàäè. ßê ïðàâèëî, õëîðîïëàñò ãëèáîêî ðîçñ³÷å-
íèé òà ìàº âåëèê³ ïðÿì³, øèðîê³ ëîïàò³, íàëåæèòü äî 2-ãî òèïó. Ó T. asym-
metrica ëîïàò³ õëîðîïëàñòà çäåá³ëüøîãî äåùî çàãîðíóò³, óòâîðþþòü «êó÷åðÿ-
âèé» õëîðîïëàñò; ó êóëüòóð³ T. showmanii òðàïëÿþòüñÿ ³íîä³ ëîïàò³ ç ðîçñ³÷-
êàìè äðóãîãî ïîðÿäêó ³ çóá÷àñòèì êðàºì. Óñ³ ïðåäñòàâíèêè ï³äãðóïè çäàòí³
äî óòâîðåííÿ âòîðèííèõ àâòîñïîðàíã³¿â, òîáòî íàñòóïíà àâòîñïîðóëÿö³ÿ
ïðîõîäèòü òîä³, êîëè ìàòåðèíñüêà êë³òèíà ùå ì³ñòèòüñÿ ó ñïîðàíã³¿ ³ ïðè-
êð³ïëåíà äî ñåñòðèíñüêèõ êë³òèí çàëèøêàìè îáîëîíêè. Òîìó êîëîí³¿ öèõ
âèä³â çâè÷àéíî äîñòàòíüî ù³ëüí³, ãðîíîïîä³áí³, òåìíî-çåëåíîãî êîëüîðó.

Âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â â³äíîñíî íèçüêèé – êñàíòîô³ë³â áëèçüêî 20–25 %
çàãàëüíîãî âì³ñòó ï³ãìåíò³â, êàðîòèíó – áëèçüêî 13 %. Çîîñïîðè ³ç ñåðåä-
í³ì àáî ñåðåäíüî-çàäí³ì ÿäðîì.

Äî ï³äãðóïè íàëåæàòü âèäè Trebouxia asymmetrica, T. gigantea, T. jamesii,
T. incrustata, T. showmanii, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ çà äåòàëÿìè áóäîâè õëîðîïëàñ-
òà, ðîçì³ðàìè, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîîñïîð. Ïðåäñòàâ-
íèêè ãðóïè íàé÷àñò³øå âõîäÿòü äî ñêëàäó ëèøàéíèê³â ðîä³â Diploschistes
(Friedl, Gärtner, 1988), Neofuscelia (Friedl et al., 2000; Beck, 2002), Parmelia
(Hildreth, Ahmadjian, 1981), Toninia (Beck et al., 2002) òà ³í. Ó â³ëüíî³ñíóþ-
÷îìó ñòàí³ òðàïëÿþòüñÿ äóæå ð³äêî, â³äîìî ëèøå äåê³ëüêà ì³ñöåçðîñòàíü
ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ï³äãðóïè íà òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè, ïðîòå, íàâ³òü ö³ çíàõ³äêè,
íà íàø ïîãëÿä, º äóæå ñóìí³âíèìè.
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Ãðóïà «Impressa» ñêëàäàºòüñÿ ç äâîõ ï³äãðóï – gelatinosa òà impressa, ÿê³
º äîñèòü áëèçüêèìè, íåçâàæàþ÷è íà äåÿê³ ìîðôîëîã³÷í³ â³äì³ííîñò³, çîêðå-
ìà, ó ñòðóêòóð³ ï³ðåíî¿ä³â, ùî íàëåæàòü äî òèï³â gelatinosa òà impressa (äèâ.
òàáë. 5.4). Ðåçóëüòàòè ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü (Hauck et
al., 2007) ï³äòâåðäæóþòü òàêèé ïîä³ë íà ï³äãðóïè. Âèäè ãðóïè ìàþòü ñï³ëüí³
îçíàêè: áëèçüêèé ðîçì³ð âåãåòàòèâíèõ êë³òèí (äîâæèíà àáî ä³àìåòð êîëèâà-
ºòüñÿ â³ä 10 äî 16 (24) ìêì), ¿õ ôîðìà – â³ä ñôåðè÷íî¿ äî ÿéöåïîä³áíî¿.
Äëÿ á³ëüøîñò³ âèä³â ãðóïè òèïîâèì º ìàñèâíèé, íåãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé ³ç
ñêëàäêàìè õëîðîïëàñò, ÿêèé ç ïîâåðõí³ ìàº âèãëÿä ê³ëüêîõ ÿçèêî- ÷è ðåá-
ðîïîä³áíèõ ñêëàäîê, ³ íàëåæèòü äî 3-ãî òèïó. Á³ëüø³ñòü ïðåäñòàâíèê³â ìà-
þòü ð³âíîì³ðíå àáî ëîêàëüíå (îäíîá³÷íå) ïîòîâùåííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè, ÿêå
îñîáëèâî ïîì³òíå ó ñòàð³é êóëüòóð³. Ñâîºð³äíîþ ðèñîþ äåÿêèõ âèä³â ö³º¿
ãðóïè º íàÿâí³ñòü «êîâïà÷ê³â», ÿê³ óòâîðþþòüñÿ îñëèçíåíèìè çàëèøêàìè
ìàòåðèíñüêî¿ êë³òèííî¿ ñò³íêè (äèâ. ðèñ. 5.3, 3). Îñîáëèâî ÿñêðàâî öÿ
îçíàêà ïðîÿâëÿºòüñÿ ó 3–4-òèæíåâèõ êóëüòóðàõ âèä³â T. gelatinosa àáî T. im-
pressa çà ôàðáóâàííÿ êë³òèí ìåòèëåíîâèì ñèí³ì. Ó êóëüòóðàõ T. anticipata
òàê³ «êîâïà÷êè» âèðàæåí³ íàáàãàòî ñëàáøå.

Äâà ïðåäñòàâíèêè ãðóïè (T. potteri, T. impressa) çäàòí³ ôîðìóâàòè âòî-
ðèíí³ àâòîñïîðàíã³¿, ùî âêàçóº íà ¿õ áëèçüê³ñòü äî ï³äãðóïè gigantea. Âîä-
íî÷àñ âèäè T. flava, T. anticipata ³ T. gelatinosa ìàþòü æèòòºâèé öèêë B
(Friedl, 1989a), âëàñòèâèé âèäàì ðîäó Asterochloris. Òàêå ïîºäíàííÿ îçíàê
ðîä³â Asterochloris ³ Trebouxia ðîáèòü öþ ãðóïó äîñèòü ãåòåðîãåííîþ ³ ïåðñ-
ïåêòèâíîþ äëÿ ïîäàëüøèõ òàêñîíîì³÷íèõ äîñë³äæåíü. Íà àãàðèçîâàíîìó
ñåðåäîâèù³ êîëîí³¿ T. impressa ³ T. potteri óòâîðþþòü ù³ëüí³ ãðîíîïîä³áí³
ñêóï÷åííÿ òåìíî-çåëåíîãî àáî îëèâêîâîãî êîëüîðó, òîä³ ÿê óñ³ ³íø³ ïðåä-
ñòàâíèêè ãðóïè ôîðìóþòü ðîçïëàñòàí³ êîëîí³¿, ùî ìîæóòü ðîçò³êàòèñÿ ó
ðàç³ òîðêàííÿ ¿õ ïðåïàðóâàëüíîþ ãîëêîþ. Âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â íèçüêèé. Çîî-
ñïîðè ç ñåðåäíüî-ïåðåäí³ì àáî ñåðåäíüî-çàäí³ì ÿäðîì.

Ãðóïà ñêëàäàºòüñÿ ç âèä³â T. anticipata, T. gelatinosa, T. impressa, T. flava,
T. potteri, ÿê³ ðîçð³çíÿþòüñÿ îñîáëèâîñòÿìè æèòòºâèõ öèêë³â, çäàòí³ñòþ ôîð-
ìóâàòè âòîðèíí³ àâòîñïîðàíã³¿, íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ «êîâïà÷ê³â», òèïîì
ñòðóêòóðè ï³ðåíî¿äà, äåòàëÿìè áóäîâè õëîðîïëàñòà, ðîçì³ðàìè, à òàêîæ íà-
ÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîîñïîð. Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè íàé÷àñò³øå
óòâîðþþòü àñîö³àö³¿ ç ãðèáàìè ðîä³â Physcia (Beck et al., 1998; Beck, 1999;
Dahlkild et al., 2001), Pertusaria (Hildreth, Ahmadjian, 1981) ³ Usnea (Friedl et
al., 2000).

Ãðóïà «Corticola» ïðåäñòàâëåíà íàéäð³áí³øèìè îäíîêë³òèííèìè âèäàìè
ðîäó. Ñåðåäí³é ðîçì³ð âåãåòàòèâíèõ êë³òèí ó ä³àìåòð³ çàçâè÷àé íå ïåðåâè-
ùóº 14–16 ìêì, ëèøå çð³äêà ðîçì³ð T. corticola ³ T. usneae ìîæå ñÿãàòè 17–
18 ìêì. Óñ³ ïðåäñòàâíèêè ãðóïè ìàþòü öåíòðàëüíèé, íåãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé
õëîðîïëàñò ç ð³âíîì³ðíèìè, ïðèòóïëåíèìè ïî êðàþ ëîïàòÿìè, ùî íàëå-
æèòü äî 4-ãî òèïó. Ï³ðåíî¿ä òèïó corticola ìàº êðîõìàëüíó îáãîðòêó, ÿêà
óòâîðåíà äåê³ëüêîìà ìàñèâíèìè êðîõìàëüíèìè ãðàíóëàìè. Îñîáëèâî¿ óâàãè
çàñëóãîâóº Trebouxia usneae, ÿêèé â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ðåøòè âèä³â ö³º¿ ãðóïè
òèì, ùî ìàº æèòòºâèé öèêë B, õàðàêòåðíèé äëÿ âèä³â ðîäó Asterochloris (â
éîãî êóëüòóð³ ìè ñïîñòåð³ãàëè ëèøå àâòîñïîðàíã³¿ ç 2 àâòîñïîð). ²íîä³ êë³-
òèíè öüîãî âèäó ìàþòü ÿéöåïîä³áíó ôîðìó, ÿêà íå º õàðàêòåðíîþ äëÿ ãðó-
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ïè ó ö³ëîìó. Âñ³ ³íø³ âèäè ãðóïè ìàþòü æèòòºâèé öèêë À òà ÷³òêó ñôåðè÷-
íó ôîðìó êë³òèí. Âì³ñò êàðîòèíî¿ä³â ó ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ãðóïè íàéíèæ÷èé
ñåðåä óñ³õ Trebouxia. Âîäîðîñò³ ãðóïè íà àãàðèçîâàíîìó ñåðåäîâèù³ óòâî-
ðþþòü ðîçïëàñòàí³ àáî ðîçïëèâ÷àñò³ êîëîí³¿, âèíÿòêîì º T. corticola, ÿêà
÷àñòî ôîðìóº ðîçñèï÷àñò³ êîëîí³¿. Çîîñïîðè á³ëüøîñò³ âèä³â ãðóïè ìàþòü
ñåðåäíüî-çàäíº ÿäðî, êð³ì T. corticola, äëÿ çîîñïîð ÿêî¿ õàðàêòåðíå ÷³òêå
ïåðåäíº ÿäðî. Ó ìåæàõ ãðóïè âîäîðîñò³ ð³çíÿòüñÿ çà îñîáëèâîñòÿìè æèòòº-
âèõ öèêë³â, ðîçì³ðàìè ³ ôîðìîþ êë³òèí, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ
ñòèãìè ó çîîñïîð.

Äî ñêëàäó ãðóïè âõîäÿòü âèäè T. corticola, T. galapagensis, T. higginsiae,
T. usneae, ÿê³ ôîðìóþòü àñîö³àö³þ ç ãðèáàìè ðîä³â Buellia (Ettl, Gärtner,
1995; Friedl et al., 2000), Parmotrema (Ohmura et al., 2006) ³ Ramalina (Hil-
dreth, Ahmadjian, 1981). Ó ñêëàä³ ëèøàéíèê³â òà ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³
òðàïëÿþòüñÿ äóæå ð³äêî, â³äîìî ëèøå äåê³ëüêà ì³ñöåçðîñòàíü ó ñâ³ò³. Éìî-
â³ðíî, äåÿê³ ç ïðåäñòàâíèê³â ö³º¿ ãðóïè ìîæíà â³äíåñòè äî ð³äê³ñíèõ àáî
íàâ³òü åíäåì³÷íèõ âèä³â. Òàê, T. galapagensis â³äîìà ëèøå ç Ãàëàïàãîñüêèõ
îñòðîâ³â, T. higginsiae – ç Ãàëàïàãîñüêèõ îñòðîâ³â ³ ßïîí³¿, T. corticola – ç
ßïîí³¿ òà ÑØÀ, T. usneae – ëèøå ç³ ÑØÀ.

Íà íàøó äóìêó, âèäè T. galapagensis ³ T. higginsiae º íàñò³ëüêè áëèçüêè-
ìè çà ìîðôîëîã³ºþ, ùî áóëî á äîö³ëüíî ðîçãëÿäàòè ¿õ ÿê îäèí âèä, ïðîòå
ïîêè ùî öå ïèòàííÿ çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì ÷åðåç íåï³äòâåðäæåí³ñòü ç áîêó
ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ³ ïîòðåáóº ïîäàëüøèõ äåòàëüíèõ äîñë³äæåíü.

Ãðóïà «Simplex» ì³ñòèòü îäíîêë³òèíí³ âèäè Trebouxia. Êë³òèíè ñôåðè÷-
í³, ¿õ ä³àìåòð âàð³þº â³ä 7 äî 20 (25) ìêì. Âèíÿòêîì º Trebouxia suecica, ä³à-
ìåòð êë³òèí ÿêî¿ íå ïåðåâèùóº 15 ìêì. Êë³òèííà ñò³íêà òîíêà, áåç ëîêàëü-
íîãî ïîòîâùåííÿ, ï³ä ÷àñ ñòàð³ííÿ, ÿê ïðàâèëî, ïîòîâùóºòüñÿ ð³âíîì³ðíî.
Óñ³ âèäè ãðóïè ìàþòü öåíòðàëüíèé, ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé õëîðîïëàñò, ÿêèé
íàëåæèòü äî 5-ãî òèïó, ç ïðîñòèìè, çàîêðóãëåíèìè ïî êðàþ ëîïàòÿìè, ùî
õàðàêòåðíî ïåðåâàæíî äëÿ T. simplex ³ T. suecica. Õëîðîïëàñò T. jamesii subsp.
angustilobata ³ T. australis ìàº çóá÷àñò³ ïî êðàþ ëîïàò³. Ï³ðåíî¿äè íàëåæàòü
äî òèïó simplex, ¿õ ê³ëüê³ñòü íå º ïîñò³éíîþ ³ ìîæå çì³íþâàòèñÿ â³ä îäíîãî
äî äåê³ëüêîõ.

ßê ïðàâèëî, ìè ñïîñòåð³ãàëè îäèí âåëèêèé öåíòðàëüíèé ï³ðåíî¿ä, îá-
ëÿìîâàíèé äåê³ëüêîìà ìàëåíüêèìè ñàòåë³òàìè. Çîîñïîðè, ùî óòâîðþþòüñÿ
ëèøå çà íèçüêèõ òåìïåðàòóð (áëèçüêî +10 °C), íå ìàþòü ïîì³òíî¿ ñòèãìè.
Íà àãàðèçîâàíîìó ñåðåäîâèù³ êîëîí³¿ ðîçò³êàþòüñÿ àáî ìàþòü ðîçïëàñòà-
íèé âèãëÿä. Êîë³ð êîëîí³é áë³äî-çåëåíèé àáî íàâ³òü æîâòóâàòèé, ùî ïî-
â’ÿçàíî ç âèñîêèì âì³ñòîì êàðîòèíó òà êñàíòîô³ë³â. Çîîñïîðè ìàþòü ñåðåä-
íº ÿäðî. Ó ìåæàõ ãðóïè âèäè â³äð³çíÿþòüñÿ çà ðîçì³ðàìè, ñòóïåíåì ðîçñ³-
÷åííÿ õëîðîïëàñòà, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîîñïîð.

Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè íàé÷àñò³øå ôîðìóþòü àñîö³àö³¿ ç ãðèáàìè ðîä³â
Umbilicaria (Beck, 2002; Romeike et al., 2002), Tremolecia (Beck, Koop, 2001),
Acarospora (Beck, 1999).

Ó ìåæàõ ãðóïè, î÷åâèäíî, íèí³ àêòèâíî â³äáóâàºòüñÿ ïðîöåñ âèäîóòâî-
ðåííÿ. Òàê, âèÿâëåíî äåê³ëüêà íîâèõ òàêñîí³â (T. «hypogymniae», T. «letha-
rii», T. «vulpinae»), ÿê³ ïîòåíö³éíî º íîâèìè âèäàìè (Kroken, Taylor, 2000;
Doering, Piercey-Normore, 2009). Çà äåê³ëüêà îñòàíí³õ ðîê³â áóëî îïèñàíî
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3 íîâ³ âèäè ³ 1 ï³äâèä ç ö³º¿ ãðóïè – T. australis, T. brindabellae, T. suecica ³
T. jamesii subsp. angustilobata (Beck, 1999). Äåÿê³ äîñë³äíèêè ñòâåðäæóþòü,
ùî âèä T. jamesii º äóæå âàð³àáåëüíèì ³ ìàº áàãàòî ìîðôîëîã³÷íèõ ôîðì
(Kroken, Taylor, 2000). Ïðîòå, íà íàøó äóìêó, òàêå òâåðäæåííÿ º ïîìèëêî-
âèì, ùî ïîâ’ÿçàíî ç âèêîðèñòàííÿì ó ìîëåêóëÿðíèõ äîñë³äæåííÿõ çàì³ñòü
àâòåíòè÷íîãî øòàìó T. jamesii – UTEX 2233, ³íøèõ øòàì³â – Z68699,
Z68700, AF128270, AF128271, AJ249571 òîùî, ÿê³ ïîìèëêîâî â³äíåñåí³ äî
âèäó T. jamesii é, íàñïðàâä³, º âèäàìè, áëèçüêèìè äî T. simplex. Öå ïîÿñíþº,
÷îìó «T. jamesii» ÷àñòî íàÿâíà ó ìîëåêóëÿðí³é êëàä³ «Simplex». Ïðè öüîìó
àâòåíòè÷íèé øòàì T. jamesii (UTEX 2233) º ãåíåòè÷íî áëèçüêèì äî ãðóïè
âèä³â «Arboricola» (Hauck et al., 2007).

Òàêèì ÷èíîì, âñòàíîâëåí³ òà îïèñàí³ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè Tre-
bouxia ìîæíà ââàæàòè ïðèðîäíèìè, ÿê³ îá’ºäíóþòü ô³ëîãåíåòè÷íî áëèçüê³
âèäè öüîãî ðîäó. Ïèòàííÿ ç ðîçìåæóâàííÿì îêðåìèõ âèä³â óñåðåäèí³ öèõ
ãðóï ëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì. Äåÿê³ âèäè, çîêðåìà T. gigantea, T. asymmetrica
(ï³äãðóïà gigantea) àáî T. gelatinosa, T. impressa (ãðóïà «Impressa»), T. simplex
(ãðóïà «Simplex»), ÷³òêî îêðåñëåí³ íå ëèøå íà ãåíåòè÷íîìó, à é íà åêîëîãî-
ìîðôîëîã³÷íîìó ð³âí³. Íà ïðîòèâàãó öüîìó äåÿê³ âèäè, çîêðåìà T. decolo-
rans, T. arboricola (ï³äãðóïà arboricola), à òàêîæ T. galapagensis ³ T. higginsiae
(ãðóïà «Corticola»), ìàþòü íå÷³òêó ìîðôîëîã³÷íó õàðàêòåðèñòèêó àáî â³äð³ç-
íÿþòüñÿ â³ä áëèçüêèõ âèä³â ëèøå çà îäí³ºþ, ÷àñòî íå÷³òêîþ àáî ì³íëèâîþ
îçíàêîþ (íàïðèêëàä íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîîñïîð, ùî ìîæå âà-
ð³þâàòè) òîùî.

5.4. ÌÎÐÔÎËÎÃÎ-ÃÅÍÅÒÈ×Í² ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ²
ÏÐÅÄÑÒÀÂÍÈÊ²Â ÐÎÄÓ ASTEROCHLORIS

ßê óæå çàçíà÷àëîñü, óïåðøå â³äì³íè ì³æ ïðåäñòàâíèêàìè ðîäó Trebou-
xia òà Asterochloris áóëè âñòàíîâëåí³ Å. ×åðìàê-Âåññ (Tschermak-Woess, 1989).
Âîíà âêàçàëà íà â³äì³íè ó æèòòºâîìó öèêë³ é ìîðôîëîã³¿ õëîðîïëàñòà ó
ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris ïîð³âíÿíî ç âèäàìè Trebouxia ³ çàïðîïîíó-
âàëà âèêîðèñòîâóâàòè ðîäîâó íàçâó «Asterochloris» äëÿ âèä³â, ùî íå óòâî-
ðþþòü àâòîñïîðè ³ ìàþòü ïîîäèíîê³ âåãåòàòèâí³ êë³òèíè. Ï³çí³øå ç âèêî-
ðèñòàííÿì ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü (Friedl, Zeltner, 1994;
Friedl, 1995; Friedl, Rokitta, 1997) áóëî ïîêàçàíî, ùî A. magna (syn. Trebou-
xia magna P.A. Archibald) º á³ëüø ñïîð³äíåíèì âèäîì äî Myrmecia biatorellae
Tscherm.-Woess et Plessl, í³æ äî âèä³â Trebouxia. Ïðîòå ëèøå ðåçóëüòàòè
ìîðôîëîã³÷íèõ ³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ITS ðÄÍÊ òà
I àêòèíó äàëè çìîãó, íàðåøò³, ïåðåíåñòè 6 âèä³â Trebouxia äî ðîäó Asteroch-
loris (Òkaloud, Peksa, 2010). Àâòåíòè÷í³ øòàìè âèä³â ðîäó Asterochloris äîñë³-
äæåí³ íàìè ç ìåòîþ ïîð³âíÿííÿ îðèã³íàëüíèõ äàíèõ ç ë³òåðàòóðíèìè, óçà-
ãàëüíåííÿ ³ñíóþ÷èõ â³äîìîñòåé òà ïîøóêó êîðåëÿö³¿ ì³æ êóëüòóðàëüíèìè,
ìîðôîëîã³÷íèìè, åêîëîã³÷íèìè, á³îõ³ì³÷íèìè ³ ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè.

Æèòòºâèé öèêë. Äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris õàðàêòåðíèé æèò-
òºâèé öèêë òèïó Â, îïèñàíèé Ò. Ôð³äëîì (Friedl, 1993). Âåãåòàòèâí³ êë³òè-
íè ïîîäèíîê³, òåòðàäè ³ êîìïëåêñè íå óòâîðþþòüñÿ. Ïåðåä ïî÷àòêîì ïîä³-
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ëó êë³òèíè õëîðîïëàñò ñïëîùóºòüñÿ ³ çàéìàº ïðèñò³ííå ïîëîæåííÿ. Àâòî-
ñïîðè óòâîðþþòüñÿ çð³äêà, ó íåâåëèê³é ê³ëüêîñò³ (â³ä 2 äî 8) ³ ëèøå ó äå-
ÿêèõ âèä³â. Íà â³äì³íó â³ä íèõ çîî- òà àïëàíîñïîðè óòâîðþþòüñÿ ó âåëèê³é
ê³ëüêîñò³ (â³ä 64 äî 128). Ï³ä ÷àñ ¿õ óòâîðåííÿ êë³òèííà ñò³íêà ñïîðàíã³ÿ
íàáóâàº îäíîá³÷íîãî ïîòîâùåííÿ. Âèõ³ä çîî- òà àïëàíîñïîð ³ç ñïîðàíã³ÿ
â³äáóâàºòüñÿ ó ñëèçîâ³é êàïñóë³, ÿêà äóæå øâèäêî ðîç÷èíÿºòüñÿ. Êîæíà àïëà-
íîñïîðà îáëÿìîâàíà âëàñíîþ òîíåíüêîþ êë³òèííîþ ñò³íêîþ ³ ìàº ÷³òêó
ñôåðè÷íó ôîðìó. Çà äàíèìè ÷åñüêîãî äîñë³äíèêà Ï. Øêàëþäà (Škaloud,
2008), ï³ñëÿ çâ³ëüíåííÿ çîîñïîðè ÿêèéñü ÷àñ çàëèøàþòüñÿ ç’ºäíàíèìè ì³æ
ñîáîþ çà äîïîìîãîþ òàê çâàíèõ çàäí³õ ïîäîâæåíü, àëå íåâäîâç³ ðîç’ºäíóþòü-
ñÿ. Àâòîð òàêîæ çàçíà÷àº (Škaloud, 2008), ùî äâ³÷³ ñïîñòåð³ãàâ ñòàòåâå ðîç-
ìíîæåííÿ A. woessiae (øòàì CAUP H1009), ÿêå â³äáóâàºòüñÿ ³çîãàì³ºé çà
äîïîìîãîþ äâîäæãóòèêîâèõ ãàìåò, ùî çà ìîðôîëîã³ºþ íå â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä
çîîñïîð. Ï³ñëÿ çëèòòÿ ãàìåò óòâîðþºòüñÿ ÷îòèðèäæãóòèêîâà ïëàíîçèãîòà
(ðèñ. 5.6, è, äèâ. âêëåéêó). Íà æàëü, àâòîð íå íàâîäèòü äàíèõ ùîäî òðèâà-
ëîñò³ ðóõëèâîñò³ ïëàíîçèãîòè òà ¿¿ ïîäàëüøîãî ðîçâèòêó.

Ï³ä ÷àñ äîñë³äæåííÿ àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîäó Asterochloris ïîðÿä ç ðóõ-
ëèâèìè ðåïðîäóêòèâíèìè êë³òèíàìè â êóëüòóðàõ A. erici, A. glomerata, A. ir-
regularis, A. italiana A. pyriformis ìè â³äì³òèëè íàÿâí³ñòü âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ ãî-
ëèõ áåçäæãóòèêîâèõ êë³òèí. Çà ðîçì³ðàìè ³ ôîðìîþ ö³ êë³òèíè äóæå íàãà-
äóâàëè çîîñïîðè, â³ä ÿêèõ â³äð³çíÿëèñÿ ëèøå â³äñóòí³ñòþ äæãóòèê³â. Íà
íàøó äóìêó, ö³ êë³òèíè ìîæóòü áóòè ãàìåòàìè, ùî ñêèíóëè äæãóòèêè. Ìè
òàêîæ ñïîñòåð³ãàëè çëèòòÿ ïðîòîïëàñò³â òàêèõ áåçäæãóòèêîâèõ êë³òèí ó
A. glomerata. Çàðåºñòðîâàíå íàìè ÿâèùå ïîêè íå ìàº ïîÿñíåííÿ ³ ïîòðåáóº
ïîäàëüøîãî äåòàëüíîãî äîñë³äæåííÿ.

Ðîçì³ðè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí. ßê âèäíî ç òàáë. 5.6, ðîçì³ðè âåãåòàòèâíèõ
êë³òèí ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris â ä³àìåòð³ àáî çàâäîâæêè ìîæóòü êî-
ëèâàòèñÿ â ìåæàõ â³ä 10 äî 25 (26) ìêì. Çà íàøèìè ñïîñòåðåæåííÿìè,
íàéìåíø³ ç êë³òèí ìàþòü Asterochloris italiana òà À. irregularis – íå á³ëüøå
16 ìêì, ñåðåäí³ ðîçì³ðè ó ä³àìåòð³ àáî çàâäîâæêè çì³íþþòüñÿ â³ä 10 äî
13 ìêì. Íàéá³ëüø³ êë³òèíè ìàº A. magna, ðîçì³ðè ÿêîãî ñÿãàþòü ó ä³àìåòð³
àáî çàâäîâæêè 25 ìêì. Ïðîòå, çà äàíèìè Ï. Àð÷³áàëüä (Archibald, 1975),
ìàêñèìàëüíà äîâæèíà À. magna äîð³âíþâàëà 35 ìêì. Òàê³ ðîçõîäæåííÿ äà-
íèõ ìîæóòü áóòè ïîâ’ÿçàí³ ç ð³çíèìè óìîâàìè êóëüòèâóâàííÿ òà ç óðàõóâàí-
íÿì ðîçì³ð³â äóæå ñòàðèõ êë³òèí àáî êë³òèí-ñïîðàíã³¿â, òîä³ ÿê ó íàøèõ äî-
ñë³äæåííÿõ âèì³ðþâàëè ëèøå äîðîñë³ âåãåòàòèâí³ êë³òèíè. Çà ³íøèìè äà-
íèìè (Ettl, Gärtner, 1995), íàéá³ëüøèì ïðåäñòàâíèêîì º A. phycobiontica,
ä³àìåòð ÿêîãî çì³íþºòüñÿ â³ä 3 äî 26 ìêì. Éìîâ³ðíî, àâòîð ïðîâîäèâ âèì³-
ðþâàííÿ ïî÷èíàþ÷è ç àïëàíîñïîð, ÿê³ ùîéíî ïîêèíóëè ìàòåðèíñüêó îáî-
ëîíêó (ñàìå ¿õ ä³àìåòð ñòàíîâèòü áëèçüêî 3 ìêì), ³ çàê³í÷óþ÷è ñïîðàíã³ÿ-
ìè, ä³àìåòð ÿêèõ ÷àñòî ñÿãàº 30 ìêì. Íà íàøó äóìêó, ñë³ä ðîçìåæîâóâàòè
ðîçì³ðè êë³òèí íà ð³çíèõ ñòàä³ÿõ æèòòºâîãî öèêëó ³ äëÿ íàäàííÿ ðîçì³ðíèõ
õàðàêòåðèñòèê âèêîðèñòîâóâàòè ïîêàçíèêè äîðîñëèõ âåãåòàòèâíèõ êë³òèí.
Òîìó ìè íàâîäèìî ðîçì³ðè ëèøå äîðîñëèõ âåãåòàòèâíèõ êë³òèí.

Ñòðóêòóðà ï³ðåíî¿ä³â. Çà ðåçóëüòàòàìè äîñë³äæåíü óëüòðàñòðóêòóðè, âè-
äàì ðîäó Asterochloris âëàñòèâ³ òðè îñíîâí³ òèïè ï³ðåíî¿ä³â: a) erici, á) magna,
â) irregularis (Friedl, 1989à), ñõåìàòè÷í³ çîáðàæåííÿ ÿêèõ íàâåäåí³ ó òàáë. 5.7.
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Ò à á ë è ö ÿ  5.6. Ðîçì³ðí³ õàðàêòåðèñòèêè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí äîñë³äæåíèõ øòàì³â ðîäó
Asterochloris ïîð³âíÿíî ç îñíîâíèìè õàðàêòåðèñòèêàìè, çà ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè

Cåðåäí³é ³ ìàêñèìàëüíèé ðîçì³ðè âåãåòàòèâíèõ
êë³òèí, ìêì

Âèä
Àâòåíòè÷íèé

øòàì
Archibald (1975) Ettl, Gärtner (1995)

Oðèã³íàëüí³
äàí³

A. phycobiontica SAG 2681 Íåìàº äàíèõ ∅ 3–26 ∅ 13–16 (22)
A. irregularis UTEX 2236 » » 10 × 13 (16) 10 × 13 (16)
A. excentrica UTEX 1714 8 × 13 (21) /

∅ 7–21
∅ 11–14 (20) ∅ 12–16 (20)

A. erici UTEX 911 ∅ 5–15 (21) ∅ 8–10 (14) ∅ 12–16 (20)
A. glomerata UTEX 894 13 × 18 (18) ∅ 7–15 (20) 15 × 18
A. italiana CCAP 219/5 ∅ 8–15 (20) ∅ 9–14 (16) ∅ 10–13 (16)
A. magna UTEX 902 8 × 16 (35) 8–20 × 6–18 15 × 18 (25)
Trebouxia pyriformis
(syn. A. glomerata sensu
Škaloud et Peksa)

UTEX 1712 13 × 18
(18 × 25)

15–20 × 13–17 16 × 18 (22)

Òèï irregularis, õàðàêòåðíèé äëÿ á³ëüøîñò³ âèä³â ðîäó, ìàº íåðîçãàëóæå-
í³ ³íâàã³íàö³¿ òèëàêî¿ä³â, àñîö³éîâàí³ ç ï³ðåíîãëîáóëàìè. Îäíàê äåÿê³ àâòî-
ðè âêàçóþòü íà ïåâí³ â³äì³ííîñò³ ó ñòðóêòóð³, ÿê³ ïîâ’ÿçàí³ ç ðîçì³ùåííÿì
ï³ðåíîãëîáóë â³äíîñíî òèëàêî¿ä³â (Galun et al., 1970; Friedl, 1989à). ßê ïî-
êàçàíî ó òàáë. 5.7, ïåðøèé ï³äòèï ñòðóêòóðè irregularis I, ùî õàðàêòåðèçó-
ºòüñÿ ïåðèôåðè÷íèì ðîçì³ùåííÿì ï³ðåíîãëîáóë â³äíîñíî ìàòðèêñó ï³ðå-
íî¿äà, âèÿâëåíèé ó A. glomerata. Ï³äòèï irregularis II, ç ðîçòàøóâàííÿì ï³ðå-
íîãëîáóë áåçïîñåðåäíüî óçäîâæ òèëàêî¿ä³â, õàðàêòåðíèé äëÿ T. italiana (Fri-
edl, 1989à).

Ó A. erici òà A. magna íåìàº ÷³òêî ñôîðìîâàíîãî ï³ðåíî¿äà, òîáòî ìàò-
ðèêñ ï³ðåíî¿äà íå â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ìàòðèêñó õëîðîïëàñòà. Á³ëüø òîãî, íà
òèõ ä³ëÿíêàõ, äå çíàõîäÿòüñÿ ï³ðåíîãëîáóëè, òèëàêî¿äè íå ìàþòü ÷³òêî¿
ñòðóêòóðè. Ö³ îçíàêè âèä³ëÿþòü A. erici òà A. magna ñåðåä ³íøèõ âèä³â ðîäó.
Òèï ñòðóêòóðè erici, ùî íàëåæèòü ëèøå îäíîìó âèäó – A. erici, â³äð³çíÿºòü-
ñÿ ÷èñëåííèìè, âåëèêèìè, àëå íå÷³òêî ïîì³òíèìè ï³ðåíîãëîáóëàìè, ÿê³
àñîö³éîâàí³ ç ïîîäèíîêèìè òèëàêî¿äàìè. Çà òèïó ñòðóêòóðè magna, ÿêèé
âèÿâëåíèé ëèøå ó A. magna, ìàòðèêñ ðîçòàøîâàíèé ïîì³æ çâè÷àéíèìè òè-
ëàêî¿äàìè õëîðîïëàñòà, ï³ðåíîãëîáóëè ñêîíöåíòðîâàí³ ó öåíòð³ ìàòðèêñó, à
çåðíà êðîõìàëþ – íà ïåðèôåð³¿. Óëüòðàñòðóêòóðà ï³ðåíî¿ä³â A. phycobiontica
ïîêè íå äîñë³äæåíà.

Ç âèêîðèñòàííÿì ñâ³òëîâîãî ì³êðîñêîïà ìè äîñë³äèëè ï³ðåíî¿äè óñ³õ
øòàì³â âèùåâêàçàíèõ âèä³â ðîäó Asterochloris íà âñ³õ æèòòºâèõ ñòàä³ÿõ. Âåãå-
òàòèâí³ êë³òèíè óñ³õ ïðåäñòàâíèê³â ìàþòü îäèí ãîëèé ï³ðåíî¿ä áåç ïîì³òíî¿
íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³âí³ ñòðóêòóðè. Íà ïåâíèõ ñòàä³ÿõ æèòòºâîãî öèêëó
ï³ðåíî¿ä ñòàº çîâñ³ì íåïîì³òíèì íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³âí³.

Õëîðîïëàñò. Ó ö³ëîìó äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris õàðàêòåðíèé
ç³ð÷àñòèé, ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé õëîðîïëàñò, äåùî çì³ùåíèé â³ä öåíòðó êë³-
òèíè äî ¿¿ ïåðèôåð³¿. Ïðîòå óïðîäîâæ æèòòºâîãî öèêëó êë³òèíè ìîðôîëîã³-
÷íà áóäîâà õëîðîïëàñòà çíà÷íî çì³íþºòüñÿ. Òàê, ìîëîä³ êë³òèíè ìàþòü, ÿê
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Ðèñ. 5.7. Ñõåìàòè÷íå çîáðàæåííÿ õëîðîïëàñò³â ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris, çà (Ška-
loud, 2008).
Òèïè õëîðîïëàñò³â: à – ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé, á – íåãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé, â – çóá÷àñòèé, ã –
ç ïðèñò³ííèìè ëîïàòÿìè, ä – ç ïëîñêèìè, ð³âíèìè ëîïàòÿìè, å – øèïàñòèé (¿æàêîïîä³áíèé), º –
ñôåðè÷íèé (ïðèñò³ííèé); ëîïàò³: æ – âèäîâæåí³, ç – ïðîñò³, è – ð³âí³, ïëîñê³, ³ – ïàëüöåïîä³áí³

ïðàâèëî, â³äíîñíî öåíòðàëüíèé, ðîçñ³÷åíèé õëîðîïëàñò. Ç â³êîì â³í âñå
á³ëüøå çì³ùóºòüñÿ äî êë³òèííî¿ ñò³íêè, ãëèáîêî òà íåð³âíîì³ðíî ðîçñ³êà-
ºòüñÿ ³ ñòàº ñóáöåíòðàëüíèì 10. Ñòàð³ êë³òèíè ìàþòü ïðèñò³ííèé, ðÿñíî ðîçñ³÷å-
íèé õëîðîïëàñò. ×åñüê³ äîñë³äíèêè Ï. Øêàëþä ³ Î. Ïåêñà (Škaloud, Peksa,
2008) âèä³ëÿþòü ó ìåæàõ ðîäó Asterochloris 7 ð³çíèõ òèï³â õëîðîïëàñò³â òà
4 îñíîâí³ òèïè õëîðîïëàñòíèõ ëîïàòåé (ðèñ. 5.7).

Ñòèãìà. Ìîðôîëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ çîîñïîð àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîäó
Asterochloris ïîêàçàëè äåÿê³ ðîçá³æíîñò³ ç ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè. Òàê, çà
íàøèìè ñïîñòåðåæåííÿìè, ó ðóõëèâèõ êë³òèí âèä³â A. irregularis ³ A. magna
ñòèãìà â³äñóòíÿ, òîä³ ÿê çà äàíèìè Ã. Ãåðòíåðà (Gärtner, 1985) çîîñïîðè
A. magna ìàþòü àï³êàëüíó ñòèãìó. Êð³ì òîãî, çà íàøèìè äàíèìè, ðóõëèâ³
êë³òèíè âèä³â À. glomerata, A. erici, A. excentrica ìàþòü âèðàçí³ ñòèãìè, â òîé
÷àñ ÿê çà äàíèìè Ã. Ãåðòíåðà (Gärtner, 1985) ó A. excentrica ñòèãìè â çîîñïî-
ðàõ â³äñóòí³. Òàê³ â³äì³ííîñò³ ó äàíèõ ìàþòü ê³ëüêà ïîÿñíåíü.
                                         

10 Çà êëàñèô³êàö³ºþ õëîðîïëàñò³â, íàâåäåíîþ ó ïóáë³êàö³¿ Â.Ì. Àíäðåºâî¿ (Àíäðååâà, 1998).
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Ïî-ïåðøå, äëÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris äîâåäåíà íàÿâí³ñòü ñòà-
òåâîãî ðîçìíîæåííÿ (Škaloud, 2008). Ñòàòåâ³ êë³òèíè (ãàìåòè) çà ìîðôîëî-
ã³ºþ ìîæóòü â³äð³çíÿòèñÿ â³ä çîîñïîð, ïðîòå òàê ñàìî ìàþòü äâà äæãóòèêè ³
ïîçáàâëåí³ êë³òèííî¿ ñò³íêè. Îòæå, ÿêùî ïðîöåñ êîïóëÿö³¿ íå ñïîñòåð³ãàëè,
äæãóòèêîâ³ ñòàä³¿ Asterochloris íå ìîæíà ç óïåâíåí³ñòþ â³äíåñòè äî çîîñïîð
÷è ãàìåò. ×åðåç öå ðîçá³æí³ñòü äàíèõ ð³çíèõ àâòîð³â ö³ëêîì ìîæëèâî ïîÿñ-
íèòè ñïîñòåðåæåííÿì ð³çíèõ òèï³â ðóõëèâèõ êë³òèí.

Ïî-äðóãå, äæãóòèêîâ³ êë³òèíè âèä³â Asterochloris ð³äêî ñÿãàþòü çàâäîâæ-
êè 8 ìêì, à íàé÷àñò³øå íå ïåðåâèùóþòü 5 ìêì. Çà òàêèõ íåçíà÷íèõ ðîçì³-
ð³â âîíè ÷àñòî ìàþòü çîâñ³ì ìàëåíüêó ³ ëåäâå ïîì³òíó áë³äó ñòèãìó, ÷àñòî
íåïîì³òíó íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³âí³. Êð³ì òîãî, çà äàíèìè Ì. Ìåëêîí³àíà ³
Å. Ïåâåë³íã (Melkonian, Peveling, 1988), íàÿâí³ñòü ÷è â³äñóòí³ñòü ñòèãìè ìî-
æå çàëåæàòè â³ä ñêëàäó ñåðåäîâèùà, íà ÿêîìó âèðîùóâàëè êóëüòóðè.

Ó Asterochloris phycobiontica ³ Òrebouxia pyriformis (syn. A. glomerata sensu
Òkaloud et Peksa) íàì íå âäàëîñÿ îòðèìàòè ðóõëèâ³ ñòàä³¿, ïðîòå çà ë³òåðàòóð-
íèìè äàíèìè çîîñïîðè ïåðøîãî ïîçáàâëåí³ ñòèãìè, äðóãîãî – ìàþòü ¿¿
(Ettl, Gärtner, 1995).

Ïîëîæåííÿ ÿäðà ó çîîñïîð. Ï³ä ÷àñ ìîðôîëîãî-êóëüòóðàëüíèõ äîñë³äæåíü
àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîäó Asterochloris ³ ïîð³âíÿííÿ îòðèìàíèõ äàíèõ ç ë³òåðà-
òóðíèìè (Archibald, 1975; Gärtner, 1985; Melkonian, Peveling, 1988; Tschermak-
Woess, 1989b) ìè âñòàíîâèëè ïåâíó êîðåëÿö³þ ì³æ ïîëîæåííÿì ÿäðà ó çîî-
ñïîð ³ ïðèíàëåæí³ñòþ äîñë³äæåíèõ øòàì³â äî ò³º¿ ÷è ³íøî¿ ô³ëîãåíåòè÷íî¿
êëàäè. Òàê, á³ëüø³ñòü ïðåäñòàâíèê³â ðîäó, ÿê³ çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè
(Òkaloud, Peksa, 2010) íàëåæàòü äî êëàäè À, ìàþòü çîîñïîðè ³ç ñåðåäí³ì
(A. irregularis, A. glomerata, A. magna) àáî ïåðåäíüî-ñåðåäí³ì (A. erici) ÿäðîì.
Ïåðåäíº ïîëîæåííÿ ÿäðà õàðàêòåðíå äëÿ ïðåäñòàâíèê³â êëàäè Ñ – A. italiana
òà A. phycobiontica, çàäíº éîãî ïîëîæåííÿ – äëÿ êëàäè Â – A. excentrica.

Òèïè êîëîí³é. Íà àãàðèçîâàíîìó æèâèëüíîìó ñåðåäîâèù³ âñ³ ïðåäñòàâ-
íèêè ðîäó ôîðìóþòü îäíîòèïí³, îá’ºìí³, çìîðøêóâàòî-ïóõèð÷àñò³ êîëîí³¿,
ùî ó ð³çíèõ âèä³â ð³çíÿòüñÿ ëèøå çà â³äò³íêàìè çåëåíîãî êîëüîðó.

Ï³ãìåíòíèé ñêëàä. Êàðîòèíî¿äè. Çà äàíèìè Å. ×åðìàê-Âåññ (Tschermak-
Woess, 1980), ïåðøèé ç àñòåðîõëîðèñ³â (Asterochloris phycobiontica) îïèñàíî
ÿê âèä, ó ÿêîãî â êë³òèíàõ íàêîïè÷óþòüñÿ âòîðèíí³ êàðîòèíî¿äè, ðîç÷èíåí³
ó êðàïëèíàõ îë³¿. Ï³ä ÷àñ âèâ÷åííÿ ôîòîñèíòåòè÷íèõ îñîáëèâîñòåé Òre-
bouxia pyriformis (syn. A. glomerata sensu Òkaloud et Peksa) ó êë³òèíàõ âèÿâëå-
íà íàÿâí³ñòü β-êàðîòèíó, ÿêèé â³ä³ãðàº çíà÷íó ðîëü ó çàõèñò³ õëîðîïëàñòà
â³ä ôîòîäåñòðóêö³¿ (Sigfridsson, Oquist, 1980). Ïðîòå ñïåö³àëüí³ äîñë³äæåííÿ
êàðîòèíî¿ä³â âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â áóëè ïðîâåäåí³ çíà÷íî ï³çí³øå ³ ëèøå
ç îäíèì âèäîì – Asterochloris excentrica, äëÿ ÿêîãî âñòàíîâëåíî íàÿâí³ñòü
β-êàðîòèíó òà êñàíòîô³ë³â ó êë³òèíàõ: â³îëàêñàíòèíó, àíòåðàêñàíòèíó, çåà-
êñàíòèíó, ëþòå¿íó ³ íåîêñàíòèíó (Kranner et al., 2005). Êð³ì òîãî, âñòàíîâ-
ëåí³ â³äì³ííîñò³ ó êîíöåíòðàö³¿ õëîðîô³ë³â, êñàíòîô³ë³â ³ êàðîòèí³â A. excen-
trica â ë³õåí³çîâàíîìó ³ â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàíàõ. Çîêðåìà, ó ë³õåí³çîâàíèõ
âîäîðîñòåé ñïîñòåð³ãàëè ï³äâèùåíó êîíöåíòðàö³þ õëîðîô³ë³â a ³ b òà íå-
çíà÷íèé âì³ñò êñàíòîô³ë³â ³ β-êàðîòèíó, òîä³ ÿê ó ³çîëüîâàíèõ â êóëüòóðó
âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â âèçíà÷åíî íèçüêèé âì³ñò õëîðîô³ë³â ³ β-êàðîòèíó,
à òàêîæ äóæå âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿ êñàíòîô³ë³â (Kranner et al., 2005).
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Ï³ä ÷àñ äîñë³äæåííÿ àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ìåòîäîì ñâ³òëîâî¿ ì³êðîñêîï³¿
çàô³êñîâàí³ ÷èñëåíí³ ðóä³ ãðàíóëè ó öèòîïëàçì³, à òàêîæ âåëèêà ê³ëüê³ñòü
æîâòî¿ îë³¿ ó ñòàðèõ êë³òèíàõ. Ç ìåòîþ äåòàëüí³øîãî âèâ÷åííÿ ï³ãìåíòíîãî
ñêëàäó ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris ìè ïðîâåëè ñïåêòðîôîòîìåòðè÷íèé
àíàë³ç øòàì³â A. magna òà A. excentrica. Ðåçóëüòàòè àíàë³çó (ðèñ. 5.10) ïîêàçà-
ëè íàÿâí³ñòü õëîðîô³ë³â a ³ b, β-êàðîòèíó, à òàêîæ äóæå âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿
êñàíòîô³ë³â ëþòå¿íîâîãî ðÿäó (Âîéöåõîâè÷, Êàøåâàðîâ, 2010).

Òàê, ó A. excentrica âì³ñò õëîðîô³ëó à ñòàíîâèâ íàéá³ëüøèé â³äñîòîê â³ä
çàãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ ï³ãìåíò³â, à ñàìå 46,9 % (9,2 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè), âì³ñò
êñàíòîô³ë³â – 28,1 % (5,5 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè), β-êàðîòèíó – 21,9 %
(4,3 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè), õëîðîô³ëó b – 3,1 % (0,6 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè).

Asterochloris magna â³äçíà÷àâñÿ òàêîæ âèñîêèì âì³ñòîì õëîðîô³ëó à –
51,7 % (22,3 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè) ³ êñàíòîô³ë³â – 30,8 % (13,3 ìã/100 ã ñè-
ðî¿ ìàñè), âì³ñò β-êàðîòèíó äîð³âíþâàâ 15,3 % (6,6 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè),
íàéíèæ÷èé âì³ñò ìàâ õëîðîô³ë b – 2,1 % (0,9 ìã/100 ã ñèðî¿ ìàñè).

Ïîð³âíÿíî ç ïîêàçíèêàìè âì³ñòó ï³ãìåíò³â á³ëüøîñò³ äîñë³äæåíèõ øòà-
ì³â ðîäó Trebouxia øòàìè Asterochloris ì³ñòÿòü ïðèáëèçíî âäâ³÷³ á³ëüøå
β-êàðîòèíó òà çíà÷íî ìåíøå õëîðîô³ëó b, òîä³ ÿê ïîêàçíèêè õëîðîô³ëó à òà
êñàíòîô³ë³â ìàéæå íå ð³çíÿòüñÿ. Âîäíî÷àñ ïîêàçíèêè âì³ñòó ï³ãìåíò³â ó
³íøîãî, íàéáëèæ÷îãî äî Asterochloris ðîäó – Myrmecia, âì³ñòó õëîðîô³ëó à
(45,1 %), β-êàðîòèíó (13,2 %) ³ êñàíòîô³ë³â (27,7 %) äóæå áëèçüê³ äî ïîêàç-
íèê³â Asterochloris. Âì³ñò õëîðîô³ëó b (10,8 %) ó Myrmecia biatorellae çíà÷íî
âèùèé, í³æ ó Asterochloris, àëå âñå æ íå òàêèé âèñîêèé, ÿê ó á³ëüøîñò³
ïðåäñòàâíèê³â Trebouxia.

Òàêèì ÷èíîì, âì³ñò îñíîâíèõ ãðóï ï³ãìåíò³â ó ïðåäñòàâíèê³â 3 ðîä³â
(Trebouxia, Asterochloris òà Myrmecia) ð³çíèé, ùî ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíå ç åêî-
ëîã³ºþ öèõ ïðåäñòàâíèê³â. Çîêðåìà, ó á³ëüøîñò³ îáë³ãàòíèõ ôîòîá³îíò³â ðîäó
Trebouxia ñïîñòåð³ãàºòüñÿ íèçüêèé âì³ñò β-êàðîòèíó, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî íèçüêó
éìîâ³ðí³ñòü òðàïëÿííÿ ¿õ ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³. Ïðè öüîìó ó ôîòîá³îíò³â
ðîä³â Asterochloris ³ Myrmecia âì³ñò β-êàðîòèíó çíà÷íî âèùèé, ùî âêàçóº íà ¿õ
ïðèñòîñîâàí³ñòü äî â³ëüíî³ñíóþ÷îãî ñòàíó, óìîâ ïîì³ðíî¿ ³íñîëÿö³¿.

Åêîëîã³ÿ. Åêîëîã³÷í³ îñîáëèâîñò³ âèä³â ðîäó Asterochloris âèâ÷åí³ ùå íå-
äîñòàòíüî. Óò³ì íàø³ ñïîñòåðåæåííÿ, ï³äòâåðäæåí³ ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè,
ïîêàçàëè, ùî ïðåäñòàâíèêè ðîäó âõîäÿòü äî ñêëàäó ëèøàéíèê³â, ÿê³ ïåðå-
âàæíî çðîñòàþòü áåçïîñåðåäíüî íà ´ðóíò³ àáî íà ñóáñòðàòàõ, ùî êîíòàêòó-
þòü ç ´ðóíòîì (îñíîâè ñòàðèõ ïí³â, êàì³ííÿ, ùî ëåæèòü íà ´ðóíò³ àáî âêðè-
òå éîãî òîíêèì øàðîì, êîðà äåðåâ ïðè îñíîâ³ ñòîâáóðà òà ³í.). Íà ñüîãîäí³
º äàí³ ëèøå ïðî ïîîäèíîê³ çíàõ³äêè Asterochloris ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³
(Ìèõàéëþê, 1999; Âîéöåõîâè÷ – íå îïóáë³êîâàí³ äàí³; Ìèõàéëþê, Äàð³ºí-
êî, 2011), ñïåö³àëüí³ äîñë³äæåííÿ ç öüîãî ïðèâîäó íå ïðîâîäèëè. Ïðîòå,
î÷åâèäíî, ñë³ä ïðèïóñòèòè, ùî Asterochloris íå º îáë³ãàòíèì ôîòîá³îíòîì ³ â
ìàéáóòíüîìó ö³ëêîì ìîæëèâ³ éîãî çíàõ³äêè ñåðåä â³ëüíî³ñíóþ÷èõ àåðîô³ò-
íèõ âîäîðîñòåé.

Íà êîðèñòü öüîãî ïðèïóùåííÿ âêàçóþòü îêðåì³ öèòîëîã³÷í³ äàí³, çã³äíî
ç ÿêèìè ó Asterochloris êë³òèííà ñò³íêà ñêëàäàºòüñÿ ç ï’ÿòè øàð³â, ó îáë³ãàò-
íîãî ôîòîá³îíòà Trebouxia – ç ÷îòèðüîõ (König, Peveling, 1984), à ó íàé-
áëèæ÷îãî äî íèõ ðîäó – â³ëüíî³ñíóþ÷î¿ âîäîðîñò³ Myrmecia – ç òðüîõ
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îêðåìèõ øàð³â ³ äîäàòêîâîãî òðèïëàñòèí÷àñòîãî çîâí³øíüîãî øàðó (Honeg-
ger, 1988). Îòæå, ç öèõ 3 ðîä³â Asterochloris çàéìàº ñåðåäíº ì³ñöå ì³æ â³ëü-
íî³ñíóþ÷îþ äóæå ïîøèðåíîþ àåðîô³òíîþ âîäîð³ñòþ, ÿêà çð³äêà òðàïëÿºòü-
ñÿ â ðîë³ ôîòîá³îíòà – Myrmecia, òà îáë³ãàòíèì ôîòîá³îíòîì Trebouxia, ùî
ìàº íàéñïðîùåí³øó áóäîâó îáîëîíêè (òàêå ñïðîùåííÿ, éìîâ³ðíî, º ðåçóëü-
òàòîì òðèâàëî¿ ñóì³ñíî¿ åâîëþö³¿ ç ãðèáîì). ßê ðîçãëÿíóòî âèùå, äàí³ ùîäî
âì³ñòó îñíîâíèõ ãðóï ï³ãìåíò³â ó Asterochloris, Myrmecia òà Trebouxia òàêîæ
ñâ³ä÷àòü ïðî ïðèñòîñîâàí³ñòü âèä³â Asterochloris ³ Myrmecia äî â³ëüíî³ñíóþ-
÷îãî ñòàíó, â óìîâàõ ïîì³ðíî¿ ³íñîëÿö³¿.

Âèäè ðîäó Asterochloris (ÿê ³ á³ëüø³ñòü ³íøèõ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé, ùî
çðîñòàþòü â³ëüíî) çà øâèäê³ñòþ ðîñòó â êóëüòóð³ çíà÷íî âèïåðåäæàþòü
ïðåäñòàâíèê³â Trebouxia, ÿê³ çðîñòàþòü äóæå ïîâ³ëüíî. Äî òîãî æ ãåíåòè÷íà
áëèçüê³ñòü Asterochloris äî ôàêóëüòàòèâíîãî ôîòîá³îíòà Myrmecia (Beck,
2002; Friedl, Büdel, 2008) ìîæå âêàçóâàòè íà éìîâ³ðíî ïîä³áíó åêîëîã³þ
ïðåäñòàâíèê³â öèõ ðîä³â.

Òàêèì ÷èíîì, åêîëîã³÷í³ îñîáëèâîñò³ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Asterochloris º
äóæå ö³êàâèìè, õî÷à ïîêè íåäîñòàòíüî âèâ÷åí³.

Ñåëåêòèâí³ñòü ì³êîá³îíòà. Asterochloris íàé÷àñò³øå âõîäèòü äî ñêëàäó ëè-
øàéíèê³â ðîäèí Cladoniaceae, Stereocaulaceae ³ Porpidiaceae (Rambold et al.,
1998; Miadlikowska et al., 2006; Nelsen, Gargas, 2007), à òàêîæ ñïîñòåð³ãàºòü-
ñÿ ç äåÿêèìè òàêñîíàìè ç ³íøèõ ðîäèí, à ñàìå: ç âèäàìè ðîäó Anzina
(Tschermak-Woess, 1980; Piercey-Normore, De Priest, 2001) ³ ÿê òèì÷àñîâèé
ôîòîá³îíò – ç Diploschistes (Friedl, 1987). Äóæå ñòðîãîþ º ñåëåêòèâí³ñòü
ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Cladoniaceae, ïåðåâàæíà á³ëüø³ñòü ÿêèõ çäàòí³ äî ë³-
õåí³çàö³¿ âèêëþ÷íî ç âèäàìè ðîäó Asterochloris. Òàê, óñ³ âèäè ëèøàéíèêó
Cladonia, âèâ÷åí³ àìåðèêàíñüêèìè äîñë³äíèêàìè (Piercey-Normore, De Priest,
2001), ìàëè ÿê ôîòîá³îíò âèäè Asterochloris. Ó 10 âèä³â Cladonia ç ßïîí³¿ áó-
ëè çàðåºñòðîâàí³ ëèøå âèäè ôîòîá³îíò³â, ô³ëîãåíåòè÷íî áëèçüê³ äî Astero-
chloris magna (Nakano, Iguchi, 1994).

Îòæå, äîñ³ íå âèÿâëåíî æîäíîãî ³ç ïðåäñòàâíèê³â Cladoniaceae, ùî áóâ
áè çäàòíèé äî óòâîðåííÿ æèòòºçäàòíèõ ë³õåí³çîâàíèõ àñîö³àö³é ç âèäàìè
ðîäó Trebouxia. Ó ïðîöåñ³ ñïðîá øòó÷íî¿ ë³õåí³çàö³¿ Cladonia cristatella ç âè-
äàìè ðîäó Asterochloris ó ëàáîðàòîðíèõ óìîâàõ óòâîðþâàëèñÿ ëóñî÷êè ñëàí³,
òîä³ ÿê íà âèäàõ ðîäó Trebouxia ãðèá ïàðàçèòóâàâ, ùî ç ÷àñîì ïðèçâîäèëî
äî çàãèáåë³ âîäîðîñò³, òà ïðîñòî âáèâàâ âîäîð³ñòü (Ahmadjian, Jacobs, 1981).
Â. Àõìàäæÿí òà ñï³âàâò. (Ahmadjian et al., 1978; Ahmadjian, Jacobs, 1981)
ïîêàçàëè, ùî çîâí³øí³é øàð êë³òèííî¿ ñò³íêè àñòåðîõëîðèñ³â âèä³ëÿº ïåâíó
ñóáñòàíö³þ (ABP – ïðîòå¿í, ùî çâ’ÿçóºòüñÿ ç âîäîð³ñòþ), çà äîïîìîãîþ
ÿêî¿ ñèìá³îíòè ðîçï³çíàþòü îäèí îäíîãî. Öåé ôàêò º ïîÿñíåííÿì âèñîêî¿
ñåëåêòèâíîñò³ ì³êîá³îíòà äî âèä³â Asterochloris.

Òàêèì ÷èíîì, äîö³ëüí³ñòü ïåðåâåäåííÿ ãðóïè âèä³â ç ðîäó Trebouxia s. l.
äî Asterochloris ³ ïðèðîäí³ñòü ðîçä³ëåííÿ öèõ äâîõ ðîä³â ï³äòâåðäæåíî íå
ëèøå ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè ³ ìîðôîëîã³÷íèìè äàíèìè, à é åêî-
ëîã³÷íèìè õàðàêòåðèñòèêàìè öèõ ïðåäñòàâíèê³â.

Ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè âèä³â ó ìåæàõ ðîäó Asterochloris. Íà îñíîâ³
ïðîàíàë³çîâàíèõ íàìè ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê, óëüòðàòîíêî¿ ñòðóêòóðè ï³ðå-
íî¿ä³â (Friedl, 1989à) ³ êë³òèííî¿ ñò³íêè (König, Peveling, 1984), à òàêîæ ìî-
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ëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó (Òkaloud, Peksa, 2010) ïðîïîíóºìî âè-
ä³ëèòè 3 ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè âèä³â ðîäó Asterochloris (òàáë. 5.7).

Ãðóïà «Irregularis» ñêëàäàºòüñÿ ç 3 ï³äãðóï, irregularis, magna òà erici, ÿê³
º äîñèòü áëèçüêèìè ³ çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè (Òkaloud, Peksa, 2010) íà-
ëåæàòü äî îäí³º¿ ô³ëîãåíåòè÷íî¿ êëàäè, íåçâàæàþ÷è íà äåÿê³ ìîðôîëîã³÷í³
â³äì³ííîñò³. Âèäè öèõ ï³äãðóï ìàþòü òàê³ ñï³ëüí³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè, ÿê
ñåðåäíº àáî ïåðåäíüî-ñåðåäíº ïîëîæåííÿ ÿäðà â çîîñïîðàõ ³ ïåðåâàæíî
ÿéöå- ÷è ãðóøîïîä³áíà ôîðìà êë³òèí ó á³ëüøîñò³ ïðåäñòàâíèê³â.

Äîâæèíà âåãåòàòèâíèõ êë³òèí ó âèä³â ö³º¿ ãðóïè ó ñåðåäíüîìó íå ïåðå-
âèùóº 18 (20) ìêì, õî÷à â êóëüòóð³ A. magna òðàïëÿþòüñÿ êë³òèíè, ùî çà-
âäîâæêè ³íîä³ ñÿãàþòü 25 ìêì. Ïðîòÿãîì æèòòºâîãî öèêëó ôîðìà õëîðî-
ïëàñòà çì³íþºòüñÿ â³ä ñóáöåíòðàëüíîãî, ãëèáîêî ðîçñ³÷åíîãî äî ïðèñò³í-
íîãî, ç äîâãèìè, íåð³âíîì³ðíî ðîçñ³÷åíèìè ëîïàòÿìè. Ïðèñò³ííîãî ïîëî-
æåííÿ õëîðîïëàñò íàáóâàº, ÿê ïðàâèëî, ïåðåä êë³òèííèì ïîä³ëîì, ïðîòå ó
æèòòºâèõ öèêëàõ A. magna òà A. erici ïðèñò³ííèé õëîðîïëàñò ïåðåâàæàº. Òàê,
Asterochloris magna, ùî ìàº ïðèñò³ííèé ðîçñ³÷åíèé õëîðîïëàñò, äóæå ïîä³á-
íèé äî ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Myrmecia.

Ï³ðåíî¿ä çàâæäè îäèí, ãîëèé, â êë³òèíàõ ç ïðèñò³ííèì õëîðîïëàñòîì
÷àñòî íåïîì³òíèé, íàëåæèòü äî îäíîãî ç òðüîõ òèï³â: irregularis, magna àáî
erici. Ï³ðåíî¿ä âèä³â A. magna òà A. erici íåïîì³òíèé íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³-
âí³ ³ ìîæå áóòè äîñë³äæåíèé ëèøå ìåòîäîì åëåêòðîííî¿ ì³êðîñêîï³¿. Êë³-
òèííà ñò³íêà òîíêà, ÷àñòî ç ëîêàëüíèì ïîòîâùåííÿì.

Çà äîñë³äæåííÿ êóëüòóð íà ñâ³òëîâîìó ì³êðîñêîï³ âèÿâëåíî íàÿâí³ñòü
ðóäèõ ãðàíóë ó öèòîïëàçì³ òà æîâò³ êðàïëèíè îë³¿. Ï³ãìåíòíèé ñêëàä ãðóïè
íåäîñòàòíüî äîñë³äæåíèé, ïðîòå íàøèìè äîñë³äæåííÿìè ïîêàçàíî, ùî äëÿ
A. magna õàðàêòåðíèì º íèçüêèé âì³ñò õëîðîô³ëó b ³ äóæå âèñîêèé âì³ñò
êàðîòèíî¿ä³â ³ õëîðîô³ëó à.

Äî ãðóïè «Irregularis» íàëåæàòü âèäè: A. glomerata, A. irregularis (ï³äãðóïà
irregularis), A. magna (ï³äãðóïà magna) òà A. erici (ï³äãðóïà erici), ÿê³ ðîçð³ç-
íÿþòüñÿ çà ðîçì³ðàìè, ôîðìîþ êë³òèí, äåòàëÿìè áóäîâè õëîðîïëàñòà, ñòðóê-
òóðîþ ï³ðåíî¿äà, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîîñïîð. Ïðåä-
ñòàâíèêè ï³äãðóïè irregularis íàé÷àñò³øå óòâîðþþòü àñîö³àö³þ ç ãðèáàìè
ðîä³â Cladonia (Friedl, 1989á; Piercey-Normore, De Priest, 2001), Diploschistes
(Friedl, Gärtner, 1988), Stereocaulon (Ahmadjian, 1960) ³ Porpidia (Hildreth,
Ahmadjian, 1981), çíà÷íî ð³äøå òðàïëÿþòüñÿ ¿õ àñîö³àö³¿ ç âèäàìè ðîä³â Me-
lanelia (Friedl, 1989á), Cetraria (Ahmadjian, 1993), Parmelia (Friedl, 1989á),
Xanthoria (Ahmadjian, 1993). Â îñòàííüîìó âèïàäêó, éìîâ³ðíî, â³äáóâàºòüñÿ
òèì÷àñîâà àñîö³àö³ÿ, äå ïðåäñòàâíèêè ãðóïè â³ä³ãðàþòü ðîëü òèì÷àñîâîãî
ôîòîá³îíòà. Asterochloris magna (ï³äãðóïà magna) íàé÷àñò³øå âõîäèòü äî
ñêëàäó ëèøàéíèê³â ðîä³â Pilophorus (Archibald, 1975; Ahmadjian, 1982) ³ Por-
pidia (Beck, 2002). A. erici (ï³äãðóïà erici) â³äîìèé ëèøå ç ëèøàéíèê³â ðîäó
Cladonia (Ahmadjian, 1993).

Ãðóïà «Ðhycobiontica» õàðàêòåðèçóºòüñÿ òàêèìè çàãàëüíèìè îçíàêàìè:
ôîðìà êë³òèí çàâæäè ëèøå ñôåðè÷íà, êë³òèíè ïîîäèíîê³ àáî ó áåçëàäíèõ
ñêóï÷åííÿõ. Ñåðåäí³é ä³àìåòð âåãåòàòèâíèõ êë³òèí êîëèâàºòüñÿ â³ä 13 äî
16 ìêì, ìàêñèìàëüíèé – 22 ìêì. Õëîðîïëàñò ñóáöåíòðàëüíèé, ç øèðîêè-
ìè ð³âíèìè ëîïàòÿìè àáî ïðèñò³ííèé, ç øèðîêèìè ëîïàòÿìè, ùî çàãîðòà-
þòüñÿ. Ï³ðåíî¿ä îäèí, ãîëèé, óëüòðàòîíêà áóäîâà ÿêîãî íàëåæèòü äî òèïó
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irregularis II. Ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè A. phycobiontica ÷³òêî âêàçóþòü íà éîãî
ïðèíàëåæí³ñòü äî ö³º¿ ãðóïè âèä³â, õî÷à óëüòðàòîíêà ñòðóêòóðà éîãî ï³ðå-
íî¿äà äîñ³ çàëèøàºòüñÿ íå äîñë³äæåíîþ.

Öèòîïëàçìà âèä³â ãðóïè ãðàíóëüîâàíà, ÷àñòî ç ÷èñëåííèìè ðóäèìè
ãðàíóëàìè òà âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ æîâòî¿ îë³¿ â ñòàðèõ êë³òèíàõ. Ï³ãìåíòíèé
ñêëàä êë³òèí íå äîñë³äæåíèé. Êë³òèííà ñò³íêà òîíêà, ç îäíîá³÷íèì ëîêàëü-
íèì ïîòîâùåííÿì. Çîîñïîðè ìàþòü ïåðåäíº ÿäðî.

Äî ñêëàäó ãðóïè âõîäÿòü 2 âèäè: A. italiana òà A. phycobiontica, ÿê³ ðîçð³ç-
íÿþòüñÿ çà ðîçì³ðàìè êë³òèí, à òàêîæ íàÿâí³ñòþ/â³äñóòí³ñòþ ñòèãìè ó çîî-
ñïîð. Ïðåäñòàâíèêè ãðóïè óòâîðþþòü àñîö³àö³¿ ïåðåâàæíî ç ãðèáàìè ðîä³â
Anzia (=Varicellaria) (Tschermak-Woess, 1980), Cladonia, Lepraria, Stereocaulon
(Òkaloud, Peksa, 2010). Àâòåíòè÷íèé øòàì Asterochloris italiana áóâ ³çîëüîâà-
íèé ç Xanthoria parietina (Archibald, 1975), ïðîòå, áåðó÷è äî óâàãè îñîáëèâî-
ñò³ ñåëåêòèâíîñò³ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Xanthoria (Nyati et al., 2006), î÷åâèä-
íî, ùî ó ñëàí³ öüîãî ëèøàéíèêà A. italiana ëèøå â³ä³ãðàâàâ ðîëü òèì÷àñî-
âîãî ôîòîá³îíòà.

Ãðóïà «Åxcentrica» ïðåäñòàâëåíà ëèøå Asterochloris excentrica, êë³òèíè
ÿêîãî ìàþòü ñôåðè÷íó ôîðìó. Ñåðåäí³é ðîçì³ð âåãåòàòèâíèõ êë³òèí ñòàíî-
âèòü 13–16 ìêì, ð³äêî ñÿãàþ÷è ó ä³àìåòð³ 22 ìêì. Êë³òèííà ñò³íêà òîíêà,
äóæå ð³äêî ç ëîêàëüíèì ïîòîâùåííÿì. Õëîðîïëàñò íàé÷àñò³øå ïðèñò³ííèé,
íåð³âíîì³ðíî ³ ãëèáîêî ðîçñ³÷åíèé, ç øèðîêèìè àáî òîíåíüêèìè ëîïàòÿìè,
ùî çàãîðòàþòüñÿ. Ï³ðåíî¿ä ãîëèé, äîáðå ïîì³òíèé íà ñâ³òëîîïòè÷íîìó ð³â-
í³, ³ç ñòðóêòóðîþ òèïó irregularis. Ïðîòå ÷åðåç â³äñóòí³ñòü â³çóàëüíèõ äàíèõ
äåòàë³ ñòðóêòóðè ï³ðåíî¿äà çàëèøàþòüñÿ íåâ³äîìèìè. Öèòîïëàçìà ãðàíó-
ëüîâàíà, ÷àñòî ç ìàëåíüêèìè ðóäèìè ãðàíóëàìè êàðîòèí³â ³ êðàïëèíàìè
îë³¿. Ï³ãìåíòíèé ñêëàä ãðóïè â³äçíà÷àºòüñÿ äóæå íèçüêèì âì³ñòîì õëîðîô³-
ëó b ³ âèñîêèì – êàðîòèíî¿ä³â òà õëîðîô³ëó à. Çîîñïîðè ìàþòü çàäíº ÿäðî.
A. excentrica áóâ ³çîëüîâàíèé ç ëèøàéíèê³â ðîä³â Evernia (Friedl, 1989á), Us-
nea (Ahmadjian, 1993), Cladonia (Yoshimura et al., 1987), Lepraria, Stereocaulon
(Ahmadjian, 1993), Diploschistes (Takeshita et al., 1992) òà ³í.

Ó ö³ëîìó î÷åâèäíî, ùî âñåðåäèí³ ðîäó Asterochloris ³ íèí³ â³äáóâàþòüñÿ
ïðîöåñè âèäîóòâîðåííÿ. Çà äåê³ëüêà îñòàíí³õ ðîê³â âèÿâëåíî 6 íîâèõ òàê-
ñîí³â (Asterochloris echinata, A. friedlii, A. gaertneri, A. leprariae, A. lobophora òà
A. woessiae), ÿê³ ïîòåíö³éíî º íîâèìè äëÿ íàóêè âèäàìè (Škaloud, 2008).
Ïðîòå ñóêóïí³ñòü ¿õ ìîðôîëîã³÷íèõ ³ á³îõ³ì³÷íèõ îçíàê íàì íåâ³äîìà, ùî
íå äàº çìîãè çàðàõóâàòè ¿õ äî ò³º¿ ÷è ³íøî¿ ãðóïè.

Òàêèì ÷èíîì, âñòàíîâëåí³ òà îïèñàí³ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè ðîäó
Asterochloris ìîæíà ââàæàòè ïðèðîäíèìè óòâîðåííÿìè, ùî îá’ºäíóþòü ô³-
ëîãåíåòè÷íî áëèçüê³ éîãî âèäè. Ïðîòå ïèòàííÿ ùîäî ðîçìåæóâàííÿ îêðå-
ìèõ âèä³â âñåðåäèí³ öèõ ãðóï çàëèøàºòüñÿ îñòàòî÷íî íå âèð³øåíèì. Íà-
ñàìïåðåä öå ïîâ’ÿçàíî ç ì³íëèâ³ñòþ ôîðì õëîðîïëàñòà ó ïðåäñòàâíèê³â ðî-
äó. Íàïðèêëàä, Asterochloris magna òà A. erici ìàþòü ÿñêðàâ³ ìîðôîëîã³÷í³
îçíàêè ³ ÷³òêî ìîæóòü áóòè âèçíà÷åí³ çà íèìè. Á³ëüø³ñòü ³íøèõ âèä³â ðîäó
ìàþòü íå÷³òêó ìîðôîëîã³÷íó õàðàêòåðèñòèêó, òîìó ¿õ âèçíà÷åííÿ î÷åâèäíî
ñë³ä áóäóâàòè íà äàíèõ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿. Ó ïîäàëüøîìó ìîæëèâå çá³ëü-
øåííÿ ê³ëüêîñò³ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèõ ãðóï çàâäÿêè îïèñó íîâèõ âèä³â,
ùî ìîæå çíîâ óñêëàäíèòè âèçíà÷åííÿ ó çâ’ÿçêó ç ìîæëèâîþ ïîÿâîþ íîâèõ
îçíàê àáî ïåðåîö³íêîþ òàêñîíîì³÷íî¿ çíà÷óùîñò³ îêðåìèõ îçíàê.
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5.5. ÎÑÎÁËÈÂÎÑÒ² ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎÃÎ ÄÎÑË²ÄÆÅÍÍß
ÔÎÒÎÁ²ÎÍÒ²Â ËÈØÀÉÍÈÊ²Â

Ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ äîñë³äæåííÿ ôîòîá³îíò³â ëèøàéíèê³â, ùî
áóëè ðîçïî÷àò³ ó 1990-õ ðîêàõ, îñòàíí³ì ÷àñîì íàáóëè îñîáëèâî øèðîêîãî
çàñòîñóâàííÿ. Íàéòèïîâ³øèìè ãåíåòè÷íèìè ìàðêåðàìè, çà ÿêèìè ïðîâî-
äÿòü ìîëåêóëÿðí³ äîñë³äæåííÿ ôîòîá³îíò³â, º ñêëàäîâ³ ÿäåðíîãî ðèáîñîìàëü-
íîãî îïåðîíó (SSU, 5,8S òà LSU, âêëþ÷àþ÷è ä³ëÿíêè ITS1 òà ITS2) (Friedl,
Zeltner, 1994; Friedl, Rokitta, 1997; Beck et al., 1998; Helms et al., 2001; Do-
ering, Piercey-Normore, 2009). ²íø³ ìàðêåðè, íàïðèêëàä ãåí, ùî êîäóº àê-
òèí, àáî ãåíè õëîðîïëàñòà (rbcL, atpB), âèêîðèñòîâóþòü çíà÷íî ð³äøå (Nel-
sen et al., 2011). Äîñë³äíèêè, ùî âèâ÷àþòü ôîòîá³îíòè ëèøàéíèê³â çäå-
á³ëüøîãî âæå ìàþòü ïåâíó óÿâó ùîäî ïðèíàëåæíîñò³ ôîòîá³îíò³â òîãî ÷è
³íøîãî ëèøàéíèêà äî ïåâíîãî ðîäó âîäîðîñòåé. Îòæå, íàé÷àñò³øå ìåòîþ
ìîëåêóëÿðíîãî äîñë³äæåííÿ º âñòàíîâëåííÿ ñàìå âèäó ôîòîá³îíòà. Ó çâ’ÿç-
êó ç öèì íàé÷àñò³øå ó äîñë³äæåííÿõ âèêîðèñòîâóþòü ITS1- òà ITS2-ä³ëÿíêè
ðèáîñîìàëüíî¿ ÄÍÊ (Beck et al., 1998; Kroken, Taylor, 2000; Dahlkild et al.,
2001; Guzow-Krzeminska, 2006; Beiggi, Piercey-Normore, 2007 òà ³í.).

Ùå íà ïåðøèõ åòàïàõ óïðîâàäæåííÿ ìîëåêóëÿðíèõ ìåòîä³â ó äîñë³äæåííÿ
ëèøàéíèêîâèõ á³îíò³â â÷åí³ ñòèêíóëèñÿ ç ïðîáëåìîþ ðîçä³ëåííÿ ÄÍÊ ãðèáà
òà âîäîðîñò³. Òîìó âèêîðèñòàííÿ ìîëåêóëÿðíèõ ìåòîä³â ó äîñë³äæåíí³ ôîòîá³-
îíò³â ó 1990-õ ðîêàõ áóëî ìîæëèâèì ëèøå çà íàÿâíîñò³ àêñåí³÷íèõ êóëüòóð.
Òàê, ïåðåä äîñë³äíèêàìè ãîñòðî ïîñòàëà íåîáõ³äí³ñòü ñòâîðåííÿ ïðàéìåð³â, ùî
áóëè á ñïåöèô³÷íèìè ñàìå äî âîäîðîñòåé (àëüãîñïåöèô³÷íèõ ïðàéìåð³â). Çà-
âäÿêè ñòâîðåííþ òàêèõ ïðàéìåð³â (Beck et al., 1998; Kroken, Taylor, 2000;
Helms et al., 2001; Piercey-Normore, De Priest, 2001) ñòàëî ìîæëèâèì ïðîâå-
äåííÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ôîòîá³îíò³â ëèøàéíèê³â ç âèêî-
ðèñòàííÿì ïðèðîäíîãî ëèøàéíèêîâîãî ìàòåð³àëó çàì³ñòü ³çîëüîâàíèõ ó êóëü-
òóðó âîäîðîñòåé. Ó òàáë. 5.8 íàâåäåíî ïðèêëàäè àëüãîñïåöèô³÷íèõ ïðàéìåð³â,
ÿê³ íàé÷àñò³øå âèêîðèñòîâóþòü ó ðîáîò³ ç ôîòîá³îíòàìè ëèøàéíèê³â.

Ò à á ë è ö ÿ  5.8. Ïðèêëàäè ïðàéìåð³â, ÿê³ º ñïåöèô³÷íèìè äëÿ çåëåíèõ âîäîðîñòåé òà ÿê³
âèêîðèñòîâóþòü ó äîñë³äæåíí³ ôîòîá³îíò³â ëèøàéíèê³â

Ïðàéìåð Ïîñë³äîâí³ñòü (5'→3')
Ðîç-
òàøó-
âàííÿ

Ë³òåðàòóðíå äæåðåëî

nr-SSU-1780-5' CTGCG GAAGG ATCATTGATT C 18S Piercey-Normore,
De Priest, 2001

AL 1500BF GATGC ATTCA ACGAGCCTA 18S Helms et al., 2001
AL 1500AF GCGCG CTACA CTGATGC 18S Helms et al., 2001
AL 1700F CCCAC CTAGA GGAAGGAG 18S Helms et al., 2001
ITS 2N TCGCT GCGTT CTTCATC ITS Beck et al., 1998
ITS 3N GATGAAGAACGCAGCGA ITS Beck et al., 1998
ITS 1T GGAAG GATCA TTGAATCTAT CGT ITS Kroken, Taylor, 2000
ITS 2T TTCGC TGCGT TCTTCATCGT T ITS Kroken, Taylor, 2000
a-chrbcL-203-5'-MPN GAATC WTCWA CWGGW ACTTG

GACWA C
rbcL Nelsen et al., 2011

a-ch-rbcL-991-3'-MPN CCTTC TARTT TACCWACAAC rbcL Nelsen et al., 2011
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Íèí³ äëÿ ïðîâåäåííÿ ìîëåêóëÿðíèõ äîñë³äæåíü ôîòîá³îíò³â âèêîðèñòî-
âóþòü ÿê êóëüòóðàëüíèé ìàòåð³àë (âèä³ëåí³ ó êóëüòóðó âîäîðîñò³-ôîòîá³îí-
òè), òàê ³ ë³õåí³çîâàíèé (ïðèðîäíèé ëèøàéíèêîâèé ìàòåð³àë, ÿêèé ñêëàäà-
ºòüñÿ ç ãðèáà ³ âîäîðîñò³). ÄÍÊ ç ëèøàéíèêîâîãî ìàòåð³àëó íàé÷àñò³øå ³çî-
ëþþòü ç àïîòåö³¿â (ÿêùî âîíè º òà ÿêùî ì³ñòÿòü øàð ôîòîá³îíò³â). Çà â³äñóò-
íîñò³ àïîòåö³¿â âèêîðèñòîâóþòü êðàéîâ³ ÷àñòèíè ëîïàòåé, ó ÿêèõ ì³ñòÿòüñÿ
íàéæèòòºçäàòí³ø³ êë³òèíè âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â. Íàéäîñòîâ³ðí³øèìè
ââàæàþòü äàí³, ùî áóëè îòðèìàí³ ó ðåçóëüòàò³ ïîð³âíÿííÿ ïîñë³äîâíîñòåé
ïðèðîäíîãî ³ êóëüòóðàëüíîãî ìàòåð³àë³â. ²çîëÿö³þ ÄÍÊ ç êóëüòóðàëüíîãî ìà-
òåð³àëó ïðîâîäÿòü ³ç 3–4-òèæíåâèõ ïåðåñ³â³â âîäîðîñòåé-ôîòîá³îíò³â. Îòæå,
ðîáîòà ç ôîòîá³îíòàìè ìàº ñâî¿ îñîáëèâîñò³, ÿê³ ó ïåðøó ÷åðãó ïîâ’ÿçàí³ ç
äóàë³ñòè÷íîþ ïðèðîäîþ ëèøàéíèêà.

Ïðîòå ïîðÿä ³ç ãðèáàìè, ùî ôîðìóþòü äâîêîìïîíåíòí³ ëèøàéíèêè
(ãðèá + âîäîð³ñòü), ó ïðèðîä³ ÷àñòî òðàïëÿþòüñÿ é òàê³ ãðèáè, ÿê³ ñòâîðþþòü
ñòàë³ àáî òèì÷àñîâ³ àñîö³àö³¿ ç ê³ëüêîìà ôîòîá³îíòàìè âîäíî÷àñ (Geitler,
1955; Friedl, 1987; Tschermak-Woess, 1988; Voytsekhovich et al., 2011; Âîéöå-
õîâè÷ è äð., 2011á). Òàêèì ÷èíîì, äëÿ îòðèìàííÿ äîñòîâ³ðíèõ ðåçóëüòàò³â
ìîëåêóëÿðíîãî äîñë³äæåííÿ ôîòîá³îíò³â, îñîáëèâî â ðàç³ ³çîëÿö³¿ ÄÍÊ
ò³ëüêè ç ëèøàéíèêîâîãî ìàòåð³àëó, òîáòî áåç ï³äòâåðäæåííÿ êóëüòóðàëüíè-
ìè ³ îïòè÷íèìè ìåòîäàìè äîñë³äæåííÿ, åêñïåðèìåíò ìàº áóòè ïðîäóáëüî-
âàíèé. Äëÿ öüîãî ³çîëÿö³þ ÄÍÊ íåîáõ³äíî ïðîâîäèòè ÿê ì³í³ìóì ç äâîõ
ð³çíèõ, á³ëüø-ìåíø â³ääàëåíèõ îäèí â³ä îäíîãî øìàòî÷ê³â îäí³º¿ ñëàí³.

Íà ñó÷àñíîìó åòàï³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³ ìåòîäè, íà æàëü, íå º
ïàíàöåºþ ó äîñë³äæåíí³ ôîòîá³îíò³â ëèøàéíèê³â. Ïðîòå âîíè º íåîáõ³äíèì
äîïîâíåííÿì äî òðàäèö³éíèõ ó â³ò÷èçíÿí³é ïðàêòèö³ êóëüòóðàëüíèõ ³ îïòè÷-
íèõ ìåòîä³â äîñë³äæåííÿ öèõ îðãàí³çì³â.
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MOLECULAR PHYLOGENY AND MORPHOLOGICAL
CHARACTERISTICS OF THE MOST COMMON PHOTOBIONTS

OF LICHEN – ALGAE GENERA TREBOUXIA PUYM.
AND ASTEROCHLORIS TSCHERM.-WOESS

Several years ago the genus Asterochloris consisted of only one species –
A. phycobiontica (Tscherm.-Woess) Tscherm.-Woess, while the genus Trebouxia,
which included 29 species, required urgent revision. Only recently the results of
morphological and molecular phylogenetic studies of ITS rDNA and actin, fi-
nally allowed transferring six species of Trebouxia to the genus Asterochloris (Òka-
loud, Peksa, 2010). Today the genus Trebouxia includes 22 species, whereas As-
terochloris has 7 species. Although in general the systematics of these genera need
further development. The high variability of many morphological characters in
culture and lack of professional literature to determine their species leads to sig-
nificant errors and inaccuracies in identification of these algae. Molecular phy-
logeny and comparison the molecular data with those that are available in Gen-
Bank (www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) is the most accurate method of determi-
nation. Considerable aid in identification may take as typical (authentic) strains
of these agents, which can be used as a comparison with the original materi-
al. Therefore, based on the results of our observations and taking into account
the literature data (Friedl, 1989 and; Škaloud, 2008; Škaloud, Peksa, 2010 and
others), in this paper we present our compiled descriptions of the main morpho-
cultural characteristics, features of life cycles and ecology of Trebouxia and As-
terochloris species. Descriptions are made on the basis of cultural studies of 31
authentic strains of Asterochloris (8 strains) and Trebouxia (23) from the collec-
tions of cultures: SAG (Germany, Göttingen), CCAP (Scotland, Oban), UTEX
(USA, Texas, Austin). Therefore, based on the results of our observations and
taking into account the literature data (e.g. Friedl, 1989à; Škaloud, 2008; Òka-
loud, Peksa, 2010), in this paper we present our compiled descriptions of the
main morpho-cultural charachteristics, features of life cycles and ecology of Tre-
bouxia and Asterochloris. Within the genus Trebouxia we distinguish four groups
of morpho-genetic types – «Arboricola», «Impressa», «Corticola» and «Simplex»,
which according to molecular phylogenetic research of ITS and partial LSU nu-
clear rDNA (Beck, 2002; Helms, 2003; Doering, Piercey-Normore, 2009), cor-
responding to a particular clades with high support.

Based on the results of analysis of morphological characters and investigation
of pyrenoid’s ultrastructure (Friedl, 1989a), cell wall (König, Peveling, 1984) and
molecular phylogenetic analysis (Škaloud, Peksa, 2010), within the genus Astero-
chloris we offer a three morpho-genetic groups of species – «Irregularis», «Phy-
cobiontica» and «Excentrica». The main feature that correlates with the distribu-
tion of species between groups should be considered ultrastructure of pyrenoids
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described by T. Fridl (Friedl, 1989a). The paper also contains descriptions of the
morpho-cultural characteristics of strains Asterochloris and Trebouxia, shows the
correlation of the life cycle and features such as the dimensional characteristics of
the vegetative cells, ultrastructure of pyrenoids, the position of the nucleus in the
zoospore, the ratio of pigment content, with distribution of morpho-species ge-
netic group. Within the genus Trebouxia outlined the group with low («Corticola»
and «Impressa») and high («Arboricola» and «Simplex») content of carotenoids,
which is probably due to the ecological and physiological characteristics of their
representatives, in particular with their occurrence in free-living state and geo-
graphical spread, etc. The features of the pigment content Trebouxia confirm the
existence of morpho-genetic groups within the genus and can be used in the taxo-
nomy of their representatives. Through analysis of the literature revealed the
correlation of certain genera and species of lichens from morpho-genetic groups
of Asterochloris and Trebouxia, as well as the correlation of ecological and geo-
graphical features of these genera and their distribution on the morpho-genetic
group.
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Ð Î Ç Ä ² Ë  6

ÊÎÐÎÒÊÈÉ ÎÃËßÄ ÍÀÉÓÆÈÂÀÍ²ØÈÕ
ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎ-Ô²ËÎÃÅÍÅÒÈ×ÍÈÕ ÌÀÐÊÅÐ²Â

Ó ÒÀÊÑÎÍÎÌ²¯ ÇÅËÅÍÈÕ ÂÎÄÎÐÎÑÒÅÉ

6.1. ÌÀËÀ ÑÓÁÎÄÈÍÈÖß ðÄÍÊ (18S)

Íà ñüîãîäí³ ìàëà ñóáîäèíèöÿ ðÄÍÊ – íàéóæèâàí³øèé ìîëåêóëÿðíèé
ìàðêåð. Åóêàð³îòè÷í³ ÿäåðí³ ðÄÍÊ ãåíè çàêîäîâàí³ â îïåðîí³ (SSU-5,8S-
LSU), ÿêèé ïåðåâàæíî ³ñíóº ó âèãëÿä³ òàíäåìíèõ ïîâòîð³â. Ñóì³ñíà åâîëþ-
ö³ÿ, ÿêà ïîõîäèòü ç êðîñèíãîâåðó òà/àáî îáì³íó ãåí³â çàê³í÷óºòüñÿ ãîìî-
ãåí³çàö³ºþ óñ³õ ãåííèõ êîï³é òàê, ùî ºäèíà ãåííà ðîäèíà, ÿê ïðàâèëî,
ïðåäñòàâëåíà îäí³ºþ êîï³ºþ êîæíîãî ðåã³îíó. ²íàêøå êàæó÷è, íåçâàæàþ÷è
íà òå, ùî SSU íå º îäíîêîï³éíèì ãåíîì, â³í ôóíêö³îíóº ÿê îäíîêîï³éíèé
ãåí (Bhattacharya, 1997). Ìàëó ³ âåëèêó ñóáîäèíèö³ ðÄÍÊ ìàþòü óñ³ ³ñíóþ÷³
æèâ³ îðãàí³çìè (çà âèíÿòêîì ôàã³â/â³ðóñ³â), ïðîòå ö³ ìîëåêóëè º äîñòàòíüî
êîíñåðâàòèâíèìè äëÿ ïîáóäîâè çàäîâ³ëüíîãî åëàéíìåíòó äëÿ ô³ëîãåíåòè÷-
íèõ àíàë³ç³â åóêàð³îò, åóáàêòåð³é òà àðõåáàêòåð³é. Âò³ì ³íø³ ìåíø êîíñåð-
âàòèâí³ òà âèñîêîâàð³àáåëüí³ ðåã³îíè â ðÄÍÊ òàêîæ ìîæóòü áóòè âèêîðèñ-
òàí³ äëÿ ô³ëîãåí³¿ áëèçüêîñïîð³äíåíèõ òàêñîí³â. Òîé ôàêò, ùî âòîðèííà
ñòðóêòóðà ðÄÍÊ º òàêîæ âèñîêîêîíñåðâàòèâíîþ, ñèëüíî ïîëåãøóº åëàéí-
ìåíò ãîìîëîã³÷íèõ ðåã³îí³â â³ääàëåíî ñïîð³äíåíèõ òàêñîí³â (Maidak et al.,
1994; Bhattacharya, 1997). Ìàëà ñóáîäèíèöÿ ðÄÍÊ ìàº ïåâí³ õàðàêòåðèñ-
òèêè òà ïåðåâàãè, çàâäÿêè ÿêèì âîíà º çàãàëüíîâæèâàíèì ìîëåêóëÿðíèì
ìàðêåðîì – â³äíîñíî âåëèêèé ðîçì³ð (1800 ïîñë³äîâíîñòåé ó åóêàð³îò),
ëåãêà ³çîëÿö³ÿ ç âèêîðèñòàííÿì ÏËÐ-ìåòîäó, òîìó ùî öåé êîäîí º áàãàòî-
êîï³éíèì ³ ìàº âèñîêîêîíñåðâàòèâí³ «îñòðîâè» ïîñë³äîâíîñòåé íà 5′ òà 3′
ê³íöÿõ, ÿê³ ìîæóòü áóòè âèêîðèñòàí³ ÿê ö³ë³ äëÿ àìïë³ô³êàö³¿ (Medlin et al.,
1988). Äîêàçîì ïðàêòè÷íîñò³ âèêîðèñòàííÿ ïîñë³äîâíîñòåé ìàëî¿ ñóáîäè-
íèö³ ðÄÍÊ ÿê åâîëþö³éíîãî ìàðêåðà ìîæå ñëóãóâàòè çàãàëüíå óçãîäæåííÿ
ì³æ ô³ëîãåíåòè÷íèìè âçàºìîâ³äíîøåííÿìè, â³äîáðàæåíèìè â ðÄÍÊ äåðå-
âàõ, ³ ã³ïîòåçàìè, ïîáóäîâàíèìè íà îñíîâ³ ìîðôîëîã³¿ òà îñîáëèâîñòåé öèê-
ë³â ðîçâèòêó. Ç ö³ºþ ìåòîþ ñòâîðåíà âåëèêà áàçà äàíèõ åóêàð³îòè÷íèõ ³
áàêòåð³àëüíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ðÄÍÊ äëÿ ïîð³âíÿíü
EMBL http://srs.ebi.ac.uk, Genbank http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/, çà
äîïîìîãîþ ÿêèõ ìîæíà çðîáèòè ñïðîáó âñòàíîâèòè ïðèðîäí³ âçàºìîâ³äíî-
øåííÿ òà ô³ëîãåí³þ óñ³õ æèâèõ îðãàí³çì³â (Maidak et al., 1994; Van de Peer,
1996; Bhattacharya, 1997).



Ð î ç ä ³ ë  6.  Êîðîòêèé îãëÿä íàéóæèâàí³øèõ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ìàðêåð³â …

186

6.2. ÐÈÁÓËÜÎÇÎ-1,5-Á²ÔÎÑÔÀÒ ÊÀÐÁÎÊÑÈËÀÇÀ/ÎÊÑÈÃÅÍÀÇÀ
(RIBULOSE-1,5-BIPHOSPHATE CARBOXYLASE/OXYGENASE

LARGE SUBUNIT (rbcL) GENE)

Ðèáóëüîçîá³ôîñôàò êàðáîêñèëàçà – ôåðìåíò, ÿêèé êàòàë³çóº ïðèºä-
íàííÿ âóãëåêèñëîãî ãàçó äî ðèáóëüîçî-1,5-á³ôîñôàòó íà ïåðø³é ñòàä³¿ öè-
êëó Êàëüâ³íà (Süss et al., 1995; Rawat et al., 1996). Êð³ì òîãî, â³í áåðå
ó÷àñòü ó ðåàêö³¿ îêèñíåííÿ ðèáóëüîçîá³ôîñôàòó íà ïåðø³é ñòàä³¿ ïðîöåñó
ôîòîäèõàííÿ. Öåé ôåðìåíò º íàäçâè÷àéíî âàæëèâèì, îñê³ëüêè â³ä³ãðàº
îäíó ç ïðîâ³äíèõ ðîëåé ó ìåõàí³çì³ âêëþ÷åííÿ íåîðãàí³÷íîãî âóãëåöþ â
á³îëîã³÷íèé êîëîîá³ã. Ðèáóëüîçîá³ôîñôàò êàðáîêñèëàçà º îñíîâíèì ôåð-
ìåíòîì ëèñòê³â ðîñëèí, ³ òîìó éîãî ââàæàþòü îäíèì ç íàéïîøèðåí³øèõ
ôåðìåíò³â íà Çåìë³. Ðèáóëüîçî-1,5-á³ôîñôàò êàðáîêñèëàçà ³ñíóº ó äâîõ
ôîðìàõ, ÿê³ ìàþòü îäíàêîâ³ àêòèâí³ öåíòðè (Haygood, 1996; Kellogg, Ju-
liano, 1997).

Ôîðìó I ñïîñòåð³ãàþòü ó äåÿêèõ áàêòåð³é, â óñ³õ çåëåíèõ ³ íåçåëåíèõ
ðîñëèí. Âîíà ñêëàäàºòüñÿ ç 8 âåëèêèõ ³ 8 ìàëèõ ñóáîäèíèöü (ðèñ. 6.1), ìàº
âèñîêó ñïîð³äíåí³ñòü ç ÑÎ2,  íèçüêó êàòàë³òè÷íó åôåêòèâí³ñòü (íèçüêèé êî-
åô³ö³ºíò ÑÎ2 ô³êñàö³¿).

Ôîðìó II ñïîñòåð³ãàþòü ó äåÿêèõ åóáàêòåð³é òà äèíîôëàãåëÿò. Âîíà
ñêëàäàºòüñÿ ç 2 âåëèêèõ ñóáîäèíèöü, ìàº íèçüêó ñïîð³äíåí³ñòü ç ÑÎ2 ³ âè-
ñîêó êàòàë³òè÷íó åôåêòèâí³ñòü (Lee, 1999).

Çàãàëüíèé ïðåäîê îáîõ ðèáóëüîçî-1,5-êàðáîêñèëàç áóâ, ³ìîâ³ðíî, ïîä³á-
íèé äî äðóãî¿ ôîðìè ³ àäàïòîâàíèé äî àíàåðîáíèõ óìîâ ³ âèñîêèõ êîíöåíò-
ðàö³é ÑÎ2, ÿê³ ïåðåâàæàëè íà äàâí³é Çåìë³ (Haygood, 1996). Ôîðìà I ðîçâè-
íóëàñÿ, êîëè çåìíà àòìîñôåðà íàñè÷óâàëàñü êèñíåì, êîíöåíòðàö³ÿ ÑÎ2

çìåíøèëàñÿ òà ç’ÿâèëàñÿ ïîòðåáà ó âåëèê³é ñïîð³äíåíîñò³ ç ÑÎ2. Âèñîêà
ñïîð³äíåí³ñòü ç ÑÎ2 ó ôîðì³ I êîøòóâàëà ¿é çíèæåííÿ êàòàë³òè÷íî¿ åôåêòèâ-
íîñò³ (Haygood, 1996).

Ôîðìà I ïåðåâàæíî ñêëàäàºòüñÿ ç 2 òèï³â á³ëêîâèõ ñóáîäèíèöü: âåëè-
êèé (L, ìîë. ìàñà 55 00 Äà) ³ ìàëèé ëàíöþãè (S, ìîë. ìàñà 13 000 Äà). Óñ³
8 âåëèêèõ ëàíöþã³â ó ôîðì³ I îá’ºäíàí³ â îêòàìåòðè÷íå ÿäðî, ÿêå îáëÿìî-
âàíî 2 øàðàìè ç 4 ìàëèõ ëàíöþã³â, ùî ðîçì³ùóþòüñÿ íà ïðîòèëåæíèõ áî-
êàõ ìîëåêóëè. Óñ³ 8 äèìåð³â âåëèêèõ ³ ìàëèõ ëàíöþã³â îá’ºäíàí³ â ºäèíèé
êîìïëåêñ ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ 540 000 Äà (L8S8).

Ôîðìà II áóëà çíàéäåíà ó äåÿêèõ ôîòîñèíòåòè÷íèõ ïóðïóðíèõ íåñ³ð÷à-
íèõ áàêòåð³é. Âîíà ñêëàäàºòüñÿ ç 2 âåëèêèõ ñóáîäèíèöü ïî 50 000 Äà.

Äèíîôëàãåëÿòè òàêîæ ìàþòü äèìåòðè÷íèé åíçèì ïðîòåîáàêòåð³àëüíî-
ãî ïðåäêà. Rubisco-ïîä³áíèé ôåðìåíò áåç êàòàë³òè÷íî¿ àêòèâíîñò³ íåäàâíî
áóâ çíàéäåíèé ó ôîòîñèíòåòè÷íèõ çåëåíèõ ñ³ð÷àíèõ áàêòåð³é, ó ÿêèõ â³ä-
ñóòí³é öèêë Êàëüâ³íà. Äîêàçè äàþòü çìîãó ïðèïóñòèòè, ùî ôåðìåíò ìàº
ôóíêö³þ ó ñ³ð÷àíîìó îêèñíåíí³ – ïîñòà÷àº åëåêòðîí äëÿ ôîòîñèíòåòè÷-
íîãî åëåêòðîííî-òðàíñïîðòíîãî ëàíöþãà. Ïîñë³äîâí³ñòü ãåíîìó ïîêàçàëà
òàêîæ, ùî Rubisco-ïîä³áíèé ïðîòå¿í òàêîæ òðàïëÿºòüñÿ ó ïåâíèõ ãåòåðî-
òðîôíèõ áàêòåð³é (Lee, 1999; Haygood, 1996).
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Ðèñ. 6.1. Îðãàí³çàö³ÿ ÿäåðíèõ ðèáîñîìàëüíèõ öèñòðîí³â:
1 – ñòðóêòóðà ÿäåðíîãî ðèáîñîìàëüíîãî îïåðîíó (çà Coleman, 2003); 2 – ïîëîæåííÿ matK ì³æ 5′ òà
3′ åêçîíàìè trnK (çà Michelle, 2006); 3 – äâîâèì³ðíà ñòðóêòóðà COI (çà Lunt et al., 1996); 4 – ïîëîæåí-
íÿ rbcL íà ãåíåòè÷í³é êàðò³ õëîðîïëàñòíîãî ãåíîìó Chlamydomonas reinhardtii (çà Maul et al., 2006)

6.3. ßÄÅÐÍ² Ì²ÆÃÅÍÍ² Ä²ËßÍÊÈ ITS1 ÒÀ ITS2

Çà äàíèìè À. Êîëåìàí (Coleman, 2000), êîìïåíñàòîðí³ çàì³íè íóêëåî-
òèä³â (CBCs) ó âòîðèíí³é ñòðóêòóð³ ðèáîñîìàëüíî¿ ÄÍÊ ïîñë³äîâíîñòåé
(SSU òà ITS) õàðàêòåðí³ äëÿ ðîä³â ³ âèä³â, ¿õ ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè ó òàê-
ñîíîì³÷íèõ ðåâ³ç³ÿõ ÿê ãåíåòè÷í³ ñèãíàòóðè. Äîñë³äíèöÿ ðîçðîáèëà íîâ³ êîí-
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Ðèñ. 6.2. Êîìïåíñàòîðí³ íóêëåîòèäí³ çàì³íè (ÑÂÑ) òà ãåì³êîìïåíñàòîðí³ íóêëåîòèäí³
çàì³íè. Ïîð³âíÿííÿ ãåë³êñ³â Å23_1 òà Å23_2 ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ðÄÍÊ ðîä³â Oogamochla-
mys òà Lobochlamys (çà Prösñhold et al., 2001)

öåïö³¿ ðîäó òà âèäó (Z-êëàäè òà CBC-êëàäè), ÿê³ ´ðóíòóþòüñÿ íà êîìïåí-
ñàòîðíèõ çàì³íàõ íóêëåîòèä³â â ITS-ïîñë³äîâíîñòÿõ (ãåíåòè÷í³ ñèãíàòóðè)
ïîð³âíÿíî ³ç çäàòí³ñòþ âèä³â äî ñõðåùóâàííÿ (ðèñ. 6.2). Íà ïðîòèâàãó
á³îëîã³÷í³é êîíöåïö³¿ âèäó (Mayr, 1948), ïðåäñòàâíèêè îäí³º¿ Z-êëàäè ôîð-
ìóþòü çèãîòè, ÿê³ íå çäàòí³ äî ïîäàëüøîãî ðîçâèòêó àáî ó ðàç³ ïðîðîñòàííÿ
íå óòâîðþþòü ôåðòèëüíå F1 ïîêîë³ííÿ. Á³îëîã³÷í³ âèäè îäí³º¿ Z-êëàäè ìà-
þòü ³äåíòè÷í³ ITS2-ïîñë³äîâíîñò³. Òàêèì ÷èíîì, ITS2-ïîñë³äîâíîñò³ º îä-
íèì ç íàéêðàùèõ çàñîá³â äëÿ åâîëþö³éíîãî ïîð³âíÿííÿ íà ð³âí³ á³îëîã³÷-
íèõ âèä³â (Coleman, 2003). ×óäîâèì ïðèêëàäîì äëÿ äåìîíñòðàö³¿ öüîãî
òâåðäæåííÿ º Chlamydomonas allensworthii Starr, Marner et Jaenicke. Øòàìè
öüîãî âèäó óòâîðèëè äâ³ CBC-êëàäè, ÿê³ êîðåëþþòü ç ïðîäóêö³ºþ ôåðîìî-
í³â, – ëóðëåíîë ³ ëóðëåíîâà êèñëîòà (Jaenicke, Starr, 1996), òà 5 Z-êëàä. Íà
îñíîâ³ öèõ äàíèõ çðîáëåíî âèñíîâîê, ùî «ìîðôîâèä» C. allensworthii ñêëà-
äàºòüñÿ, ÿê ì³í³ìóì, ç 5 á³îëîã³÷íèõ âèä³â, ÿê³ íå êîðåëþþòü ç ãåîãðàô³÷-
íèì ïîøèðåííÿì ³ ìîðôîëîã³÷íî ³äåíòè÷í³ (Coleman et al., 2001).

Íèí³ ó Í³ìå÷÷èí³ ñòâîðåíî âåëèêó áàçó äàíèõ ITS2 äëÿ ïîð³âíÿííÿ é
³äåíòèô³êàö³¿ âîäîðîñòåé òà ³íøèõ îðãàí³çì³â (ITS2 database http://its2.bioapps.
biozentrum.uni-wuerzburg.de/). Öÿ áàçà äàíèõ ïðîïîíóº ùå ðÿä ñåðâ³ñ³â, íà-
ïðèêëàä ïîáóäîâó âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè ITS2 òà CBC-àíàë³ç.

6.4. ²ÍÒÐÎÍÈ

²íòðîí – ä³ëÿíêà ÄÍÊ, ÿêà º ÷àñòèíîþ ãåíà, àëå íà ïðîòèâàãó åêçîíàì
íå ì³ñòèòü ³íôîðìàö³¿ ïðî ïîñë³äîâí³ñòü àì³íîêèñëîò á³ëêà. Ïîñë³äîâí³ñòü
íóêëåîòèä³â, ùî â³äïîâ³äàº ³íòðîíó, âèäàëÿºòüñÿ ç òðàíñêðèáîâàíî¿ ç íüîãî
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ÐÍÊ ó ïðîöåñ³ ñïëàéñèíãó äî òîãî, ÿê â³äáóäåòüñÿ òðàíñëÿö³ÿ (ç÷èòóâàííÿ
á³ëêà). ²íòðîíè õàðàêòåðí³ äëÿ âñ³õ òèï³â åóêàð³îòè÷íî¿ ÐÍÊ, àëå òàêîæ
çíàéäåí³ ó íåâåëèê³é ê³ëüêîñò³ â ðèáîñîìàëüí³é (ðÐÍÊ) ³ òðàíñïîðòí³é
ÐÍÊ (òÐÍÊ) ïðîêàð³îò³â. Ê³ëüê³ñòü ³ äîâæèíà ³íòðîí³â äóæå ð³çí³ ó ð³çíèõ
âèä³â ³ ñåðåä ð³çíèõ ãåí³â îäíîãî îðãàí³çìó. Íàïðèêëàä, ãåíîì äðîçîô³ëè
ì³ñòèòü ìàëî ³íòðîí³â ïîð³âíÿíî ç ³íøèìè òâàðèíàìè. Âîäíî÷àñ ãåíè
ññàâö³â ³ êâ³òêîâèõ ðîñëèí ÷àñòî ì³ñòÿòü ÷èñëåíí³ ³íòðîíè, ÿê³ ìîæóòü áóòè
çíà÷íî äîâø³ çà åêçîíè (Knippers, 2001).

Âèä³ëÿþòü 4 ãðóïè ³íòðîí³â: ÿäåðí³, ãðóïè I, II, III. ²íîä³ ³íòðîíè ãðóïè
III òàêîæ â³äíîñÿòü äî ãðóïè II, òîìó ùî âîíè ïîä³áí³ çà ñòðóêòóðîþ ³ ôóíê-
ö³ÿìè. ßäåðí³ àáî ñïëàéñîñîìí³ ³íòðîíè ï³ääàþòüñÿ ñïëàéñèíãó çà äîïî-
ìîãîþ ñïëàéñîñîìè ³ ìàëèõ ÿäåðíèõ ÐÍÊ (snoRNA). Ó ïîñë³äîâíîñò³ ÐÍÊ,
ùî ì³ñòèòü ÿäåðí³ ³íòðîíè, º ñïåö³àëüí³ ñèãíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³, ÿê³ ï³-
çíàþòüñÿ ñïëàéñîñîìîþ (Johansen, Haugen, 2001; Knipper, 2001).

²íòðîíè ãðóï I–III çäàòí³ äî àâòîñïëàéñèíãó ³ òðàïëÿþòüñÿ ð³äøå, í³æ
ñïëàéñîñîìí³ ³íòðîíè. ²íòðîíè II ³ III ãðóïè ïîä³áí³ îäèí äî îäíîãî ³ ìà-
þòü ïîñò³éíó âòîðèííó ñòðóêòóðó. Âîíè ìàþòü âëàñòèâîñò³, áëèçüê³ äî âëà-
ñòèâîñòåé ñïëàéñîñîìè, ³, ìîæëèâî, º ¿¿ åâîëþö³éíèìè ïîïåðåäíèêàìè. ²í-
òðîíè I ãðóïè, ÿê³ òðàïëÿþòüñÿ ó áàêòåð³é, âîäîðîñòåé òà íàéïðîñò³øèõ, –
ºäèíèé êëàñ ³íòðîí³â, ùî ïîòðåáóº íàÿâíîñò³ íåçâ’ÿçàíîãî ãóàí³äèíîâîãî
íóêëåîòèäó. ¯õíÿ âòîðèííà ñòðóêòóðà â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè
³íòðîí³â II ³ III ãðóï (Knippers, 2001).

²ñíóþòü äâ³ àëüòåðíàòèâí³ òåîð³¿, ùî ïîÿñíþþòü ïîõîäæåííÿ é åâîëþ-
ö³þ ñïëàéñîñîìíèõ ³íòðîí³â. Öå òàê çâàí³ òåîð³¿ ðàíí³õ (Ð²) ³ ï³çí³õ ³íòðî-
í³â (Ï²). Òåîð³ÿ Ð² ïåðåäáà÷àº, ùî ÷èñëåíí³ ³íòðîíè áóëè íàÿâí³ ó çàãàëü-
íèõ ïðåäêàõ ïðåäñòàâíèê³â óñ³õ äîìåí³â æèòòÿ ³, â³äïîâ³äíî, º äóæå ñòàðèìè
ñòðóêòóðàìè. Çã³äíî ç ö³ºþ ìîäåëëþ, ³íòðîíè áóëè ïðàêòè÷íî âòðà÷åí³ ç ãå-
íîìó ïðîêàð³îò³â. Òàêîæ âîíà ïåðåäáà÷àº, ùî ðàíí³ ³íòðîíè ñïðèÿëè ðåêîì-
á³íàö³¿ åêçîí³â, ùî º äîìåíàìè. Òåîð³ÿ Ï² ïåðåäáà÷àº, ùî ³íòðîíè ç’ÿâèëèñÿ
â ãåíàõ â³äíîñíî íåäàâíî ³ áóëè ³íñåðòîâàí³ (âñòàâëåí³) ó ãåíîì ï³ñëÿ ïîä³ëó
îðãàí³çì³â íà îêðåì³ äîìåíè. Öÿ ìîäåëü ´ðóíòóºòüñÿ íà ñïîñòåðåæåíí³, ùî
ñïëàéñîñîìí³ ³íòðîíè òðàïëÿþòüñÿ ò³ëüêè ó åóêàð³îò³â (Knippers, 2001).

²íòðîíè ãðóïè I â äåÿêèõ âèïàäêàõ ìîæíà òàêîæ âèêîðèñòîâóâàòè ÿê ô³-
ëîãåíåòè÷í³ ìàðêåðè (Bhattacharya et al., 1994). Íàïðèêëàä, ó âîäîðîñòåé ïîðÿä-
êó Zygnematales äóæå ïîøèðåí³ ³íòðîíè ãðóïè I. Àâòîðè âèñëîâèëè ïðèïóùåí-
íÿ, ùî çàãàëüíèé ïðåäîê çèãíåìàòàëüíèõ âîäîðîñòåé ìàâ «1506» ³íòðîí ãðóïè I
(ïîçèö³ÿ 1506 â³äíîñíî ìàëî¿ ñóáîäèíèö³ ðÐÍÊ Escherichia coli), ÿêèé ç íåç’ÿ-
ñîâàíèõ ïðè÷èí çàëèøèâñÿ â ðÐÍÊ êîäîâàíîìó ðåã³îí³. Áóëà âèñëîâëåíà òà-
êîæ àëüòåðíàòèâíà ã³ïîòåçà, ùî «1506» åëåìåíò áóâ ÷àñòî ëàòåðàëüíî ïåðåíå-
ñåíèé ó ìåæàõ ïîðÿäêó Zygnematales ³ ïîøèðèâñÿ ì³æ óñ³ìà òàêñîíàìè ö³º¿
ãðóïè. Ïðîòå öÿ äóìêà íå ï³äòâåðäæåíà ô³ëîãåíåòè÷íèìè ìåòîäàìè. Àâòîðè íå
çìîãëè äàòè îäíîçíà÷íó â³äïîâ³äü, ÷è áóëî ïàðàô³ëåòè÷íèì ïîõîäæåííÿ «1506»
³íòðîíó ó ïðîöåñ³ äèâåðãåíö³¿ äâîõ îñíîâíèõ ãðóï çèãíåìàòàëüíèõ âîäîðîñòåé,
÷è çàãàëüíèé ïðåäîê öèõ âîäîðîñòåé ìàâ ³íòðîí. Çã³äíî ç âèêîïíèìè ðåøòêà-
ìè, áóëî âñòàíîâëåíî, ùî ïåðø³ çèãíåìàòàëüí³ âîäîðîñò³ ç’ÿâèëèñÿ â ñåðåäèí³
äåâîíó. Â òîé ÷àñ ³íòðîíè «1506» áóëè ñòàá³ëüíèì êîìïîíåíòîì ìàëî¿ ñóáîäè-
íèö³ ðÐÍÊ. Âêëþ÷åííÿ ïîñë³äîâíîñòåé öèõ ³íòðîí³â äî ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíà-
ë³çó SSU ìîæå ï³äâèùèòè áóòñòðåï-ï³äòðèìêó (Bhattacharya et al., 1994).
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²íøèì ö³êàâèì ïèòàííÿì, äëÿ ÿêîãî âèêîðèñòîâóþòü ³íòðîíè, º ìîæ-
ëèâ³ñòü ëàòåðàëüíîãî ïåðåíåñåííÿ ³íòðîí³â â³ä îäíîãî îðãàí³çìó äî ³íøîãî.
Íàïðèêëàä, áóëè ïðîàíàë³çîâàí³ ³íòðîíè òðåáóêñ³ºô³ö³ºâèõ ë³õåí³çîâàíèõ
âîäîðîñòåé ³ ãðèá³â. Îñê³ëüêè ö³ îðãàí³çìè ñóì³ñíî ³ñíóþòü  é ðîçâèâàþòü-
ñÿ ó òàëîì³ ëèøàéíèê³â ³ ìàþòü êë³òèíí³ êîíòàêòè, áóëî ïðèïóùåíî, ùî
âîäîðîñò³ ìîãëè îòðèìàòè ³íòðîíè â³ä ãðèá³â ³ íàâïàêè. Àíàë³ç 12 ïîñë³äîâ-
íîñòåé çåëåíèõ âîäîðîñòåé ôîòîá³îíò³â ³ 11 ì³êîá³îíò³â ç ðîä³â Cladonia òà
Lecanora ïîêàçàâ, ùî âîíè ìàþòü íåçàëåæíå ïîõîäæåííÿ ³ ëàòåðàëüíå ïå-
ðåíåñåííÿ ³íòðîí³â ãðóïè I â³ä îäíîãî êîìïîíåíòà äî ³íøîãî íå â³äáóâàëî-
ñÿ (Bhattacharya et al., 1996).

Îñòàíí³ì ÷àñîì ó ô³êîëîã³÷í³é ë³òåðàòóð³ ç’ÿâëÿþòüñÿ ñïðîáè îïèñàòè
íîâ³ âèäè ëèøå íà ò³é ï³äñòàâ³, ùî ïîñë³äîâí³ñòü âîäîðîñò³ ìàº ³íòðîí, òîä³
ÿê àâòåíòè÷íèé øòàì éîãî íå ìàº (Hoshina, 2011). Ç ö³ºþ äóìêîþ íå ìîæíà
ïîãîäèòèñÿ. Ëèøå íàÿâí³ñòü ³íòðîíó íå ìîæå ñëóãóâàòè äîêàçîì íîâîãî âèäó.
Â õîä³ îïðàöþâàííÿ ðîäó Chloroidium Nadson ìè äîñë³äèëè áëèçüêî 40 øòà-
ì³â âîäîðîñòåé. Ó ïðîöåñ³ ñåêâåíóâàííÿ âñòàíîâëåíî, ùî äåÿê³ øòàìè Chl.
saccharophilum (Krüger) Darienko, Gustavs, Mudimu, Menendez, Schumann, Kar-
sten, Friedl et Pröschold ³ Chl. ellipsoideum (Gerneck) Darienko, Gustavs, Mudi-
mu, Menendez, Schumann, Karsten, Friedl et Pröschold ìàëè ³íòðîíè, àëå íå
âñ³. Ìîðôîëîã³÷íî¿ òà ô³ç³îëîã³÷íî¿ ð³çíèö³ ì³æ äîñë³äæåíèìè øòàìàìè íå
âèÿâëåíî (Darienko et al., 2010). Ö³êàâèì ôàêòîì, íà íàøó äóìêó, º òå, ùî Chl.
engadiensis (Vischer) Darienko, Gustavs, Mudimu, Menendez, Schumann, Karsten,
Friedl et Pröschold ìàâ 3 ³íòðîíè, à Chl. angusto-ellipsoideum (Hanagata et Chiha-
ra) Darienko, Gustavs, Mudimu, Menendez, Schumann, Karsten, Friedl et Prös-
chold íå ìàº æîäíîãî. Öå ìîæå çàñâ³ä÷óâàòè, ùî ó çàãàëüíîãî ïðåäêà, î÷åâèä-
íî, áóâ ³íòðîí, ÿêèé ó Chl. angusto-ellipsoideum (Hanagata et Chihara) Darienko,
Gustavs, Mudimu, Menendes, Schumann, Karsten, Friedl et Pr`schold âòðà÷åíèé.

Íà íàø ïîãëÿä, íàÿâí³ñòü ³íòðîíó â ð³çíèõ øòàì³â îäíîãî ³ òîãî ñàìîãî
âèäó ìîæå âêàçóâàòè íà íàÿâí³ñòü ð³çíèõ ïîïóëÿö³é öüîãî âèäó. Òàê, ó õîä³
äîñë³äæåíü ´ðóíòîâèõ çðàçê³â ³ç Íàì³á³¿ (ïðîåêò BIOTA-Africa) áóëè âèä³ëå-
í³ 2 øòàìè âîäîðîñòåé, ÿê³ íàëåæàòü äî ðîäó Desmochloris (Darienko et al.,
2009). Ö³ øòàìè âèä³ëåí³ ç ð³çíèõ ïðîá, ïðîòå ì³ñöÿ â³äáîðó ïðîá çíàõîäè-
ëèñÿ íåïîäàë³ê îäèí â³ä îäíîãî. Ïîñë³äîâíîñò³ îáîõ øòàì³â âèÿâèëèñÿ ³äåí-
òè÷íèìè, çà âèíÿòêîì òîãî, ùî îäèí øòàì ìàâ ³íòðîí, ÿêèé ó ³íøîãî áóâ
â³äñóòí³é (Darienko et al., 2009).

Íà äóìêó Ò. Ôð³äëà, ³íòðîíè çàâæäè íàÿâí³, ïðîòå íå çàâæäè àìïë³ô³-
êóþòüñÿ, îñê³ëüêè ÏËÐ-ïðîäóêò ç ³íòðîíîì âàæ÷èé, à àìïë³ô³êàö³ÿ êðàùå
ïðîõîäèòü ç ëåãøèì ïðîäóêòîì (áåç ³íòðîíó). Ïðîòå, ÿêùî âèêîðèñòàòè
ñïåö³àëüí³ ïðàéìåðè äëÿ ³íòðîí³â, òî ¿õ ìîæíà àìïë³ô³êóâàòè ó òèõ âèä³â, ó
ÿêèõ ³íòðîí íå àìïë³ô³êóºòüñÿ ³ç ³íòðîí-íåñïåöèô³÷íèìè ïðàéìåðàìè
(Friedl, ïåðñîí. ïîâ³äîìë.).

6.5. ÄÍÊ ÁÀÐ-ÊÎÄ ²Í²Ö²ÀÒÈÂÀ

Ì³æíàðîäíà ³í³ö³àòèâà áàð-êîä æèòòÿ (iBOL) – íàéá³ëüøèé ïðîåêò ç
äîñë³äæåííÿ ãåíîìíîãî á³îð³çíîìàí³òòÿ íà ñüîãîäí³. Ìåòa ïðîåêòó – íà ê³-
íåöü 2015 ð. ñòâîðèòè áàçó äàíèõ, ÿêà áóäå íàë³÷óâàòè 5 ìëí ñòàíäàðòèçîâà-
íèõ ïîñë³äîâíîñòåé, çà äîïîìîãîþ ÿêèõ ìîæíà áóäå âèçíà÷èòè 500 òèñ. âèä³â,
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ùî ñòàíîâèòü áëèçüêî ÷âåðò³ â³äîìîãî á³îð³çíîìàí³òòÿ íà Çåìë³. Ãîëîâíèé
îô³ñ êîíñîðö³óìó áàð-êîä æèòòÿ (ÑBOL) ðîçòàøîâàíèé â Êàíàä³. Êîíñîð-
ö³óì ñòâîðåíî â 2010 ð. çà ï³äòðèìêè óñòàíîâ Genome Canada, ÿêó ô³íàíñóº
óðÿä Êàíàäè, òà Ontario Genomic Institute. Äî ì³æíàðîäíî¿ ³í³ö³àòèâè áàð-
êîä æèòòÿ âæå ïðèºäíàëîñÿ ïîíàä 20 êðà¿í. Êîíñîðö³óì CBOL ìàº íà ìåò³
ðîçðîáêó ÄÍÊ-áàðêîäóâàííÿ ÿê óí³âåðñàëüíîãî ñòàíäàðòó äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿
âèä³â. CBOL âêëþ÷àº ïîíàä 200 îðãàí³çàö³é ç 50 êðà¿í ñâ³òó.

ÄÍÊ áàð-êîäóâàííÿ – òàêñîíîì³÷íèé ìåòîä, ÿêèé íà îñíîâ³ ïîñë³äîâ-
íîñò³ êîðîòêîãî ãåíåòè÷íîãî ìàðêåðà ÄÍÊ îðãàí³çìó ³äåíòèô³êóº éîãî äî
ïåâíîãî âèäó. ÄÍÊ áàð-êîä ïðèíöèïîâî â³äð³çíÿºòüñÿ â³ä ìîëåêóëÿðíî¿
ô³ëîãåí³¿ çà ìåòîþ. Ìåòà ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ – ïîáóäîâà ïðèðîäíî¿
êëàñèô³êàö³¿, ìåòà ÄÍÊ áàð-êîäóâàííÿ – ³äåíòèô³êàö³ÿ íåâ³äîìîãî çðàçêà
â ìåæàõ ³ñíóþ÷î¿ êëàñèô³êàö³¿. ²íîä³ áàð-êîä âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ³äåíòèô³-
êàö³¿ ïîêè ùî íåâ³äîìèõ âèä³â àáî äëÿ îá’ºäíàííÿ ÷è âèä³ëåííÿ íà éîãî
ï³äñòàâ³ îêðåìèõ âèä³â. Âèêîðèñòàííÿ ÄÍÊ áàð-êîäó ç òàêîþ ìåòîþ ï³ääà-
ºòüñÿ êðèòèö³.

Áàð-êîä ïëàíóâàëè âèêîðèñòîâóâàòè äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ ëèñòê³â ðîñëèí,
êîëè êâ³òêè òà ïëîäè â³äñóòí³; ³äåíòèô³êàö³¿ ëè÷èíîê êîìàõ (ÿêùî ä³àãíîñ-
òè÷í³ îçíàêè ìîæíà ñïîñòåð³ãàòè ò³ëüêè ó äîðîñëèõ êîìàõ); âñòàíîâëåííÿ
ðàö³îíó òâàðèí íà îñíîâ³ âì³ñòó øëóíêà; ³äåíòèô³êàö³¿ êîìåðö³éíèõ ïðîäóê-
ò³â (íàïðèêëàä, âì³ñòó á³îëîã³÷íî àêòèâíèõ äîáàâîê àáî ïåðåâ³ðêè äåðåâèíè).

Âèá³ð ëîêóñó. Â³äïîâ³äíèé ëîêóñ äëÿ ÄÍÊ áàð-êîäóâàííÿ ìàº áóòè ñòàí-
äàðòíèì, îñê³ëüêè ïîòð³áíî ñòâîðèòè âåëèê³ áàíêè äàíèõ äëÿ ïîñë³äîâíîñ-
òåé. Ëîêóñ ìàº â³äïîâ³äàòè ïåâíèì âèìîãàì:

• áóòè íàÿâíèì â óñ³õ (àáî á³ëüøîñò³) òàêñîí³â;
• ñåêâåíóâàòèñÿ áåç âèäîñïåöèô³÷íèõ ïðàéìåð³â ³ áóòè îäíîêîï³éíèì;
• áóòè â³äíîñíî êîðîòêèì ³ ñåêâåíóâàòèñÿ çà ³ñíóþ÷èìè âæå òåõíîëî-

ã³ÿìè;
• çàáåçïå÷óâàòè âåëèêó âàð³àáåëüí³ñòü ì³æ âèäàìè òà â³äíîñíî íåâåëèêó

âàð³àáåëüí³ñòü ó ìåæàõ âèäó.
Íà ñüîãîäí³ âæå áóëî çàïðîïîíîâàíî ê³ëüêà ëîêóñ³â äëÿ ÄÍÊ áàð-êîäó-

âàííÿ.
Äëÿ òâàðèí ³ äåÿêèõ ãðóï åóêàð³îò (çîêðåìà, æîâòà ï³ãìåíòíà ãðóïà âî-

äîðîñòåé) çàïðîïîíîâàíî ì³òîõîíäð³àëüíèé ãåí – CO1 (ì³òîõîíäð³àëüíà
öèòîõðîì ñ-îêñèäàçà, ñóáîäèíèöÿ I, ñîõ 1), äëÿ âèùèõ ðîñëèí – êîìá³íà-
ö³ÿ õëîðîïëàñòíèõ ãåí³â rbcL òà matK (äèâ. ðèñ. 6.1). ×îìó ñàìå ö³ ãåíè?

Á³ëüø³ñòü åóêàð³îòíèõ êë³òèí ìàþòü ì³òîõîíäð³¿. Ì³òîõîíäð³àëüíà ÄÍÊ
õàðàêòåðèçóºòüñÿ â³äíîñíî øâèäêèì ð³âíåì ìóòàö³é, ÿê³ ïðèâîäÿòü äî ïåâ-
íèõ âàð³àö³é â ì³òîõîíäð³àëüíèõ ÄÍÊ-ïîñë³äîâíîñòÿõ ì³æ âèäàìè ³, â
ïðèíöèï³, ïîð³âíÿíî íåâåëèêèõ âàð³àö³é â ìåæàõ âèäó. Íà ö³é ï³äñòàâ³ ÿê
ïîòåíö³éíèé áàð-êîä çàïðîïîíîâàíî ñóáîäèíèöþ I ãåíà ì³òîõîíäð³àëüíî¿
öèòîõðîì ñ-îêñèäàçè, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç 658 ïàð íóêëåîòèä³â.

Íà ïî÷àòîê 2009 ð. áàçà äàíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ÑÎ² íàë³÷óâàëà áëèçüêî
620 òèñ. âèä³â, ñåðåä íèõ 58 òèñ. âèä³â òâàðèí.

²íøîþ º ñèòóàö³ÿ ó áàð-êîäóâàíí³ âèùèõ ðîñëèí. Ùå â 2005 ð. áóëà
âèñëîâëåíà äóìêà ïðî òå, ùî ÑÎI íåïðèäàòíèé äëÿ á³ëüøîñò³ âèä³â âè-
ùèõ ðîñëèí, òîìó ùî îñòàíí³ ìàþòü çíà÷íî ïîâ³ëüí³øèé ð³âåíü åâîëþö³¿
öèòîõðîì ñ-îêñèäàçè, í³æ òâàðèíè. Â òîìó æ ðîö³ ÿê ïîòåíö³éí³ áàð-êîä
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ìàðêåðè áóëè çàïðîïîíîâàí³ ÿäåðíà ì³æãåííà ä³ëÿíêà (ITS) ³ ïëàñòèäíà
trnH-psbA ì³æãåííà ä³ëÿíêà.

Ó 2009 ð. íàóêîâà ñï³ëüíîòà, ÿêà ïðàöþº ç ÄÍÊ áàð-êîäóâàííÿì âèùèõ
ðîñëèí, çàïðîïîíóâàëà ³íø³ 2 õëîðîïëàñòí³ ãåíè ÿê áàð-êîä ìàðêåðè äëÿ
âèùèõ ðîñëèí – rbcL ³ matK. Ó 2011 ð. ITS áóëî çàïðîïîíîâàíî ÿê
îô³ö³éíèé áàð-êîä ìàðêåð äëÿ ãðèá³â. Áàð-êîä ìàðêåð äëÿ âîäîðîñòåé äîñ³
íå çàïðîïîíîâàíî. Íà îñòàííüîìó êîíãðåñ³ «Áàð-êîä æèòòÿ», ÿêèé ïðîõîäèâ
â Àäåëà¿ä³ (Àâñòðàë³ÿ, 2011 ð.), áóëà âèñëîâëåíà äóìêà ïðî òå, ùî íàâðÿä ÷è
ìîæëèâå âèêîðèñòàííÿ îäíîãî óí³âåðñàëüíîãî áàð-êîä ìàðêåðà äëÿ óñ³õ ãðóï
îðãàí³çì³â. Äëÿ äåÿêèõ ãðóï îðãàí³çì³â ìîæëèâå âèêîðèñòàííÿ äâîõ áàð-êîä
ìàðêåð³â. Òàê, äëÿ ä³àòîìîâèõ âîäîðîñòåé ìîæëèâèì º âèêîðèñòàííÿ rbcL
äëÿ âñòàíîâëåííÿ ðîäó òà COI (ITS) äëÿ âñòàíîâëåííÿ âèäó.

6.6. ²ÍÔÎÐÌÀÖ²ÉÍÀ ÑÈÑÒÅÌÀ «ÁÀÐ-ÊÎÄ ÆÈÒÒß» BOLD

BOLD (the Barcode of Life Data System, www.barcodinglife.org) – ³íôîð-
ìàö³éíà ñèñòåìà, ÿêà áóëà ñòâîðåíà â 2005 ð. (Ratnasingham, Herbert, 2007).
BOLD – öå âåá-ïëàòôîðìà, ÿêà çàáåçïå÷óº ºäèíå ñåðåäîâèùå äëÿ çá³ðêè òà
âèêîðèñòàííÿ äàíèõ ÄÍÊ-áàðêîäó. Ñèñòåìà ïîñòàâëÿº îí-ëàéí áàçó äàíèõ
ñòîñîâíî êîëåêö³é òà âèêîðèñòàííÿ êîëåêö³é âèä³â, ðîçïîâñþäæåííÿ ìîëå-
êóëÿðíèõ äàíèõ òà àíàë³òè÷íèõ ³íñòðóìåíò³â äëÿ  ¿õ ïåðåâ³ðêè òà ëåãàë³çàö³¿.
Â îñòàíí³ ðîêè BOLD ïåðåòâîðèëàñü ó ïîòóæíèé îí-ëàéí ðåñóðñ òà  ³íôîð-
ìàö³éíèé öåíòð äëÿ ÄÍÊ-áàðêîä òîâàðèñòâà. Äî ö³º¿ ³íôîðìàö³éíî¿ ñèñòå-
ìè º â³ëüíèé äîñòóï äëÿ êîæíîãî äîñë³äíèêà, ÿêèé ö³êàâèòüñÿ áàð-êîä ³í³-
ö³àòèâîþ. Çàïðîâàäæåííÿ ñïåö³àëüíèõ ñåðâ³ñ³â ìàº íà ìåò³ äîïîìîãòè îïó-
áë³êóâàòè äàí³ ïåâíîãî ñòàíäàðòó, íåîáõ³äíîãî äëÿ  óñï³øíî¿ áàð-êîä ³äåí-
òèô³êàö³¿ ó ì³æíàðîäí³é áàç³ äàíèõ  íóêëåîòèäíèõ ïîñë³äîâíîñòåé.

Â ëèñòîïàä³ 2011 ð. áóëà ïðåäñòàâëåíà îíîâëåíà âåðñ³ÿ 3.0 BOLD
(v3.boldsystem.org). Òàê, çã³äíî ç ö³ºþ âåðñ³ºþ, ³ñíóº ôîðìàëüíî îïèñàíèõ
âèä³â òâàðèí – 102 983; ðîñëèí – 12 690; ãðèá³â òà ³íøèõ îðãàí³çì³â –
2283. Çà äàíèìè áàð-êîä ñåêâåíóâàííÿ, áàð-êîä êëàñòåð³â äëÿ òâàðèí ³ñíóº
185 342; ïîñë³äîâíîñòåé ðîñëèí – 1 566 998; áàð-êîä ïîñë³äîâíîñòåé ãðèá³â
òà ³íøèõ îðãàí³çì³â – 1 413 651.

Ùîäî áàð-êîäó ³ñíóº áàãàòî äóìîê, ÿê ïîçèòèâíèõ, òàê ³ íåãàòèâíèõ,
ïðîòå âñ³ ñõîäÿòüñÿ íà äóìö³, ùî á³îð³çíîìàí³òòÿ æèâèõ îðãàí³çì³â íàáàãàòî
á³ëüøå, í³æ ìè óÿâëÿºìî, ³ áàð-êîä ³í³ö³àòèâà âèâîäèòü äîñë³äæåííÿ
á³îð³çíîìàí³òòÿ íà âèùèé ð³âåíü. Á³ëüøå ³íôîðìàö³¿ ïðî áàð-êîä ³í³ö³àòèâó
òà ñèñòåìó BOLD ìîæíà ä³çíàòèñÿ íà ñàéò³ info@boldsystem.org.

6.7. ÌÎËÅÊÓËßÐÍÀ Ô²ËÎÃÅÍ²ß ÒÀ ÏÐÈÕÎÂÀÍÅ
Ð²ÇÍÎÌÀÍ²ÒÒß

Ì³êðîâîäîðîñò³ òðàäèö³éíî êëàñèô³êóâàëè çã³äíî ç ìîðôîëîã³÷íèìè òà
öèòîëîã³÷íèìè îçíàêàìè âåãåòàòèâíèõ ñòàä³é ¿õ æèòòºâîãî öèêëó. Ìîëåêó-
ëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ çì³íèëà óÿâëåííÿ ïðî êëàñè÷íó ñèñòåìàòèêó âîäîðîñòåé.
Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç ðèáîñîìàëüíèõ ãåí³â ïîêàçàâ, ùî ìîðôîëîã³÷íà êîí-
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öåïö³ÿ º øòó÷íîþ ³ á³ëüø³ñòü ðîä³â òà êëàñ³â ì³êðîâîäîðîñòåé ïîòðåáóþòü
íîâî¿ êðèòèêî-òàêñîíîì³÷íî¿ ðåâ³ç³¿ (Lewis, McCourt, 2004; Pröschold, Leli-
aert, 2007; Friede, Rybalka, 2012; Zeliart et al., 2012). Íàéêðàùèìè ìàðêå-
ðàìè, ÿê³ â³äîáðàæàþòü ñòðóêòóðó íà ðîäîâîìó ð³âí³, º 18S ðÄÍÊ (SSU).
Íàéêðàùèì ìàðêåðîì, ÿêèé â³äîáðàæàº ñòðóêòóðó íà ð³âí³ âèäó ó çåëå-
íèõ âîäîðîñòåé, âèáðàíî ITS1- (ðèñ. 6.3) ³ ITS2-ðåã³îíè (ðèñ. 6.4). ITS2-

Ðèñ. 6.3. Ìîäåëü âòîðèííî¿ ñòðóê-
òóðè ITS1 íà ïðèêëàä³ ðîäó Des-
mochloris (Darienko et al., 2009)
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ðåã³îí ìàº ôóíêö³þ ðîçï³çíàòè òà çâ’ÿçàòè 5.8S òà LSU ï³ä ÷àñ ÐÍÊ
ïðîöåñèíãó.

Íàéñó÷àñí³øèì ìåòîäîì ó ìîëåêóëÿðí³é ô³ëîãåí³¿ º âèêîðèñòàííÿ ITS2
âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè òà êîìïåíñàòîðíèõ çì³í íóêëåîòèä³â äëÿ âñòàíîâëåííÿ
ìåæ âèäó. Âòîðèííà ñòðóêòóðà ITS1 òà ITS2 ñêëàäàºòüñÿ ç ïåòë³ (loop) ³ ãå-
ë³êñ³â  (ñï³ðàëåé,  helices).  Êîíöåïö³þ  êîìïåíñàòîðíèõ  çì³í  íóêëåîòèä³â
ðîçðîáèëà À. Êîëåìàí (Coleman, 2000). ¯¿ ñóòü ïîëÿãàº ó òîìó, ùî 2 áëèçü-

Ðèñ. 6.4. Ìîäåëü âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè ITS2
Chlamydomonas reinhardtii (CCAP 11/32A) (çà
Prösñhold et al., 2005)
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Ðèñ. 6.5. Ïîë³ô³ë³ÿ ðîä³â Chlamydomonas ³
Chloromonas (CM) ó òðàäèö³éíîìó ðîçóì³íí³,
çà ô³ëîãåíåòè÷íèì àíàë³çîì SSU rDNA CW-
ãðóïè êëàñó Chlorophyceae (= Chlamydophyceae
emend.), çà Prösñhold et al., 2001.
Ïîòîâùåí³ ë³í³¿ ïîêàçóþòü 100%-é ð³âåíü ï³ä-
òðèìêè êëàä. Ó êîëàõ – êëàäè, ÿê³ ì³ñòÿòü âèäè ç
Chlamydomonas-ïîä³áíîþ ìîðôîëîã³ºþ

êî ñïîð³äíåí³ âèäè, ÿê³ ìàþòü êîì-
ïåíñàòîðí³ çì³íè íóêëåîòèä³â, ó
êîíñåðâàòèâíèõ ðåã³îíàõ ITS2 íå ìî-
æóòü óòâîðèòè çèãîòó (äèâ. ðèñ. 6.2).
² íàâïàêè, ÿêùî âèäè â ïðîöåñ³ ñòà-
òåâîãî ðîçìíîæåííÿ çäàòí³ óòâîðèòè
çèãîòó, òî ¿õ êîíñåðâàòèâí³ ðåã³îíè
³äåíòè÷í³ é êîìïåíñàòîðí³ çì³íè
íóêëåîòèä³â â³äñóòí³.

Á³ëüø³ñòü åóêàð³îòè÷íèõ íàçåì-
íèõ âîäîðîñòåé çîñåðåäæåíà ó äâîõ

êëàñàõ  çåëåíèõ âîäîðîñòåé – Chlorophyceae òà Trebouxiophyceae. Ìîëåêó-
ëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ SSU ðÄÍÊ ïîñë³äîâíîñòåé ïîêàçàëà, ùî ìàéæå âñ³ òðàäè-
ö³éí³ ðîäè Chlorophyceae º ïîë³ô³ëåòè÷íèìè. Âîäíî÷àñ ´ðóíòîâ³ âîäîðîñò³ º
ìàéæå â óñ³õ êëàäàõ (ðèñ. 6.5).

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç SSU rDNA ïîêàçàâ, ùî òðàäèö³éí³ ðîäè Chla-
mydomonas Ehrenberg ³ Chloromonas Gobi º ïîë³ô³ëåòè÷íèìè. Âèäè îáîõ ðî-
ä³â íàëåæàòü äî 8 íåçàëåæíèõ ë³í³é â ìåæàõ êëàñó Chlorophyceae. Ø³ñòü ç
íèõ ì³ñòÿòü âèäè, ÿê³ áóëè ³çîëüîâàí³ ³ç íàçåìíèõ á³îòîï³â. Îäíà ç ë³í³é ìàº
ïåðåâàæíî íàçåìí³ âèäè ³ áóëà îïèñàíà ÿê îêðåìèé ð³ä Lobochlamys Prös-
chold, Marin, Schlösser et Melkonian (ðèñ. 6.5).

Ðèñ. 6.6. Ìîëåêóëÿðíà
ô³ëîãåí³ÿ êëàñó Trebou-
xiophyceae çà SSU ðÄÍÊ.
Íàçåìí³ âîäîðîñò³ ïðåä-
ñòàâëåí³ â óñ³õ êëàäàõ
Trebouxià-ë³í³¿ òà Auxeno-
chlorella-, Marvania-, Mu-
riålla-,Chlorella-êëàäàõ
Chlorella-ë³í³¿
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Ðèñ. 6.7. Ìîëåêóëÿðíà
ô³ëîãåí³ÿ êëàñó Ulvo-
phyceae çà SSU ðÄÍÊ

Á³ëüø³ñòü åóñóáàåðàëüíèõ âîäîðîñòåé íàëåæàòü äî Trebouxia-ë³í³¿ êëàñó
Trebouxiophyceae, ³ ëèøå äåê³ëüêà âîäîðîñòåé – äî Chlorella-ë³í³¿ (ðèñ. 6.6).

Ó êëàñ³ Ulvophyceae íàçåìí³ âîäîðîñò³ çíàõîäÿòüñÿ â 4 ë³í³ÿõ: Chlorocystis-
êëàäà (Desmochloris Watanabe, Kuroda et Maiwa), Pirula-êëàäà (Dilabifilum Tscher-
mak-Woess òà Pseudendoclînium Wille), Trichosarcina-êëàäà (ðàí³øå õëîðîñàðöè-
íàëüí³ âîäîðîñò³ ç 4-äæãóòèêîâèìè çîîñïîðàìè) òà Trentepohlia-êëàäà (Trente-
pohlia Martius, Phycopeltis Millardet, Printzina Thompson et Wujek) (ðèñ. 6.7).

Ðèñ. 6.8. Ìîëåêóëÿðíà ô³ëîãåí³ÿ ðîäó Chloroidium Nadson, ïîáóäîâàíà íà îñíîâ³ SSU òà
ITS rDNA çà ìåòîäîì ìàêñèìàëüíî¿ ïîä³áíîñò³ (ML).
Â îñíîâó ïîêëàäåíî íàá³ð äàíèõ ç 2500 âèð³âíÿíèõ ïîçèö³é 22 òàêñîí³â. Äëÿ ïîáóäîâè çàñòîñîâàíî
ïàêåò ïðîãðàì PAUP 4.0b10 ç âèêîðèñòàííÿì GTR ìîäåë³ ç ïðîïîðö³ºþ íåçì³ííèõ ñàéò³â I = 0,86.
Ð³âåíü áàºñîâîãî íàáëèæåííÿ (MB) (>0,95; æèðíèé êóðñèâ) ç âèêîðèñòàííÿì êîâàð³àö³éíî¿ ìîäåë³
(5 ìëí ãåíåðàö³é) òà ð³âåíü áóòñòðåï³â (>50 %) ìàêñèìàëüíî¿ ïîä³áíîñò³ (ML) (ç âèêîðèñòàííÿì
GTR + I ìîäåë³, 100 ðåïë³ê; æèðíèé øðèôò), ñïîð³äíåíî-ïîºäíóâàëüíèé (NJ) (ç âèêîðèñòàííÿì GTR +
+ I ìîäåë³, 1000 ðåïë³ê; ñâ³òëèé øðèôò) òà ìàêñèìàëüíî¿ åêîíîì³¿ (MP) (1000 ðåïë³ê; êóðñèâ). Ïî-
ëîæåííÿ ³íòðîí³â ïîçíà÷åíî â ïðÿìîêóòíèêàõ
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Á³ëüø³ñòü ðîä³â, ÿê³ íàëåæàòü äî êëàñ³â Trebouxiophyceae òà Ulvophyce-
ae, º ïîë³ô³ëåòè÷íèìè. Íàïðèêëàä, òðàäèö³éíèé ð³ä Chlorella Beijerinck,
ÿêèé ðàí³øå âêëþ÷àâ 11 âèä³â, íèí³ ïîä³ëåíî ì³æ 2 êëàñàìè – Trebouxio-
phyceae òà Chlorophyceae. Äåâ’ÿòü âèä³â, ùî ïîòðàïèëè äî êëàñó Trebouxio-
phyceae, ÿâëÿþòü ñîáîþ, ÿê ì³í³ìóì, 5 îêðåìèõ ðîä³â.

Íàïðèêëàä, òðè âèäè Chlorella – Chl. ellipsoidea Gerneck, Chl. saccharo-
phila (Krüger) Migula, Chl. angusto-ellipsoidea Hanagata et Chihara ÿâëÿþòü
ñîáîþ íåçàëåæíó ìîíîô³ëîãåíåòè÷íó ë³í³þ, ÿêà, çã³äíî ç ïðàâèëàìè ÌÁÊÍ,
ìàº íàçâó Chloroidium Nadson (ðèñ. 6.8). Äî öüîãî ðîäó ïîòðàïèëà òàêîæ
âîäîð³ñòü, ùî áóëà îïèñàíà ÿê ïðåäñòàâíèê æîâòîçåëåíèõ âîäîðîñòåé –
Chlorocloster Pascher. Âèäè ðîäó õàðàêòåðèçóþòüñÿ âèñîêîþ ìîðôîëîã³÷íîþ,
àëå êîíñåðâàòèâíîþ ãåíåòè÷íîþ ïëàñòè÷í³ñòþ (ðèñ. 6.9, 1–4, äèâ. âêëåé-
êó) (Darienko et al., 2010).

²íøèé ïðèêëàä – íîâèé âèä ðîäó Desmochloris. Øòàì áóâ ³çîëüîâàíèé
³ç ´ðóíò³â Íàì³á³¿. Íà îñíîâ³ ìîðôîëîã³¿ íå ìîæíà áóëî òî÷íî âñòàíîâèòè,
äî ÿêîãî ðîäó íàëåæèòü öÿ âîäîð³ñòü. Áóëî ïðèïóùåíî, ùî öÿ âîäîð³ñòü
ïîä³áíà äî ðîäó Pseudendocloniopsis Vischer, õî÷à ìàº 2-äæãóòèêîâ³ çîîñïîðè.
Ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç SSU ïîêàçàâ, ùî âîäîð³ñòü º íîâèì
âèäîì ðîäó Desmochloris (ðèñ. 6.9, äèâ. âêëåéêó). Íàÿâí³ñòü êîìïåíñàòîðíèõ
çàì³í íóêëåîòèä³â òà àíàë³ç âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè ITS2 ï³äòâåðäèëè âèä³ëåííÿ
íîâîãî âèäó (Darienko et al., 2009).
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A BRIEF REVIEW OF THE COMMONLY USED
MOLECULAR-PHYLOGENETIC MARKERS IN THE TAXONOMY

OF GREEN ALGAE

Microalgae are traditionally classified according to morphological and cyto-
logical characters of vegetative stages in their life cycle. Phylogenetic analyses of
ribosomal genes (SSU and ITS rDNA sequences) have demonstrated that this
morphological concept is artificial for most of microalgal genera and needs to be
revised (Lewis, McCourt, 2004; Pröschold, Leliaert, 2007; Leliaert et al., 2012;
Friedl, Rybalka, 2012).

Coleman (2000) showed that compensatory base changes (CBCs) in secon-
dary structures of ribosomal DNA sequences (SSU and ITS) are characteristic for
genera and species and can be used for taxonomic revisions as genetic signatures.
She developed new generic and species concepts (Z-clade and CBC-clade con-
cept) based on CBCs in ITS sequences (genetic signatures) compared with the
mating ability of species. In contrast to the biological species concept (sensu
Mayr, 1948), strains of the same Z-clade form zygotes, but neither they can ger-
minate or are able to produce fertile F1 generations. Biological species or mem-
bers of the same Z-clade have identical ITS rDNA sequences. Therefore, ITS se-
quences are an ideal tool for evolutionary comparisons especially at the biological
species level (Coleman, 2003).

Most of the eukaryotic terrestrial algae are placed into different lineages of
the two classes Chlorophyceae and Trebouxiophyceae. Molecular phylogeny of
SSU rDNA sequences demontrated that almost all traditional genera of the
Chlorophyceae are polyphyletic, whereas most of the phylogenetic clades contain
terrestrial green algae. For example, the traditional genera Chlamydomonas and
Chloromonas widely distributed in terrestrial habitats belong to eight independent
lineages within the Chlorophyceae based on phylogenetic analyses of SSU rDNA
sequences. One of those lineages contains mostly terrestrial species and was des-
cribed as separate genus Lobochlamys Pröschold, Marin, Schlösser et Melkonian.

Most of the eusubaerial algae belong to the Trebouxia-lineage class Trebou-
xiophyceae and only few to Chlorella-lineage. In contrast, the Ulvophyceae con-
tain only a small number of terrestrial algae. They belong to the four clades:
Chlorocystis-clade (Desmochloris Watanabe, Kuroda et Maiwa), Pirula-clade (Di-
labifilum Tschermak-Woess and Pseudendoclînium Wille), Trichosarcina-clade (pre-
viously quadriflagellated chlorosarcinalean algae and Trentepohlia-clade (Trente-
pohlia Martius, Phycopeltis Millardet, Printzina Thompson et Wujek). The genera
belonging to Trebouxiophyceae and Ulvophyceae are mostly polyphyletic. For
example, genus Chlorella Beijerinck, previously containing eleven species, now
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subdivided into two classes – Trebouxiophyceae and Chlorophyceae. Species,
which belong to Trebouxiophyceae, belong to five independent lineages. For examp-
le, three species of Chlorella (C. ellipsoidea Gerneck, C. saccharophila (Krüger)
Migula, and C. angusto-ellipsoidea Hanagata et Chihara) represented a separate
genus Chloroidium Nadson (Darienko et al., 2010).

Studies of soil algae collected in South-West Africa (Namibia) revealed a
new species of Desmochloris (Ulvophyceae). Phylogenetic analysis of SSU rDNA
and the presence of compensatory base changes in the ITS2 secondary structure
supported the establishment of this new species (Darienko et al., 2009).

Using molecular phylogenetic data and ITS2 secondary structures discovered
hidden diversity of terrestrial algae.
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Ï ² Ä Ñ Ó Ì Ê È

Íà ïðèêëàä³ íàçåìíèõ ñïîðîâèõ ðîñëèí, çîêðåìà ëèøàéíèê³â, ì³êðî-
ñêîï³÷íèõ ì³öåë³àëüíèõ ³ ÷îðíèõ äð³æäæåïîä³áíèõ ãðèá³â, íàçåìíèõ òà ñèì-
á³îòè÷íèõ âîäîðîñòåé, ïîêàçàíî ìîæëèâîñò³ âèêîðèñòàííÿ ñó÷àñíèõ ìåòî-
ä³â ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ç ìåòîþ ¿õ òàêñîíîì³÷íî¿ ðåâ³ç³¿.

Âèÿâëåíî ìîíîô³ëåòè÷í³ ãðóïè êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â ðîäèíè òåëîñõ³-
ñòîâèõ çà ÿäåðíîþ òà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ, ùî êîðåëþþòü ç äàíèìè ùîäî
ìîðôîëîã³÷íèõ, àíàòîì³÷íèõ òà á³îõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé ö³º¿ ãðóïè ãðèá³â.

Çàïðîïîíîâàíî îðèã³íàëüíó ô³ëîãåíåòè÷íó êëàñèô³êàö³þ ëèñòóâàòèõ ëè-
øàéíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae íà îñíîâ³ àíàë³çó âèäîâîãî ð³çíîìàí³òòÿ
ëèøàéíèê³â ö³º¿ ãðóïè â ìàñøòàá³ çåìíî¿ êóë³, à òàêîæ íàâåäåíî òàáëèöþ
âèçíà÷åííÿ âñ³õ ðîäîâèõ ãðóï ö³º¿ ðîäèíè.

Ðåçóëüòàòè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó êñàíòîð³î¿äíèõ ëèøàéíèê³â ðîäèíè
òåëîñõ³ñòîâèõ çà äàíèìè ïîñë³äîâíîñòåé IÒS1/IÒS2-ä³ëÿíêè ÿäåðíî¿ òà 12S
SSU ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ ï³äòâåðäèëè ðîäîâèé ñòàòóñ «ìîðôîëîã³÷íèõ»
ãðóï âèä³â Oxneria, Rusavskia, Josefpoeltia òà Xanthozuendoza (Fedorenko et al.,
2009; Êîíäðàòþê è äð., 2013).

Ðåçóëüòàòè ñïåö³àëüíî¿ ðåâ³ç³¿ ìîðôîëîã³÷íèõ, àíàòîì³÷íèõ ³ õ³ì³÷íèõ
îçíàê ï³äòâåðäèëè ðîäîâèé ñòàòóñ «ìîëåêóëÿðíèõ» ãðóï âèä³â Gallowayella,
Jesmurraya, Honeggeria, Massjukiella òà Martinjahnsia, ùî áóëè âèÿâëåí³ ÿê
ìîíîô³ëåòè÷í³ ãðóïè çà ô³ëîãåíåòè÷íèì àíàë³çîì äàíèõ ùîäî ÿäåðíî¿ òà
ì³òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ (Fedorenko et al., 2012; Êîíäðàòþê è äð., 2013).

Ïîëîæåííÿ ðîäó Letrouitia ðàçîì ³ç ðîäàìè Teloschistes ³ Josefpoeltia ñòà-
âèòü ï³ä ñóìí³â ³ñíóâàííÿ îêðåìî¿ ðîäèíè Letrouitiaceae.

Íà îñíîâ³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó âñ³õ íàÿâíèõ ó ãåíîáàíêó äàíèõ ùî-
äî ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae ïîêàçàíî, ùî ðîäè Caloplaca, Ful-
gensia, Seirophora, Teloschistes, Rusavskia òîùî º ïîë³ô³ëåòè÷íèìè ³ ïîòðåáó-
þòü ïîäàëüøî¿ ðåâ³ç³¿.

Âèñîê³ ð³âí³ ï³äòðèìêè ìîíîô³ëåòè÷íèõ ã³ëîê, ÿê³ âêëþ÷àþòü ãðóïè âèä³â
Caloplaca ferruginea, C. saxicola, C. ochracea, C. variabilis, C. regalis ³ º çíà÷íî â³ä-
äàëåíèìè â³ä Caloplaca s. str., çàñâ³ä÷óþòü íåîáõ³äí³ñòü ïåðåãëÿäó ðîçóì³ííÿ
ðîäó Caloplaca ó ö³ëîìó. Îòæå, íàñòóïíèì ÷åðãîâèì çàâäàííÿì âèâ÷åííÿ ö³º¿
ãðóïè ëèøàéíèê³â º ðåâ³ç³ÿ íàêèïíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè Teloschistaceae.

Ó õîä³ ïðîâåäåííÿ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè òå-
ëîñõ³ñòîâèõ çà ÿäåðíîþ òà ì³òîõîíäð³àëüíîþ ÄÍÊ, ÿê³ áóëè îòðèìàí³ ó
2011 ð., óñòàíîâëåíî, ùî òàê³ ãðóïè âèä³â, ÿê Caloplaca flavorubescens, C. auran-
tia, C. trachyphylla ³ C. verruculifera, çàéìàþòü â³äîñîáëåíå ïîëîæåííÿ â³ä ãðó-
ïè Caloplaca cerina (òîáòî ðîäó Caloplaca s. str.) çà ÿäåðíîþ òà ì³òîõîíäð³-
àëüíîþ ÄÍÊ. Îñòàííº ï³äòâåðäæóº íàøå ïðèïóùåííÿ, ùî ãðóïè âèä³â
C. flavorubescens ³ C. trachyphylla óòâîðþþòü îêðåì³ ìîíîô³ëåòè÷í³ ã³ëêè ó
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ô³ëîãåíåòè÷íîìó äåðåâ³ ðîäèíè òåëîñõ³ñòîâèõ, à òàêîæ äàº ï³äñòàâè äî ïå-
ðåãëÿäó ðîäîâîãî ñòàòóñó âêàçàíèõ ãðóï.

Îïóáë³êîâàíî 3 íîâ³ äëÿ íàóêè âèäè ëèøàéíèê³â ç ãðóïè Caloplaca
flavorubescens – C. kiewkaensis, Ñ. trassii òà C. ussuriensis. Îòðèìàíî îðèã³íàëü-
í³ äàí³ ùîäî á³îõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé ñõ³äíîàç³éñüêèõ ïðåäñòàâíèê³â ãðó-
ïè Caloplaca flavorubescens òà çðîáëåíî âèñíîâîê ùîäî íåîáõ³äíîñò³ åìåíäà-
ö³¿ (çì³íè îá’ºìó ðîçóì³ííÿ) 3 ñõ³äíîàç³éñüêèõ âèä³â ö³º¿ ãðóïè.

Îêðåì³ âèäè íàâåäåíî âïåðøå äëÿ ñõ³äíîàç³éñüêèõ êðà¿í, íàïðèêëàä,
Caloplaca oxneri, C. gordejevi – âïåðøå äëÿ Êîðå¿. Êð³ì òîãî, ïîíàä 20 âèä³â
ëèøàéíèê³â óïåðøå íàâåäåíî äëÿ Êîðå¿ òà ïîíàä 10 – íîâèõ äëÿ Êèòàþ.

Íà îñíîâ³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó äàíèõ ñåêâåíóâàííÿ ÿäåðíî¿ òà ì³-
òîõîíäð³àëüíî¿ ÄÍÊ ó 2011 ð. ï³äòâåðäæåíî âèäîâèé ñòàòóñ ïîíàä 5 íîâèõ
äëÿ íàóêè âèä³â ðîä³â Caloplaca (ïîïåðåäí³ íàçâè: Caloplaca sp. kud1, Calop-
laca sp. iva1 òà C. sp. leo1), Rusavskia (ïîïåðåäíÿ íàçâà – Rusavskia sp. esf1)
òà Letrouitia (ïîïåðåäíÿ íàçâà – Letrouitia sp. jir1).

Ó îãëÿä³ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿ ³ òàêñîíîì³¿ ðîäèíè Physciaceae òàêîæ
íàâåäåíî ïðèêëàäè çàñòîñóâàííÿ ñó÷àñíèõ ìîëåêóëÿðíèõ ìåòîä³â äî òðàäè-
ö³éíî¿ ë³õåíîëîã³¿, ÿê³ ³ëþñòðóþòü âàæëèâ³ñòü ìîëåêóëÿðíî¿ îñíîâè ó âèð³-
øåíí³ ñóìí³âíèõ ïèòàíü òàêñîíîì³¿. Êîðîòêî îáãîâîðåíî ÿâèùå êðèïòè÷íèõ
âèä³â ó ë³õåíîëîã³¿ òà ó ðîäèí³ Physciaceae çîêðåìà. Îïèñàíî òðàäèö³éíó
ñèñòåìàòèêó ðîäèíè Physciaceae òà çâ’ÿçêè ì³æ ãðóïàìè íà îïóáë³êîâàíèõ
ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äåðåâàõ; ìîëåêóëÿðí³ ìàðêåðè òà äîö³ëüí³ñòü
¿õ âèêîðèñòàííÿ äëÿ ñèñòåìàòèêè ëèøàéíèê³â íà ð³çíèõ òàêñîíîì³÷íèõ
ð³âíÿõ; íàâåäåíî ïðèêëàä âèð³øåíèõ çàâäàíü çà äîïîìîãîþ ìîëåêóëÿðíèõ
ìåòîä³â – ç’ÿñóâàííÿ òàêñîíîì³÷íîãî ïîëîæåííÿ ñòåðèëüíîãî ðîäó Coscino-
cladium, âçàºìîçâ’ÿçîê ì³æ âèäàìè ó «ïàð³ âèä³â» Physcia aipolia ³ P. caesia,
ï³äòðèìàííÿ îïèñàíèõ çà ìîëåêóëÿðíèìè äàíèìè ðîä³â Tetramelas ³ Endo-
hyliana; îáãîâîðåíî òàêñîíîì³÷íå ïîëîæåííÿ ³ ìåæ³ âëàñíå ó ðîäèí³ Physcia-
ceae ç óðàõóâàííÿì ïîêàçàíèõ çâ’ÿçê³â ³ç Caliciaceae. Ñïåö³àëüíó óâàãó ñêîí-
öåíòðîâàíî íà ïðèêëàä³ òàêñîí³â ç «ã³áðèäíèìè» îçíàêàìè ðîä³â Rinodina
òà Buellia ó ìåæàõ ðîäèíè Physciaceae s.1.

Ïîáóäîâàíå ô³ëîãåíåòè÷íå äåðåâî, ùî ãåíåðîâàíå íà îñíîâ³ ïîñë³äîâ-
íîñòåé ä³ëÿíîê ITS òà mtSSU ðÄÍÊ íàêèïíèõ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèíè, ïå-
ðåâàæíî ðîäó Rinodina, ï³äòâåðäèëî ðîçä³ëåííÿ ìàñèâó äàíèõ íà Buellia- ³
Physcia-ãðóïè. Àíàë³ç âèÿâèâ çíà÷íó âàð³àáåëüí³ñòü õàðàêòåðèñòèê, ÿê³ òðà-
äèö³éíî âèêîðèñòîâóþòü äëÿ ñèñòåìàòèêè ö³º¿ ãðóïè, îñîáëèâî äëÿ ðîçä³-
ëåííÿ ðîä³â Buellia ³ Rinodina. Ïîêàçàíî, ùî òèï àñêà óçãîäæóºòüñÿ ç ðîçä³-
ëåííÿì äàíèõ íà Buellia- ³ Physcia- ãðóïè, àëå æîäíà ç ³íøèõ õàðàêòåðèñòèê,
ÿê³ òðàäèö³éíî çàñòîñîâóþòü ó òàêñîíîì³¿ ãðóïè, âêëþ÷àþ÷è òèï åêñöèïóëà
³ ïîòîâùåííÿ àñêîñïîð, íå áóëè ïîñò³éíèìè ó Physcia-ãðóï³. Çðîáëåíî ïðè-
ïóùåííÿ, ùî òèï åêñöèïóëà ³ õàðàêòåðèñòèêè àñêîñïîð º äèíàì³÷íèìè
îçíàêàìè ó åâîëþö³¿ âèä³â ðîäó Rinodina. Ðåçóëüòàòè ðîáîòè ç ìîëåêóëÿðíî¿
ô³ëîãåí³¿ äàëè çìîãó ï³äòðèìàòè äâ³ òàêñîíîì³÷í³ êîìá³íàö³¿: Endohyalina
insularis (syn. 'Rinodina' insularis) ³ Rinodina lindingeri (syn. 'Buellia' lindingeri).
Äî òîãî æ, áóëî äîâåäåíî äîö³ëüí³ñòü ïîâåðíåííÿ íàçâè Rinodina parvula
(ñèíîí³ì 'Buellia' parvula).

Ó ðåçóëüòàò³ ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó çà ïîñë³äîâíîñòÿìè ITS1/ITS2 ÿäåð-
íî¿ ÄÍÊ ì³êðîñêîï³÷í³ ãðèáè, ÿê³ çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ðàí³øå ³äåí-
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òèô³êîâàíî ÿê Cladosporium sphaerospermum òà C. cf. sphaerospermum, â³äíåñåíî
äî 3 âèä³â: C. sphaerospermum, C. halotolerans ³ C. cf. psyhrotolerans. ²çîëÿòè ãðè-
á³â, ÿê³ çà ìîðôîëîã³÷íèìè îçíàêàìè ìè  çàðàõóâàëè äî C. cf. cladosporioides, çà
äàíèìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó íàëåæàòü äî âèäó C. pseudocladosporioides. Ç
âèÿâëåíèõ âèä³â 3 – C. halotolerans, – C. psyhrotolerans òà C. pseudocladosporioi-
des, íàâåäåíî äëÿ Óêðà¿íè âïåðøå. Ó ïîäàëüøîìó äîö³ëüíî ïðîâåñòè êîìá³íî-
âàíèé ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç äîñë³äæóâàíèõ ³çîëÿò³â ãðèá³â çà ãåíàìè àêòèíó
òà 1-àëüôà ãåíà ôàêòîðà ïîäîâæåííÿ ç÷èòóâàííÿ, ÿêèé º íàéíàä³éí³øèì çà
ìîëåêóëÿðíî¿ ³äåíòèô³êàö³¿ âèä³â ðîäó Cladosporium (Crous, Groenewald, 2011).

Çà ðåçóëüòàòàìè ô³ëîãåíåòè÷íîãî àíàë³çó, ÷îðí³ äð³æäæåïîä³áí³ ãðèáè
Exophiala sp. â³äíåñåíî äî âèäó Exophiala alkalophila, ÿêèé íàâåäåíî äëÿ
Óêðà¿íè âïåðøå.

Îïðàöþâàííÿ ïîðÿäêó Klebsormidiales (Streptophyta) ïîêàçàëî, ùî íà
öåé ÷àñ â³í âêëþ÷àº ðîäè Klebsormidium, Interfilum, Hormidiella òà Entransia.
Òðàäèö³éíî ö³ ðîäè ðîçãëÿäàëè ñåðåä ð³çíèõ ïîðÿäê³â Chlorophyta, ³ ëèøå
äàí³ óëüòðàñòðóêòóðè, ï³äòâåðäæåí³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèìè äîñë³-
äæåííÿìè, ïîêàçàëè ¿õ ì³ñöå ñåðåä ñòðåïòîô³òîâèõ âîäîðîñòåé. Ïðîáëåìîþ
ðîçðîáêè òàêñîíîì³¿ Klebsormidiales º éìîâ³ðí³ñòü òîãî, ùî äîíèí³ îêðåì³
¿õ òàêñîíè ïåðåáóâàþòü ó ñêëàä³ ³íøèõ ãðóï âîäîðîñòåé àáî ùå íå îïèñàí³ ç
ïðèðîäè, à òàêîæ ¿õ âèñîêà ìîðôîëîã³÷íà ïëàñòè÷í³ñòü.

Ô³ëîãåíåòè÷íèé àíàë³ç çà ãåíîì 18S ðÄÍÊ ïîêàçàâ ìîíîô³ëåòè÷í³ñòü
ãðóïè òà ñïîð³äíåí³ñòü ç Coleochaetales ³ Charales é ³íøèìè ñòðåïòîô³òàìè, à
òàêîæ âèùèìè ðîñëèíàìè. Ìîðôîëîã³÷íî ïîä³áí³ ïðåäñòàâíèêè Stichococcus,
Koliella, Raphidonema, Gloeotila íå âõîäÿòü äî ñêëàäó Klebsormidiales. Áëèçüêî
ñïîð³äíåíèìè â ìåæàõ ïîðÿäêó º Klebsormidium òà Interfilum. Hormidiella ³ En-
transia äîñèòü â³ääàëåí³ ÿê ì³æ ñîáîþ, òàê ³ â³ä ïîïåðåäí³õ ðîä³â.

Óñ³ ïðåäñòàâíèêè Klebsormidiales ìàþòü çíà÷íó ê³ëüê³ñòü ñï³ëüíèõ îçíàê
íà óëüòðàòîíêîìó òà ìîðôîëîã³÷íîìó ð³âíÿõ. Çðîáëåíî âèñíîâîê, ùî ñï³ëü-
íèì äëÿ âñ³õ ïðåäñòàâíèê³â ïîðÿäêó º ïîä³ë êë³òèí çà ñõåìîþ, áëèçüêîþ äî
ñïîðóëÿö³¿. Äåòàë³ ä³ëåííÿ â³äð³çíÿþòüñÿ ó ð³çíèõ òàêñîí³â, ùî ñïðè÷èíþº
ôîðìóâàííÿ ð³çíîìàí³òíèõ ìîðôîëîã³÷íèõ òèï³â ñëàí³ – íèòîê, ïîîäèíî-
êèõ êë³òèí, ñàðöèíî¿äíèõ ïàêåò³â òîùî. Äîêàçàìè òàêîãî ïîä³ëó º Í- òà
øàïèíêîïîä³áí³ ôðàãìåíòè îáîëîíîê, à òàêîæ äåÿê³ óëüòðàòîíê³ îçíàêè.

Hormidiella ³ Entransia ðåïðåçåíòóþòü òàêñîíàìè ç íåçíà÷íîþ ê³ëüê³ñòþ
âèä³â, àðåàë ïåðøîãî îáìåæóºòüñÿ òðîï³÷íèìè ðåã³îíàìè, äðóãèé âèä – öå
ð³äê³ñíà ïð³ñíîâîäíà âîäîð³ñòü, â³äîìà ç Ï³âí³÷íî¿ Àìåðèêè. Klebsormidium
òà Interfilum – áëèçüêî ñïîð³äíåí³ ïàðàô³ëåòè÷í³ òàêñîíè, ùî îõîïëþþòü
çíà÷íå ð³çíîìàí³òòÿ íàçåìíèõ ³ ïð³ñíîâîäíèõ âîäîðîñòåé. ªäíîñò³ äóìîê
ñòîñîâíî ïîíÿòòÿ âèäó, ê³ëüêîñò³ òàêñîí³â ó ìåæàõ öèõ ãðóï ³ ô³ëîãåíåòè÷-
íî çíà÷óùèõ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê íà ñüîãîäí³ íåìàº: ç îäíîãî áîêó, ðîç-
ãëÿäàþòü ìîæëèâ³ñòü îá’ºäíàííÿ äâîõ ðîä³â òà íàãîëîøóþòü íà íåçíà÷í³é
ê³ëüêîñò³ âèä³â ó íèõ, ç ³íøîãî – ââàæàþòü, ùî ³ñíóº ð³çíîìàí³òòÿ ïðèõî-
âàíèõ âèä³â ç îäíîòèïíîþ ìîðôîëîã³ºþ òà ð³çíîð³äíèõ ãåíåòè÷íî.

Õàðàêòåðíèìè îçíàêàìè Interfilum º íàÿâí³ñòü ÷³òêèõ ñëèçîâèõ îáãîðòîê ó
á³ëüøîñò³ âèä³â, øàïèíêî-, ê³ëüöå- òà íèòî÷êîïîä³áíèõ çàëèøê³â ìàòåðèíñü-
êèõ îáîëîíîê ³ ôîðìóâàííÿ îäíîêë³òèííî¿ òà ñàðöèíî¿äíî¿ ñëàí³. Âèäè öüîãî
ðîäó – íàçåìí³ âîäîðîñò³, êð³ì 3 â³äîìèõ âèä³â, ÿê³ âèä³ëÿþòü çà ITS-ô³ëîãå-
í³ºþ (I. paradoxum, I. terricola, I. massjukiae), éìîâ³ðíî âêëþ÷àþòü ùå ê³ëüêà.
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Klebsormidium, ùî õàðàêòåðèçóºòüñÿ ôîðìóâàííÿì íèò÷àñòî¿ ñëàí³, çà
ITS/rbcL-ô³ëîãåí³ºþ ðîçä³ëåíî íà 5 ÷³òêèõ êëàä, ÿê³ â³äïîâ³äàþòü âèä³ëåíèì
íàìè ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèì ãðóïàì. Êñåðîô³òí³ ë³í³¿ Klebsormidium ïðåäñòà-
âëåí³ ãðóïàìè «Crenulatum / Mucosum» ³ «Desertus». Ïåðøà îá’ºäíóº òàêñîíè
ç íàéòîâùèìè íèòêàìè (K. crenulatum ³ K. mucosum). Ãðóïà «Desertus» – íîâà
ë³í³ÿ ñåðåä Klebsormidium, ùî ïåðåâàæíî îá’ºäíóº øòàìè ç àðèäíèõ ðåã³îí³â.
Ãðóïà «Âilatum / Elegans» ðåïðåçåíòóº 2 áëèçüê³ âèäè (K. bilatum ³ K. ålegans) ç
äîñèòü òîâñòèìè, ì³öíèìè íèòêàìè ³ ðîçñ³÷åíèì õëîðîïëàñòîì.

Ãðóïè «Flaccidum» òà «Nitens» ìîðôîëîã³÷íî äîñèòü ïîä³áí³. Ïåðøà
ïðåäñòàâëÿº ïåðåâàæíî íàçåìí³ âèäè, õàðàêòåðí³ äëÿ ïîì³ðíèõ ðåã³îí³â, ç
íèòêàìè ñåðåäíüî¿ òîâùèíè òà ð³çíèì ñòóïåíåì ¿õ äåç³íòåãðàö³¿. Ñåðåä íå¿
ìîæíà âèä³ëèòè äâ³ ï³äãðóïè, ùî îá’ºäíóþòü øòàìè ç³ Ñõ³äíî¿ òà Çàõ³äíî¿
ªâðîïè. Î÷åâèäíî, çàõ³äíîºâðîïåéñüêà ë³í³ÿ ãðóïè «Flaccidum» ì³ñòèòü òè-
ïîâèé âèä ðîäó K. flaccidum.

Ãðóïà «Nitens» åâîëþö³éíî ìîëîäà, î÷åâèäíî íèí³ â í³é â³äáóâàþòüñÿ
ïðîöåñè âèäîóòâîðåííÿ, ÷åðåç ùî ô³ëîãåíåòè÷í³ äåðåâà ïîêàçóþòü íèçüêå
ðîçä³ëåííÿ, îñîáëèâî ïðè ITS-àíàë³ç³. Çàãàëîì ö³ âîäîðîñò³ ðåïðåçåíòóþòü
âîëîãîëþáíó ë³í³þ, ñåðåä ÿêî¿ âèä³ëÿþòü 5 îñíîâíèõ ìîðôîòèï³â: «acido-
philum» (ïð³ñíîâîäí³ ïðåäñòàâíèêè), «pseudointerfilum/dissectum» (îäíîêë³-
òèíí³, ñåðåäíüî¿ òîâùèíè), «nitens-typical» (òîíê³, îäíîêë³òèíí³), «pseudof-
laccidum» (K. flaccidum-ïîä³áí³, ç ³çîä³àìåòðè÷íèìè êë³òèíàìè), «fluitans»
(ç äîâãèìè, ì³öíèìè, äîñèòü òîâñòèìè íèòêàìè).

Çàãàëîì Klebsormidiales – ³ìîâ³ðíî åâîëþö³éíî ìîëîäà ãðóïà, çàãàëüíèé
êîñìîïîë³òèçì ÿêî¿, øèðîêî âèçíàíèé â ë³òåðàòóð³, çà äåòàëüíîãî äîñë³äæåí-
íÿ, î÷åâèäíî, áóäå ñïðîñòîâàíèé. Âðàõîâóþ÷è çíà÷íó ìîðôîëîã³÷íó ïëàñòè÷-
í³ñòü öèõ âîäîðîñòåé òà âèñîêèé ð³âåíü ìîðôîëîã³÷íîãî ïàðàëåë³çìó, íàïåâíî,
çà äàíèìè åêîô³ç³îëîã³¿ áóäå âèçíà÷åíà ¿õ óñï³øí³ñòü ó ïðèðîä³ òà âèÿâëåí³
îçíàêè, ÿê³ ìîæíà áóäå âèêîðèñòàòè ó òàêñîíîì³¿ ö³º¿ ãðóïè âîäîðîñòåé.

Òàêñîíîì³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðåäñòàâíèê³â ðîäó Trebouxia áåðóòü ïî÷àòîê
ùå ç ê³íöÿ ÕIÕ ñò. ×èñëåíí³ ìîðôîëîã³÷í³ é ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷í³
äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî ð³ä Trebouxia íå º ãîìîãåííèì (Ahmadjian, 1960;
Archibald, 1975; Tschermak-Woess, 1989). Íåçâàæàþ÷è íà òå ùî ðåçóëüòàòè
ìîðôîëîã³÷íèõ ³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü íóêëåîòèäíèõ
ïîñë³äîâíîñòåé ITS ðÄÍÊ òà I-àêòèíó äàëè çìîãó ïåðåíåñòè 6 âèä³â Trebou-
xia äî ðîäó Asterochloris (Òkaloud, Peksa, 2010), ó ö³ëîìó ñèñòåìàòèêà ðîä³â
Trebouxia s. str. òà Asterochloris ïîòðåáóº ïîäàëüøî¿ ðîçðîáêè. Äîñë³äæåííÿ
âèä³â öèõ ðîä³â óñêëàäíåíî â³äñóòí³ñòþ ÷³òêèõ ä³àêðèòè÷íèõ îçíàê, íà ÿêèõ
ìîãëè á ´ðóíòóâàòèñÿ êëþ÷³ äëÿ âèçíà÷åííÿ. Íàâåäåíî àíàë³ç ìîðôîëîã³÷-
íèõ îçíàê (áóäîâè õëîðîïëàñòà, ñòðóêòóðè ï³ðåíî¿äà, òèï³â êîëîí³é, ïîëî-
æåííÿ ÿäðà ó çîîñïîð, ðîçì³ð³â âåãåòàòèâíèõ êë³òèí òîùî), åêîëîã³÷íèõ ³
ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîäó Trebouxia s. str.
Íà îñíîâ³ ³íòåãðàëüíîãî ï³äõîäó, òîáòî ç óðàõóâàííÿì ìîëåêóëÿðíèõ, ìîð-
ôîëîã³÷íî-êóëüòóðàëüíèõ îçíàê òà åêîëîã³÷íèõ îñîáëèâîñòåé äîñë³äæóâàíèõ
øòàì³â, âèä³ëåíî 4 ãðóïè áëèçüêèõ âèä³â (ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷í³ ãðóïè): «Arbo-
ricola», «Impressa», «Corticola», «Simplex». Äëÿ âèçíà÷åííÿ ïðåäñòàâíèê³â
ðîäó äî ïåâíî¿ ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íî¿ ãðóïè ðîçðîáëåíî ãðàô³÷íèé êëþ÷. Ó
ìåæàõ ðîäó Trebouxia âèä³ëåíî ãðóïè ç íèçüêèì («Corticola» òà «Impressa») ³
ï³äâèùåíèì («Arboricola» òà «Simplex») âì³ñòîì êàðîòèíî¿ä³â, ÿêèé ò³ñíî
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ïîâ’ÿçàíèé ç åêîëîã³÷íèìè òà ô³ç³îëîã³÷íèìè îñîáëèâîñòÿìè ïðåäñòàâíèê³â
öèõ ãðóï, çîêðåìà ç ¿õ òðàïëÿííÿì ó â³ëüíî³ñíóþ÷îìó ñòàí³ é ãåîãðàô³÷íèì
ïîøèðåííÿì.

Íà îñíîâ³ ïðîàíàë³çîâàíèõ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê, óëüòðàòîíêî¿ ñòðóêòó-
ðè ï³ðåíî¿ä³â (Friedl, 1989) ³ êë³òèííî¿ ñò³íêè (König, Peveling, 1980), à òàêîæ
åêîëîã³÷íèõ é ô³ç³îëîãî-á³îõ³ì³÷íèõ îñîáëèâîñòåé ³ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíå-
òè÷íèõ äàíèõ (Òkaloud, Peksa, 2010) àâòåíòè÷íèõ øòàì³â ðîäó Asterochloris çà-
ïðîïîíîâàíî âèä³ëåííÿ 3 ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íèõ ãðóï âèä³â öüîãî ðîäó: «Irre-
gularis», «Ðhycobiontica» òà «Åxcentrica». Äëÿ âèçíà÷åííÿ âèä³â ðîäó äî ïåâíî¿
ìîðôîëîãî-ãåíåòè÷íî¿ ãðóïè ðîçðîáëåíî ãðàô³÷íèé êëþ÷ ó âèãëÿä³ òàáëèö³.
Ïèòàííÿ ùîäî ðîçìåæóâàííÿ îêðåìèõ âèä³â óñåðåäèí³ öèõ ãðóï ëèøàºòüñÿ
îñòàòî÷íî íå âèð³øåíèì, ùî ïîâ’ÿçàíî ç ì³íëèâ³ñòþ ìîðôîëîã³÷íèõ îçíàê.
Îòæå, ¿õ âèçíà÷åííÿ ìàº ´ðóíòóâàòèñÿ íà äàíèõ ìîëåêóëÿðíî¿ ô³ëîãåí³¿.

Ì³êðîâîäîðîñò³ òðàäèö³éíî êëàñèô³êóâàëè çã³äíî ç ìîðôîëîã³÷íèìè òà
öèòîëîã³÷íèìè îçíàêàìè âåãåòàòèâíèõ êë³òèí. Ô³ëîãåíåòè÷í³ àíàë³çè ðèáî-
ñîìàëüíèõ ãåí³â (18S (SSU) òà  ITS ðÄÍÊ) ïðîäåìîíñòðóâàëè, ùî öÿ ìîð-
ôîëîã³÷íà êîíöåïö³ÿ íå º ïðèðîäíîþ äëÿ á³ëüøîñò³ ì³êðîâîäîðîñòåé ³ ìàº
áóòè â³äêîðåãîâàíà.

À.Â. Êîëåìàí áóëî ïîêàçàíî, ùî êîìïåíñàòîðí³ çàì³íè íóêëåîòèä³â ó
âòîðèíí³é ñòðóêòóð³ ðèáîñîìàëüíèõ ïîñë³äîâíîñòåé ÄÍÊ (SSU ³ ITS) º
ñïåöèô³÷íèìè äëÿ îêðåìèõ ðîä³â òà âèä³â ³ ¿õ ìîæíà âèêîðèñòîâóâàòè ó
òàêñîíîì³÷íèõ ðåâ³ç³ÿõ ÿê ãåíåòè÷í³ ñèãíàòóðè. Äîñë³äíèöÿ ðîçðîáèëà íîâó
ðîäîâó é âèäîâó êîíöåïö³þ íà îñíîâ³ êîìïåíñàòîðíèõ çàì³í íóêëåîòèä³â ó
ïîñë³äîâíîñòÿõ ITS (ãåíåòè÷í³ ñèãíàòóðè) ïîð³âíÿíî ç³ çäàòí³ñòþ âèä³â äî
ñõðåùóâàííÿ. Âèÿâëåíî, ùî á³îëîã³÷í³ âèäè ìàþòü ³äåíòè÷í³ ïîñë³äîâíîñò³
ITS ðÄÍÊ, òîìó öåé ìàðêåð º íàä³éíèì çàñîáîì äëÿ åâîëþö³éíèõ ïîð³â-
íÿíü, îñîáëèâî íà ð³âí³ á³îëîã³÷íèõ âèä³â.

Á³ëüø³ñòü åóêàð³îòè÷íèõ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé âõîäÿòü ó ð³çí³ ë³í³¿ äâîõ
êëàñ³â Chlorophyta – Trebouxiophyceae òà Chlorophyceae. Ìîëåêóëÿðíà ô³-
ëîãåí³ÿ íà îñíîâ³ ïîñë³äîâíîñòåé 18S ðÄÍÊ ïðîäåìîíñòðóâàëà, ùî ìàéæå âñ³
òðàäèö³éí³ ðîäè Chlorophyceae ïîë³ô³ëåòè÷í³. Òàê, òðàäèö³éí³ ðîäè Chlamy-
domonas òà Chloromonas ðîçïîä³ëÿþòüñÿ ì³æ 8 íåçàëåæíèìè ë³í³ÿìè íà îñ-
íîâ³ àíàë³çó 18S ðÄÍÊ. Ç âèêîðèñòàííÿì ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ ìå-
òîä³â áóâ îïèñàíèé ð³ä Lobochlamys, ùî âêëþ÷àº ïåðåâàæíî íàçåìí³ âèäè.

Á³ëüø³ñòü àåðîô³òíèõ âîäîðîñòåé íàëåæàòü äî ë³í³¿ Trebouxia êëàñó Trebo-
uxiophyceae òà ëèøå ê³ëüêà – äî ë³í³¿ Chlorella, òîä³ ÿê êëàññ Ulvophyceae ì³ñ-
òèòü ëèøå íåçíà÷íó ê³ëüê³ñòü íàçåìíèõ âîäîðîñòåé. Âîíè íàëåæàòü äî ÷îòè-
ðüîõ ô³ëîãåíåòè÷íèõ ë³í³é: Chlorocystis-êëàäà, Pirula-êëàäà, Trichosarcina-êëàäà
òà Trentepohlia-êëàäà. Ðîäè, ùî íàëåæàòü äî Trebouxiophyceae òà Ulvophyceae, â
á³ëüøîñò³ º ïîë³ô³ëåòè÷íèìè. Âèäè êëàñè÷íîãî ðîäó Chlorella ðîçïîä³ëèëèñÿ
ì³æ êëàñàìè Trebouxiophyceae òà Chlorophyceae, çã³äíî ç ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãå-
íåòè÷íèìè äàíèìè; òðè ç íèõ áóëè îïèñàí³ ÿê âèäè ðîäó Chloroidium.

Âèêîðèñòàííÿ ìîëåêóëÿðíî-ô³ëîãåíåòè÷íèõ äàíèõ ³ âòîðèííî¿ ñòðóêòóðè
ITS2 â³äêðèâàº ïðèõîâàíå ð³çíîìàí³òòÿ íàçåìíèõ âîäîðîñòåé. Òàê ñòàëîñÿ
ï³ä ÷àñ âèâ÷åííÿ ´ðóíòîâèõ âîäîðîñòåé Ï³âäåííî-Çàõ³äíî¿ Àôðèêè, â ðåçóëü-
òàò³ ÿêîãî áóâ îïèñàíèé íîâèé âèä ðîäó Desmochloris (Ulvophyceae). Ô³ëîãå-
íåòè÷í³ àíàë³çè íà îñíîâ³ 18S ðÄÍÊ ³ íàÿâí³ñòü êîìïåíñàòîðíèõ çàì³í íóê-
ëåîòèä³â ó âòîðèíí³é ñòðóêòóð³ ITS2 ï³äòâåðäèëè âèä³ëåííÿ öüîãî âèäó.
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Рис. 1.7. Загальний вигляд слані:
а—в — Gallowayella poeltii, Kondratyuk 20360 (LD); лінійка — 2 мм; г — Gallowayella hermonii, голотип 

(KW); д—ж — Jackelixia angustata, Kondratyuk 20475 (LD)



Рис. 1.8. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а, б — Jackelixia elixii, S. Kondratyuk 20484 (CANB); в, г — Jackelixia elixii, S. Kondratyuk 20428 (CANB); 

д, е — Jackelixia kangarooensis (MEL 1028663)



Рис. 1.9. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а, б — Jackelixia hypogymnioides, Whinray s. n. (MEL 22395); в — Jackelixia incavata; г, д — Jackelixia ot-

tolangei, голотип



Рис. 1.10. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а — Jackelixia elixii, Kondratyuk 20429 (PERTH — голотип); лінійка — 5 мм; б — Jackelixia streimannii, 

Kondratyuk 204103 (LD — ізотип); лінійка — 2 мм; в—е — Jackelixia whinrayi (MEL 1019948)



Рис. 1.11. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а, б — Jesmurraya novozelandica (MEL 1515543); в, г — Josefpoeltia parva, Ranta 2026; д, е — Josefpoeltia 

sorediosa (S — ізотип)



Рис. 1.12. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а, б — Honeggeria rosmariae, isotype (KW); в—e — Martinjhansia resendei, S. Kondratyuk 20930



Рис. 1.13. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а—д — Massjukiella candelaria (LD — ізонеотип); е — Massjukiella alaskana (CANL — holotype); ліній-

ка — 2 мм



Рис. 1.14. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а, в — Ovealmbornia bonae-spei (LD — голотип); лінійка — 5 мм; е — Ovealmbornia sp.; слань Ovealm-
bornia bonae-spei на зрізі: б — верхній коровий шар; г — нижній коровий шар; д — вигляд у цілому



Рис. 1.15. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а—г — Oxneria alfredii (LD — ізотип); д, е — Oxneria fallax, Vezda 225 (M)



Рис. 1.16. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а — Rusavskia elegans (LD — ізотип); лінійка — 5 мм; б—г — Rusavskia elegans var. pulvinata 

(MEL 1001220); д, е — Rusavskia elegans var. pulvinata (MEL 1013 454)



Рис. 1.17. Загальний вигляд слані з апотеціями:
а—в — Seirophora villosa, Vězda, Lich. Sel. Exs. 925 (LD); г — Seirophora scorigena, Kondratyuk 20912 

(LD)



Рис. 1.18. Загальний вигляд слані:
а — Teloschistes flavicans, Kondratyuk 20450 (KW); лінійка — 2 мм; б — збільшені фрагменти сла-

ні Teloschistes flavicans, Kondratyuk 20450 (KW); лінійка — 1 мм; в—д — Xanthodactylon inflata, Feuerer 
63046 et Thell (HBG)



Рис. 1.19. Загальний вигляд слані та апотеціїв:
а—в — Xanthodactylon turbinatum; г — Xanthodactylon turbinatum, що зростає поряд з Jackelixia otto-

langei (голотип); д, е — Xanthodactylon sipmannii



Рис. 1.20. Загальний вигляд слані та апотеціїв:
а, б — Xanthodactylon wirthii; в — Xanthodactylon flammeum, Feuerer 63174a et Thell (HBG); лінійка — 

5 мм; г — Xanthokarrooa karrooensis (LD — голотип); лінійка — 5 мм; д—ж — Xanthomendoza sp.



Рис. 1.21. Загальний вигляд слані та апотеціїв:
а, б — Xanthoria monofoliosa, Garside BOL 24720 (LD — голотип); лінійка — 2 мм; в, г — Caloplaca 

crenulatella, holotype (H-NYL 30215); д, е — Caloplaca flavescens, S. Kondratyuk 20925 (KW)



Рис. 1.30. Загальний вигляд слані та апотеціїв:
а — Caloplaca trachyphylla, S. Kondratyuk 20930; б — Caloplaca sp. iva1, S. Kondratyuk 20930; в, г —

Caloplaca sp. kud1, S. Kondratyuk 20930; д, е — Caloplaca scrobiculata



Рис. 1.31. Загальний вигляд слані та апотеціїв:
а — Caloplaca rexfilsonii, S. Kondratyuk 20484 (LD); лінійка — 2 мм; б — Caloplaca rexfilsonii, S. Kon-
dratyuk 20480 (LD); лінійка — 2 мм; в, г — Caloplaca bassiae, JAE 21083 (CANB); д, е — Caloplaca 

limonia, голотип (GZU)



Рис. 2.1. Типи ексципулів у представників родин Physciaceae s. str. і Caliciaceae s. str. від-
повідно:

а — леканориновий тип, Rinodina septentrionalis (фото Л.В. Димитрової); б — лецидеїновий тип, Buellia 
schaereri KPABG-1930 (фото А.В. Мелехіна)

Рис. 2.2. Типи сумок у представників родини Physciaceae s.l.:
а, б — Bacidia-тип у Caliaceae s. str.; в, г — Lecanora-тип у Physciaceae s. str.; схематичне зображен-
ня після послідовного додавання розчинів KOH, а потім люголю; модифіковано порівняно з даними 

М. Гіралт (Giralt, 2001); д — сумка у Buellia (фото К.М. Шейдеггера)



Рис. 2.6. Реалізація життєвих стратегій у представників родини Physciaceae s. str.:
а  — кущиста слань епіфіта Anaptychia ciliaris (фото О.В. Надєіної); б  — листувата слань епіфіта 
Physconia distorta (фото О.В. Надєіної); в, г — накипна, у різному ступені ареальована слань у епіліт-
них Rinodina bischoffii (фото О.В. Надєіної) і Rinodina milvina (фото К.М. Шейдеггера); д — плакодіоїд-
на слань у наґрунтового виду Phaeorrhiza sareptana (фото К.М. Шейдеггера); е — листувата слань епі-

фіта Heterodermia speciosa (фото К.М. Шейдеггера)



Рис. 2.7. Реалізація життєвих стратегій у представників родини Caliciaceae s. Lumbsch et 
Huhndorf:

а — накипна слань у Buellia disciformis (фото К. Шейдеггера); б — ліхенофільний спосіб існуван-
ня Tetramelas phaeophysciae (голотип) — апотеції, що паразитують на слані та апотеціях Phaeophyscia 
endococcina; шкала — 0,5 мм; за матеріалами статті А. Нордіна і Л. Тібеля (Nordin, Tibell, 2005); в, 
г — плакодіоїдні накипні слані у Diplotomma venustum і Dimelaena oreina (фото О.В. Надєіної); д — на-
кипна порохниста слань, стебельчасті цвяхоподібні плодові тіла, що утворюють мазедій, у епіксиль-
ного Calicium lenticulare (фото О.В. Надєіної); е — листувата слань тропічного епіфітного лишайника 

Pyxine coccifera (фото О.В. Надєіної)



Рис. 2.8. Physcia aipolia (а, б) і Physcia caesia (в). Об’єкти дослідження із робіт (Myllys et 
al., 2001; Lohtander  et al., 2009). Пара видів чи таксони з «криптичними» лініями? (фото 

О.В. Надєіної)



Рис. 3.1. Колонії та конідії грибів роду Cladosporium:
а — C. psychrotolerans (на сусло-агарі); б — C. sphaerospermum (на ЧДА (зліва) та КГА (справа та внизу)); 
в — C. sphaerospermum (рамоконідії та конідії); г — C. pseudocladosporioides (на сусло-агарі, зліва); д — 

C. halotolerans (на сусло-агарі); е — C. halotolerans (на ЧДА (зліва) та КГА (справа та внизу))



Рис. 4.2. Морфологічні та цитологічні особливості деяких представників Klebsormidiales і 
морфологічно близьких до них таксонів:

1 — представник Gloeotila-Stichococcus-групи (Trebouxiophyceae) з Klebsormidium-подібною морфоло-
гією (штам Kleb_pseud_my); 2, 3 — водорість, що, ймовірно, є новим представником Klebsormidiales 
(штам SAG 36.98); 4—7 — розташування та кількість мітохондрій в клітинах водоростей родів Kleb-
sormidium (4 — штам TR 42, 6, 7 — штам SAG 2107) та Interfilum (5 — штам SAG 2100), фарбування 
клітин Mitotreker Green, стрілки вказують положення ядра; 8—10 — структура слизу у представника 
Klebsormidium, штам TR 31, фарбування метиленовим синім (8 — оптичний розріз, 9 — вигляд з по-
верхні, 10 — ультраструктура слизу); 11 — шапинкоподібні залишки материнських клітинних оболо-
нок (стрілки) у Klebsormidium, штам TR 41; 12—14 — Hormidiella attenuata (штам CCAP 329.1) (12, 13 — 
морфологія ниток, 14 — Н-подібний фрагмент оболонки). Лінійка — 10 мкм (1—9, 11—14) і 2 мкм (10)



Рис. 4.6. Морфологічні особливості Entransia та Interfilum:
1—4 — Entransia fimbriata, різноманіття будови вегетативних клітин; 5 — Interfilum paradoxum, штам 
SAG 338.1 (стрілками показані залишки материнських клітинних оболонок); 6, 7 — Interfilum terricola, 
штам SAG 2100 (7 — фарбування метиленовим синім (стрілки показують шапинкоподібні залишки 
материнських оболонок, головка стрілки — кільцеподібні)); 8, 9 — Interfilum sp., SAG 2101 (8 — фар-
бування метиленовим синім (стрілки показують шапинкоподібні залишки материнських оболонок)); 
10 — Interfilum sp., SAG 36.88, фарбування метиленовим синім, стрілка вказує на Н-подібний фраг-

мент оболонки. Лінійка — 20  мкм (1—4), 10 мкм (5—10)



Рис. 4.10. Морфологічні особливості різних представників Interfilum:
1—4 — Interfilum massjukiae, штам SAG 2102 (1—3 — будова дорослої слані, 4 — вигляд молодої 
культури); 5—8 — Interfilum sp., штам LUK 317 (7, 8 — фарбування метиленовим синім, видно 
шапинкоподібні залишки материнських оболонок: 7 — оптичний переріз, 8 — вигляд з поверхні); 
9 — Interfilum sp., штам LUK 313; 10—12 — Interfilum sp., штам SAG 2147 (12 — оболонки клітин, що 

загинули). Лінійки — 10 мкм



Рис. 4.12. Морфологічні особливості представників Klebsormidium морфолого-генетичних 
груп «Crenulatum / Mucosum» та «Desertus»:

1—4 — K. crenulatum, штам SAG 37.86 (3 — Н-подібний фрагмент оболонки, 4 — вигляд з поверхні, 
стрілка вказує на трикутний проміжок між оболонками клітин); 5, 6 — K. mucosum, штам SAG 8.96 
(6 — Н-подібний фрагмент оболонки); 7, 8 — K. sp., штам Biota 14614-18.18; 9—13 — K. sp., штам 
Biota 14621-6 (9 — клітини у старій культурі, 10, 11 — Н-подібні фрагменти оболонок, 12 — деталі 
будови хлоропласта в молодій культурі, 13 — нитки в молодій культурі); 14 — K. sp., штам LUK318; 
15 — К. sp., штам Biota 14614-18.24; 16 — K. sp., штам 4 TR (стрілки вказують на лопаті хлоропласта). 

Лінійка — 10 мкм



Рис. 4.13. Морфологічні особливості представників Klebsormidium морфолого-генетичних 
груп «Вilatum / Elegans» і «Flaccidum»:

1, 2 — K. elegans, штам SAG 7.96; 3—5 — K. bilatum (3, 4 — штам SAG 5.96 (4 — Н-подібний фраг-
мент оболонки); 5 — 13 TR; 6—10 — східноєвропейські штами групи «Flaccidum» (6—9 — штами з 
міцними нитками: 6, 8, 9 — TR 42 (8 — Interfilum-подібні клітини у старій культурі, 9 — Н-подібний 
фрагмент оболонки), 7 — Bacota); 10 — штам з легкодезінтегруючими нитками, TR 44); 11—13 — 
західноєвропейський штам групи «Flaccidum», SAG 12.91 (11, 13 — Н-подібні фрагменти оболонок у 

середині ниток). Лінійка — 10 мкм (1—3, 6, 8, 10—12), 5 мкм (4, 5, 7, 9, 13)



Рис. 4.14. Морфологічні особливості представників Klebsormidium морфолого-генетичної 
групи «Nitens»:

1—4 — морфотип «acidophilum» (1—3 — штам CCAP 335.12, 3 — Н-подібний фрагмент оболонки, 
4 — штам ССАР 335.16); 5, 6 — морфотип «nitens-typical», штами SAG 335-2b (5) і SAG 2155 (6); 7—9 
— морфотип «fluitans», штам SAG 9.96 (8 — Н-подібний фрагмент оболонки); 10—12 — морфотип 
«pseudoflaccidum» (10 — штам SAG 33.91; 11, 12 — штам TR 41. Лінійка — 10 мкм (1, 2, 4—7, 6—11), 

5 мкм (3, 8, 12)



Рис. 4.15. Морфологічні особливості представників Klebsormidium морфолого-генетичної 
групи «Nitens» та «аномальні» форми:

1—4 — морфотип «pseudointerfilum/dissectum» (1 — штам SAG 2109, 2, 3 — SAG 2108; 4 — SAG 2107; 
5—9 — «аномальні» форми Klebsormidium (5 — штам TR 18, 6, 7 — TR 24, 8 — Biota-14621.10.54, 9 — 

TR 31. Лінійка — 10 мкм



Рис. 5.1. Деякі види водоростей-фотобіонтів класу Trebouxiophyceae та лишайники, до 
складу яких вони входять:

а — Asterochloris excentrica — фотобіонт лишайника Cladonia convoluta (б); в — Trebouxia incrustata — 
фотобіонт Lecanora sp. (г); д — Myrmecia biatorellae — фотобіонт лишайника Catapyrenium sp. (е)



Рис. 5.6. Репродуктивні структури Asterochloris (Škaloud, 2008):
а — автоспорангій; б — клітина перед зоо- або апланоспороутворенням; в — апланоспорангій; г — ви-
хід апланоспор у слизистому міхурі; д — зооспорангій; е, є — зооспори; ж — зооспори, з’єднані «зад

нім подовженням»; и — планозигота з чотирма джгутиками. Лінійка — 5 мкм

Рис. 5.5. Колонії різних типів видів Trebouxia на твердому середовищі:
a — гроноподібні (кластероподібні); б — розсипчасті; в — розпластані



Рис. 6.9. Представники родів Chloroidium та Desmochloris:
а — Chl. engadiensis; б — Chl. angusto-ellipsoideum; в — Chl. saccharophilum; г — Chl. ellipsoideum
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