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УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ Спорові рослини та гриби

Вступ

Ха­ро­фіт­ні во­до­рос­ті — чи­сель­на (за су­час­них уяв­
лень), до­во­лі дав­ня мо­но­фі­ле­тич­на гру­па фраг­
мо­пласт­ної, стреп­то­фі­то­вої лі­нії ево­лю­ції рос­лин 
(Chloroplastida), що від­ме­жу­ва­ла­ся від хло­ро­фіт­
ної лі­нії ще по­над 450 млн ро­ків. Вона близькос­
по­рід­не­на з ви­щи­ми рос­ли­на­ми й об'єднує нині 
од­но­-  та ба­га­то­клі­тин­ні, мо­но­цит­ні та це­но­цит­ні 
ор­га­ніз­ми з різ­ною мор­фо­ло­гіч­ною струк­ту­рою 
та­ло­му. Ці ор­га­ніз­ми ха­рак­те­ри­зу­ють­ся на­яв­ністю 
ба­гатьох мор­фо­ло­го-ци­то­ло­гіч­них оз­нак, од­но­
тип­них з ін­ши­ми представ­ни­ка­ми Streptophyta, що 
зроста­ють у вод­но­му, ае­ро­фіт­но­му се­ре­до­ви­щах і 
в ґрун­ті. Кла­сич­ні уяв­лен­ня про без­по­се­ред­ні ро­
дин­ні зв'язки ха­раль­них во­до­рос­тей (Charales) із 
ви­щи­ми спо­ро­ви­ми рос­ли­на­ми (ге­те­ро­морф­на 
змі­на по­ко­лінь, ге­те­рот­ри­халь­на бу­до­ва зі здат­
ністю фор­му­ва­ти па­рен­хі­ма­тоз­ні дис­ки, оого­нії 
з три­хо­гі­ною, ар­хе­го­ній­по­діб­на бу­до­ва оого­ні­їв 
із за­плід­не­ни­ми яй­це­клі­ти­на­ми) чи роз­гляд цієї 
гру­пи як пря­мих пред­ків су­дин­них рос­лин не під­

твер­ди­ли­ся за ре­зуль­та­та­ми мо­ле­ку­ляр­но-біо­ло­гіч­
них до­слі­джень. Ра­зом з тим не­має єди­ної дум­ки 
щодо кон­крет­ної так­со­но­міч­ної сест­ринської гру­
пи, яка фі­ло­ге­не­тич­но пов'язанa з ін­ши­ми рос­ли­
на­ми. Зок­ре­ма, якщо ймо­вір­ним ан­цест­раль­ним 
представником Chloroplastida за хло­ро­пласт­ни­
ми ге­на­ми вва­жа­ли зе­ле­ну джгу­ти­ко­ву во­до­рос­
ть   Mesostigma viride Lauterborn (Bhattacharia et al., 
1998; Lemieux et al., 2000; Lemieux, Otis et al., 2007; 
Rodriguez-Ezpeleta et al., 2007), а кла­ду з M. viride та 
Chlorokybus atmophyticus Geitler як сест­ринську до 
всіх стреп­то­фі­тів (Lemieux et al., 2007), то фі­ло­ге­
не­тич­ну лі­нію ем­бріо­фі­тів ви­во­дять те­пер від різ­
них так­со­но­міч­них груп ха­ро­фі­тів — Zygnematales/
Zygnematophyceae (Turmel et al., 2006; Wodniok et al., 
2011; Timme et al., 2012; Zong et al., 2013; Ruhfel 
et al., 2014), Coleochaetales (Turmel, Gagnon et al., 
2009; Turmel, Otis et al., 2009) або Coleochaetales + 
Zygnematales (Finet et al., 2012; Laurin-Lemay et al., 
2012; Zong et al., 2015).

Ме­тою цієї ро­бо­ти є уза­галь­нен­ня ві­до­мостей та 
ана­ліз ре­зуль­та­тів су­час­них до­слі­джень у на­прям­ку 
фі­ло­ге­не­тич­них ре­конст­рук­цій ха­ро­фіт­них зе­ле­них 
во­до­рос­тей, а та­кож ви­світ­лен­ня зна­чу­щості но­вих 
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фі­ло­ге­не­тич­них гі­по­тез про дея­кі клю­чо­ві ас­пек­ти 
ево­лю­ції рос­лин. Особ­ли­во це сто­су­єть­ся здо­бут­ків 
мо­ле­ку­ляр­но-біо­ло­гіч­них до­слі­джень, роз­крит­тя 
особ­ли­востей жит­тє­вих цик­лів, ви­ник­нен­ня ба­га­
то­клі­тин­ності та гра­ві­тро­піз­му, а та­кож до­сяг­нень 
мо­ле­ку­ляр­ної фі­зіо­ло­гії та пі­знан­ня ево­лю­ції ге­
но­му. Ці зав­дан­ня пов'язані з під­го­тов­кою фло­ри 
ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей Ук­ра­ї­ни й ана­лі­зом різ­них 
ас­пек­тів, що сто­су­ють­ся цієї гру­пи рос­лин. Міс­це 
та зна­чен­ня ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей у сис­те­мі ор­га­
ніч­но­го сві­ту об­го­во­ре­но нами в по­пе­ред­ній стат­ті 
(Palamar-Mordvintseva, Tsarenko, 2009), а пи­тан­ня 
ево­лю­ції та фі­ло­ге­не­тич­них зв'язків част­ко­во ви­
світ­ле­ні в ін­шій пуб­лі­ка­ції (Palamar-Mordvintseva, 
Tsarenko, Barinova, 2015).

Філогенез харофітних водоростей. З'ясування фі­
ло­ге­не­тич­них зв'язків ор­га­ніз­мів було ви­зна­но го­
лов­ною ме­тою біо­ло­гії пі­сля оп­ри­люд­нен­ня тео­рії 
Ч. Дар­ві­на про їхню ево­лю­цію (Darwin, 1859). Поя­
ва на­зем­них рос­лин (ем­бріо­фі­тів) ста­ла од­ним із 
най­ве­лич­ні­ших явищ в іс­то­рії жи­во­го, зу­мов­ле­ним 
не­зво­рот­ним ево­лю­цій­ним про­це­сом ста­нов­лен­ня 
жит­тя на Зем­лі. Роз­роб­ка кла­дистич­них прин­ци­пів 
(Henning, 1966) і нау­ко­ві здо­бут­ки 1960–1970-х ро­ків 
(Pickett-Heaps, 1967, 1975; Picket-Heaps, Marchant, 
1972; Marchant, Pickett-Heaps, 1973), що ок­рес­ли­
ли чіт­кі кон­цеп­ту­аль­ні рам­ки для роз­крит­тя спів­
від­но­шень між ор­га­ніз­ма­ми, а та­кож фор­маль­не 
ви­ок­рем­лен­ня ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей у су­час­но­му 
ши­ро­ко­му ро­зу­мін­ні об­ся­гу гру­пи та її ді­аг­ностич­
них оз­нак, які ба­зу­ють­ся на особ­ли­востях клі­тин­
но­го по­ді­лу й ульт­раструк­ту­рі джгу­ти­ко­во­го апа­ра­
ту (Mattox, Stewart, 1984), вне­сли сут­тє­вий вклад у 
су­час­ну сис­те­ма­ти­ку, об­ґрун­ту­вав­ши чіт­ку фі­ло­ге­
не­тич­ну ос­но­ву для різ­них груп во­до­рос­тей. Роз­ви­
ток фі­ло­ге­не­тич­них до­слі­джень став ім­пуль­сом для 
вив­чен­ня іс­то­рич­них ме­ха­ніз­мів і са­мих про­це­сів 
ево­лю­цій­них по­дій за до­по­мо­гою фор­му­лю­ван­ня 
гі­по­тез ево­лю­цій­них мо­де­лей ве­ли­ких клад ор­га­
ніз­мів.

Хоча ран­ні мор­фо­ло­гіч­ні кла­дистич­ні до­слі­
джен­ня були ва­го­мим вне­ском у сис­те­ма­ти­ку, хиб­
на ін­тер­пре­та­ція особ­ли­востей го­мо­пла­зії та їхня 
не­до­оцін­ка при­зве­ли до фор­му­лю­ван­ня дея­ких не­
ко­рект­них гі­по­тез. Од­нак спросту­ван­ню цих твер­
джень спри­яло по­глиб­ле­не вив­чен­ня скла­ду РНК 
і ДНК та засто­су­ван­ня ав­то­ма­ти­зо­ва­ної ме­то­ди­ки 
його оп­ра­цю­ван­ня. Це дало змо­гу сис­тем­ні­ше ви­
ко­ристо­ву­ва­ти струк­тур­ні особ­ли­вості гена, од­ні­єї 
чи кіль­кох клі­тин­них су­бо­ди­ниць або гру­пи ор­га­

ніз­мів. У ре­зуль­та­ті от­ри­ма­но до­ка­зи до кон­крет­
них фі­ло­ге­не­тич­них схем (Delsuс et al., 2003; Qiu, 
2008; Becker, Marin, 2009; Gontcharov, 2009; Finet 
et al., 2010; Zong et al., 2013, 2015). Ок­рім того, ви­
ко­ристан­ня ви­со­ко­роз­ви­не­ної ме­то­ди­ки се­к­ве­ну­
ван­ня, збіль­шен­ня кіль­кості до­слі­дже­них так­со­нів 
спри­яли кра­що­му ро­зу­мін­ню й оцін­ці зна­чу­щості 
фі­ло­ге­не­тич­них до­слі­джень (Brinkmann, Phillipe, 
2008). Пос­лі­дов­ни­ки тра­ди­цій­ної мор­фо­ло­го-ци­
то­ло­гіч­ної сис­те­ма­ти­ки за­лу­ча­ють усю су­куп­ність 
ре­зуль­та­тів но­віт­ніх фі­ло­ге­не­тич­них до­слі­джень 
для пі­знан­ня ево­лю­цій­них про­це­сів.

За су­час­ни­ми да­ни­ми, «зе­ле­ні рос­ли­ни»  — 
Chloroplastida (Levis, McCourt, 2004; Qiu, 2008; 
Becker, Marin, 2009; Gontcharov, 2009; Finet et al., 
2010; Adl et al., 2012; Leliaert et al., 2012) об'єднують 
усі «зе­ле­ні» во­до­рос­ті (представ­ни­ків «зе­ле­ної» 
філи ево­лю­ції) ра­зом із на­зем­ни­ми рос­ли­на­ми (ем­
бріо­фі­та­ми). Вони є мо­но­фі­ле­тич­ною гру­пою ор­га­
ніз­мів із ан­цест­раль­ни­ми зе­ле­ни­ми джгу­ти­ко­нос­
ця­ми (АЗД) в ос­но­ві та із над­зви­чай­ним роз­ма­їт­тям 
їхньої мор­фо­ло­гії, бу­до­ви клі­тин, жит­тє­во­го цик­лу, 
ре­про­дук­ції та біо­хі­мії (рис. 1).

«Зе­ле­ні рос­ли­ни» рано роз­ді­ли­ли­ся на дві ево­лю­
цій­ні філи (лі­нії): 1) зе­ле­ні во­до­рос­ті (Chlorophyta) i 
2) стреп­то­фі­ти (Streptophyta): ха­ро­фіт­ні во­до­рос­
ті (Charophytа) та ем­бріо­фі­ти (Embryophyta). Цей 
по­діл від­був­ся близько 725–1200 млн ро­ків тому 
(Hedges et al., 2004; Yoon et al., 2004; Zimmer et 
al., 2007). По­рів­ня­но з хло­ро­фіт­ною лі­ні­єю ево­
лю­ції, яка охо­п­лює біль­шість ви­дів тра­ди­цій­но­го 
від­ді­лу Chlorophyta (сот­ні ро­дів і по­над 10000 ви­
дів), у стреп­то­фіт­ній лі­нії від­нос­но мало зе­ле­них 
ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей (близько 65 ро­дів і де­кіль­
ка ти­сяч ви­дів), кот­рі ра­зом із май­же пів­міль­йо­на 
ви­дів на­зем­них рос­лин (ем­бріо­фі­тів) фор­му­ють 
гру­пу Streptophyta (sensu Bremer et al., 1987), або 
Charophyta (sensu Levis et McCourt, 2004).

За­се­лен­ня на­зем­них міс­цез­ростань на­щад­ка­ми 
ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей від­бу­ло­ся близько 450–470 
млн ро­ків тому і ста­ло над­зви­чай­ною по­ді­єю в 
ево­лю­ції жит­тя на Зем­лі (Graham, 1993; Kenrick, 
Crane, 1997; Bateman et al., 1998).

Усе­ре­ди­ні ха­ро­фіт­них зе­ле­них во­до­рос­
тей ви­ді­ля­ють 6 ви­раз­них мор­фо­ло­гіч­них груп 
(рис.  1): 1) фла­ге­лят­на (Mesostigmatophyceae), 2) 
сар­ци­но­їд­на чи па­ке­то­по­діб­на (плев­ро­ко­ко­їд­
на) (Chlorokybophyceae), з еле­мен­та­ми га­лу­жен­
ня (Interfilum Chodat, зрід­ка Klebsormidium  P.C. 
Silva, Mattox & Blackwell), 3) нит­часта (не­роз­
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га­лу­же­на) (Klebsormidiophyceae), 4) кон'югатна 
(Zygnematophyceae  — ста­те­ва ре­про­дук­ція у ви­
гля­ді кон'югації, за­галь­на від­сут­ність рух­ли­вих 
клі­тин) і дві, мор­фо­ло­гіч­но склад­ні­ші гру­пи,  — 
5) Coleochaetophyceae і 6) Charophyceae. Вони ха­рак­
те­ри­зу­ють­ся ба­га­то­клі­тин­ністю (з плаз­мо­дес­ма­ми) 
або па­рен­хі­мо­по­діб­ною тка­ни­ною та­ло­му, ін­ко­
ли роз­га­лу­же­ни­ми гіл­ка­ми, апі­каль­ним рос­том та 
оогам­ною ста­те­вою ре­про­дук­ці­єю. З'ясовано, що 
Mesostigma viride фор­мує одну кла­ду з Chlorokybus 
atmophytiсus, утво­рюю­чи ран­ню ди­вер­гент­ну лі­
нію ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей (Lemieux et al., 2007; 
Rodrigeses-Espeleto et al., 2007; Qiu, 2008; Becker, 

Marin, 2009). Од­нак досі за­ли­ша­єть­ся ак­ту­аль­
ним пи­тан­ня щодо гру­пи во­до­рос­тей, яка є сест­
ринською до ем­бріо­фі­тів.

У ба­гатьох ілюст­ро­ва­них по­бу­до­вах ево­лю­ції 
ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей і на­зем­них рос­лин час­то 
ха­раль­ні (Charales) во­до­рос­ті висту­па­ють як їхня 
сест­ринська гру­па (Qiu, 2008; Becker, Marin, 2009). 
Ра­ні­ше, че­рез своє­рід­ний і по­рів­ня­но склад­ний 
та­лом й особ­ли­вості ре­про­дук­тив­них ор­га­нів, ха­
раль­ні роз­гля­да­ли як по­тен­цій­ну гру­пу во­до­рос­тей, 
щіль­но пов'язану з на­зем­ни­ми рос­ли­на­ми (Boldt, 
Wynne, 1985). Ця гі­по­те­за була під­три­ма­на пев­ни­
ми ульт­раструк­тур­ни­ми (McCourt et al., 1996) і мо­

Рис.  1. Дерево філогенетичних зв'язків таксономічних груп водоростей зеленої лінії: еволюція (верхня частина 
рисунка) та поширення її генів серед інших евкаріотів (за Leliaert et al., 2012)

Fig. 1. The tree of phylogenetic relationships among taxonomic groups of algae on the green line of evolution (top of the figure) 
and its spread among other eukaryotic genes (after Leliaert et al., 2012)
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ле­ку­ляр­но-фі­ло­ге­не­тич­ни­ми да­ни­ми (Karol et al., 
2001; McCourt et al., 2004). Фі­ло­ге­не­тич­не де­ре­во 
стреп­то­фі­тів, по­бу­до­ва­не на ос­но­ві су­міс­них ана­
лі­зів чо­тирьох ге­нів від трьох ге­но­мів (ядер­но­го — 
18S рДНК, хло­ро­пласт­но­го — atpB і rbcL, а та­кож 
мі­то­хон­д­рі­аль­но­го — NADS), ви­раз­но по­ка­за­ло, що 
ха­раль­ні є сест­ринською гру­пою на­зем­них рос­лин, 
а їхнє спів­від­но­шен­ня мало ви­со­ку бутст­реп-під­
трим­ку. Близький зв'язок ха­раль­них із на­зем­ни­ми 
рос­ли­на­ми до­б­ре збі­гав­ся з тра­ди­цій­ною гі­по­те­
зою про на­пря­мок ево­лю­ції мор­фо­ло­гіч­них, ульт­
раструк­тур­них і біо­хі­міч­них оз­нак у во­до­рос­тей, 
які при­зве­ли до ви­хо­ду рос­лин на сушу й ус­піш­но її 
за­се­ли­ли (McCourt et al., 2004). 

Од­нак у су­час­но­му фі­ло­ге­не­тич­но­му ана­лі­зі 
Coleochaetales і Zygnematales та­кож ха­рак­те­ри­зу­ють­
ся як фі­ло­ге­не­тич­но спо­рід­не­ні гру­пи з на­зем­ни­ми 
рос­ли­на­ми (рис. 2).

Ульт­раструк­тур­ні до­слі­джен­ня вия­ви­ли у 
Zygnematales по­діл клі­тин за ти­пом фраг­мо­пласта, 
що збли­зи­ло їх із ха­раль­ни­ми (Charales) та ко­ле­о­хе­
таль­ни­ми (Coleochaetales) во­до­рос­тя­ми, а та­кож з на­
зем­ни­ми рос­ли­на­ми (Mattox, Stewart, 1974; Pickett-
Heaps, 1975). По­даль­ші біо­хі­міч­ні та мо­ле­ку­ляр­ні 
до­слі­джен­ня вста­но­ви­ли, що Zygnematophyceae є 
од­ні­єю з про­су­ну­тих груп ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей, 
хоча жод­на з от­ри­ма­них то­по­ло­гій не мала ви­со­кої 
або на­леж­ної ста­тистич­ної під­трим­ки. Про­те фі­
ло­ге­не­тич­ні ана­лі­зи нук­лео­тид­них пос­лі­дов­ностей 
ядер­но­го ри­бо­сом­но­го 18S рДНК і хло­ро­пласт­
но­го rbcL ге­нів пос­та­ви­ли під сум­нів сест­ринст­во 
ха­раль­них і на­зем­них рос­лин (Turmel et al., 2002). 
Ана­лі­зи 76 хло­ро­пласт­них ге­нів не­спо­ді­ва­но по­
ка­за­ли, що кон'югати (Zygnematophyceae) є сест­
ринською гру­пою на­зем­них рос­лин (Gontcharov, 
2008, 2009). Роз­міщен­ня на фі­ло­ге­не­тич­но­му де­

ре­ві Zygnematophyceae пе­ре­кон­ли­во під­твер­дже­не 
ви­со­ки­ми зна­чен­ня­ми бутст­ре­па, по­ряд­ком роз­
та­шу­ван­ня ге­нів у хло­ро­пласт­но­му ге­но­мі, його 
ген­ним та ін­трон­ним скла­дом і си­на­по­морф­ни­ми 
ін­де­ла­ми в ко­дую­чих ді­лян­ках (Turmel et al., 2005, 
2007; Adam et al., 2007). На дум­ку дея­ких до­слід­ни­
ків (Gontcharov, 2008, 2009), та­кий ре­зуль­тат прак­
тич­но не­мож­ли­во по­яс­ни­ти з по­зи­цій тра­ди­цій­них 
по­гля­дів на хід ево­лю­ції у стреп­то­фі­тів. Представ­
ни­ки ро­дів Coleochaete Bréb. і Chara L. ма­ють склад­
ні­шу, ніж у кон'югатів, струк­ту­ру та­ло­му, ме­ха­нізм 
по­ді­лу клі­тин та інші фе­но­ти­піч­ні оз­на­ки, спіль­ні з 
на­зем­ни­ми рос­ли­на­ми (McCourt et al., 2004). 

Пи­тан­ня щодо по­хо­джен­ня та ран­ніх ро­дин­
них від­но­син на­зем­них рос­лин на­ма­га­ли­ся та­кож 
ви­рі­ши­ти за прин­ци­пом муль­ти­ген­но­го фі­ло­ге­не­
тич­но­го ана­лі­зу з ви­ко­ристан­ням ве­ли­ко­го на­бо­ру 
ок­ре­мих ге­нів і мор­фо­ло­гіч­них оз­нак, які під­твер­
джу­ють де­та­лі­зо­ва­ні фі­ло­ге­не­тич­ні зв'язки се­ред 
рос­лин (Finet et al., 2010). Було ві­діб­ра­но збіль­ше­
не чис­ло дос­туп­них спе­ці­аль­них се­к­вен­тів (ESTs) і 
зраз­ки різ­них ге­нів від знач­ної кіль­кості так­со­нів 
(77 ядер­них ге­нів від 77 різ­них так­со­нів), а та­кож 
нові транс­кри­по­ва­ні дані пі­ро­се­к­вен­тів у п'яти 
пі­діб­ра­них ви­дів ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей, що ви­
яв­ля­ють най­біль­шу спо­рід­не­ність із на­зем­ни­ми 
рос­ли­на­ми. Фі­ло­ге­не­тич­ний ана­ліз цих муль­ти­
ген­них да­них за­свід­чив Coleochaetales як близько­
го ро­ди­ча на­зем­них рос­лин (бутст­реп-під­трим­ка 
= 91). Ав­то­ри впер­ше ви­ко­риста­ли сайт(«site»)-
ге­те­ро­ген­ну мо­дель ево­лю­ції (САТ), яка по­ка­за­ла 
най­кра­щі ре­зуль­та­ти (96,39). Фі­ло­ге­не­тич­на гіл­ка 
Coleochaete, як сест­ринська гру­па на­зем­них рос­
лин, вия­ви­ла­ся над­зви­чай­но стій­кою в цих ана­
лі­зах, а за­зна­че­ний рід  — на­дій­ним мо­дель­ним і 
так­со­но­міч­ним об'єктом. Ав­то­ри під­крес­лю­ють, 

Рис. 2. Схематичне відображення поглядів на філогенетичну спорідненість окремих таксономічних груп харофітів із 
судинними рослинами за результатами морфологічних (a) і молекулярно-генетичних (b–d) досліджень (за Zong et al., 
2015)

Fig. 2. Schematic reflection of views on phylogenetic relations of certain taxonomic groups of сharophytes with vascular plants 
according to the results of morphological (a) and molecular (b–d) studies (after Zong et al., 2015)
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що види ро­ду Coleochaete ма­ють ба­га­то спіль­них 
мор­фо­ло­гіч­них оз­нак із на­зем­ни­ми рос­ли­на­ми, 
зок­ре­ма ком­плекс­ну три­ви­мір­ну ор­га­ні­за­цію тіла 
та па­рен­хі­мо­по­діб­ну тка­ни­ну тощо. Ульт­раструк­
тур­ні до­слі­джен­ня по­ка­за­ли, що ци­то­кі­нез клі­тин 
у представ­ни­ків цьо­го роду від­бу­ва­єть­ся за ти­пом 
фраг­мо­пласта, який дуже по­діб­ний до ана­ло­гіч­но­
го в на­зем­них рос­лин, а ульт­раструк­ту­ра клі­тин­них 
во­лос­ків у ви­дів роду схо­жа з та­кою у ри­зо­ї­дів пе­
чі­ноч­ни­ків. Їх роз­гля­да­ють як го­мо­ло­гіч­ні струк­
ту­ри (Graham et al., 2012). Ок­рім того, клі­ти­ни 
Coleochaete міс­тять пе­рок­си­со­ми ен­зим­но­го скла­
ду, власти­во­го на­зем­ним рос­ли­нам, які від­сут­ні в 
ін­ших во­до­рос­тей, а в клі­тин­ні обо­лон­ки вхо­дять 
ре­чо­ви­ни, по­діб­ні до ліг­ні­ну, що за хі­міч­ною струк­
ту­рою на­бли­жа­ють­ся до та­ких у мо­хів і пе­чі­ноч­ни­
ків (Graham et al., 2012). Сест­ринське міс­це ко­ле­о­
хет щодо су­дин­них рос­лин, мож­ли­во, ґрун­ту­єть­ся 
і на ре­зуль­та­тах па­лео­нто­ло­гіч­них до­слі­джень. На­
прик­лад, по­рів­няль­ні ана­лі­зи су­час­них ко­ле­о­хет із 
ви­коп­ни­ми представ­ни­ка­ми роду Parka Fleming з 
пізньо­го си­лу­ру — ранньо­го дeвону на ос­но­ві двох 
струк­тур ге­не­ра­тив­них ор­га­нів й еко­ло­гії під­твер­
ди­ли, що вони мо­жуть бути ро­до­на­чаль­ною гру­
пою Charophyta (Niclas, 1979). Ін­тро­ни мі­то­хон­д­рі­
аль­них ге­нів nad5, ви­яв­ле­ні в Coleochaete orbicularis 
E.G. Pringsh., Sphagnum L. і Marchantia L., не зна­
йде­ні в ін­ших ха­ро­фі­тів і в дея­ких ем­бріо­фі­тів; це, 
мож­ли­во, їхня вто­рин­на втра­та про­тя­гом ево­лю­
ції. Два по­ряд­ки (Mesostigmatales і Chlorokybales), за 
оцін­ка­ми цих ав­то­рів (Graham et al., 2012), не утво­
рю­ють вер­хів­ко­ву кла­ду в біль­шості ана­лі­зів, на 
про­ти­ва­гу фі­ло­ге­не­тич­ним схе­мам, за­сно­ва­ним на 
хло­ро­пласт­но­му ге­но­мі. Ав­то­ри цієї ро­бо­ти вва­жа­
ють, що міс­це Mesostigmatales як тер­мі­наль­ної гру­пи 
до ін­ших ха­ро­фі­тів під­три­му­єть­ся на­яв­ністю в них 
ве­ге­та­тив­ної рух­ли­вої ста­дії, але в май­бут­ніх ана­
лі­зах не­об­хід­но з'ясувати по­зи­цію цих двох груп. 
По­рів­няль­ні ре­зуль­та­ти до­слі­джен­ня де­монст­ру­
ють Mesostigmatales, Chlorokybales i Klebsormidiales 
як ран­ні ди­вер­гент­ні ха­ро­фіт­ні лі­нії. У них ви­яв­
ле­на кон­гру­ент­ність з ядер­ною ло­ка­лі­за­ці­єю гена 
tufA у пізньо­ди­вер­гент­них ха­ро­фіт­них лі­ній і на­
зем­них рос­лин. Не­спо­ді­ва­ним у цих до­слі­джен­нях 
вия­ви­ло­ся гру­пу­ван­ня представ­ни­ків Zygnematales 
з Chaetosphaeridium, які були фор­маль­но збли­же­ні 
з Coleochaetales. 

Не­що­дав­но гру­па до­слід­ни­ків на­ма­га­ла­ся 
з'ясувати ве­ли­чи­ну по­тен­цій­но­го ефек­ту «за­лу­чен­
ня дов­гих гі­лок» («long-branch attraction») для по­бу­

до­ви фі­ло­ге­не­тич­них ре­конст­рук­цій. З цією ме­тою 
здій­сне­но ана­ліз да­них хло­ро­пласт­но­го ге­но­ма, 
вклю­чаю­чи три нові хло­ро­пласт­ні гени ха­ро­фіт­них 
во­до­рос­тей  — Coleochaete orbicularis E.G.  Pringsh., 
Nitella hookeri A. Braun, Spirogyra communis (Hassall) 
Kütz. При цьо­му засто­со­ва­но ча­со­во-по­зи­цій­ну 
(«site-  and time-») ге­те­ро­ген­ну мо­дель спо­рід­не­
ності по­ряд­ків у стреп­то­фі­тів і на­зем­них рос­лин. 
Про­ве­де­ний ана­ліз під­твер­див гі­по­те­зу, за­сно­ва­
ну на да­них ядер­них се­к­вен­тів, про Zygnematales 
або ж кла­ду Coleochaetales плюс Zygnematales як 
близькос­по­рід­не­ні кла­ди (рис. 2) з на­зем­ни­ми рос­
ли­на­ми (Zong et al., 2013, 2015).

Ре­зуль­та­ти ана­лі­зу хло­ро­пласт­них ге­нів за­свід­
чу­ють ста­тистич­ну під­трим­ку кла­ди Zygnematales 
(на ос­но­ві по­ряд­ку роз­мі­щен­ня ге­нів у хло­ро­
пласт­но­му ге­но­мі, його ген­но­го й ін­трон­но­го 
cкладу і си­на­по­морф­них ін­де­лів (вста­вок і де­ле­
цій) у ко­дую­чих ді­лян­ках), або кла­ди Zygnematales 
і Coleochaetales як сест­ринської гру­пи ем­бріо­фі­тів 
(Turmel et al., 2005, 2007; Adam et al., 2007; Rodriges-
Espeleta et al., 2007; Gontcharov, 2009; Zong et al., 
2015). По­даль­ші до­слі­джен­ня за біль­шої ви­бір­ки 
так­со­нів і ге­нів (Becker and Marin, 2009) по­ка­за­ли 
Charales як сест­ринську гру­пу на­зем­них рос­лин, 
під­крес­ли­ли про­гре­сив­ну ево­лю­цію клі­тин­но­го 
уск­лад­нен­ня у ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей (на­яв­ність 
фраг­мо­пластів, плаз­мо­десм, шес­ти­ра­зо­вий син­
тез клі­тин, струк­ту­ра фла­ге­лят­них клі­тин, оога­мія, 
ста­те­ва ре­про­дук­ція із зи­гот­ним ме­йо­зом) і фі­зіо­
ло­гіч­ну спе­ци­фі­ку. Вод­но­час ни­ніш­ні до­слі­джен­ня 
пластид­них ге­нів за­свід­чу­ють (Ruhfel et al., 2014), 
що Zygnematophyceae є сест­ринською кла­дою до 
кла­ди су­дин­них рос­лин: Coleochaetophyceae  — до 
Zygnematophyceae + Embryophyta, Charophyceae — 
до Coleochaetophyceae + (Zygnematophyceae + 
Embryophyta), а кла­да Mesostigmatophyceae + 
Chlorokybophyceae — до всіх ін­ших Streptophyta (за 
бутст­реп-під­трим­кою близько 86  %). Ана­ло­гіч­ні 
ре­зуль­та­ти щодо ви­зна­чен­ня гру­по­вої та ро­до­вої 
спо­рід­не­ності у сис­те­мі стреп­то­фі­то­вих рос­лин от­
ри­ма­ні та­кож за ге­те­ро­ген­ною мо­дел­лю ін­ши­ми 
до­слід­ни­ка­ми (Zong et al., 2013) (рис. 3).

Ці ре­зуль­та­ти ще раз під­крес­лю­ють роз­біж­ність в 
уяв­лен­нях про фі­ло­ге­не­тич­ну спо­рід­не­ність різ­них 
представ­ни­ків Streptophyta за да­ни­ми мо­ле­ку­ляр­
но-ге­не­тич­них до­слі­джень з кла­сич­ни­ми мор­фо­
ло­го-ци­то­ло­гіч­ни­ми оз­на­ка­ми та не­од­но­знач­ність 
у ви­рі­шен­ні пи­тан­ня ро­дин­них зв'язків у цій гру­пі 
рос­лин, що спо­ну­кає до ана­лі­зу ін­ших до­дат­ко­вих 
ге­нів. 
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На­ве­де­ні при­кла­ди фі­ло­ге­не­тич­них до­слі­джень 
ро­дин­них зв'язків ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей із на­
зем­ни­ми рос­ли­на­ми за­свід­чу­ють, що пи­тан­ня про 
кон­крет­но­го представ­ни­ка сест­ринської гру­пи 
на­зем­них рос­лин ще ос­та­точ­но не ви­рі­ше­не, але, 
ймо­вір­но, про­яс­нить­ся у по­даль­ших фі­ло­ге­не­тич­
них напрацюван­нях.

Еволюція. Ево­лю­цій­ні роз­роб­ки кін­ця ХХ ст., що 
ґрун­ту­ва­ли­ся на мор­фо­ло­гіч­них оз­на­ках рос­лин, 
дали мож­ли­вість сфор­му­лю­ва­ти чіт­кі фі­ло­ге­не­тич­
ні уяв­лен­ня про ос­нов­ні лі­нії фо­то­син­те­тич­них ев­
ка­рі­от (Mishler, Churchil, 1984, 1985; Bremer, 1985; 
Graham et al., 1991; Kenrick, Crane, 1997). Мор­фо­
ло­гіч­ні кла­дистич­ні до­слі­джен­ня знач­но до­пов­ни­
ли тра­ди­цій­ну так­со­но­мію, по­си­ли­ли й уточ­ни­ли 
кри­те­рії для іден­ти­фі­ка­ції оз­нак го­мо­ло­гії, чіт­ко 
ок­рес­лив­ши пев­ні мо­но­фі­ле­тич­ні гру­пи, од­нак не­
рід­ко на­да­ва­ли хиб­ні тлу­ма­чен­ня дея­ких оз­нак та 
сум­нів­ні оцін­ки зна­чен­ня го­мо­пла­зії в ево­лю­ції 
рос­лин (Qui, 2008). На про­ти­ва­гу цьо­му мо­ле­ку­
ляр­но-фі­ло­ге­не­тич­ні до­слі­джен­ня, що ба­зу­ва­ли­ся 
на струк­тур­них змі­нах ге­но­мів, спри­яли по­глиб­
лен­ню знань і ко­рект­ності ана­лі­зу й ін­тер­пре­та­
ції одер­жа­них ре­зуль­та­тів (Qiu et al., 1999, 2000 

a,b, 2007, 2008; Bowe et al., 2000; Chaw et al., 2000; 
Graham, Olmstead, 2000; Karol et al., 2001; Hilu et al., 
2003; Kelch et al., 2004). Ці мо­ле­ку­ляр­ні до­слі­джен­
ня умож­ли­ви­ли ко­ре­гу­ван­ня чи уточ­нен­ня спір­них 
ви­снов­ків кла­дистич­них до­слі­джень за ре­зуль­та­та­
ми мор­фо­ло­гіч­них і мо­ле­ку­ляр­них да­них і спри­яли 
під­ви­щен­ню рів­ня на­ших знань про ево­лю­цію та 
спів­від­но­шен­ня між ор­га­ніз­ма­ми. 

Особливості життєвих циклів. Тип і ха­рак­тер 
жит­тє­во­го цик­лу ор­га­ніз­му роз­гля­да­ють як про­від­
ну оз­на­ку його іден­ти­фі­ка­ції та фор­му­ван­ня уяв­
лен­ня про його ево­лю­цію. Змі­ни в жит­тє­вих цик­лах 
у різ­них лі­ній стреп­то­фі­то­вих ор­га­ніз­мів трак­ту­ють 
як один з най­ці­ка­ві­ших і най­важ­ли­ві­ших ас­пек­тів 
ево­лю­ції рос­лин. Фі­ло­ге­не­тич­ний ана­ліз ре­цент­
них ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей і спе­ци­фі­ка жит­тє­вих 
цик­лів у їх­ніх ви­коп­них представ­ни­ків ілюст­ру­
ють тен­ден­цію до ек­спан­сії ге­не­ра­ції ди­п­ло­їд­них 
спо­ро­фі­тів (Manhart, Palmer, 1990; Melconian et al., 
1995; Chapman et al., 1998; Karol et al., 2001; Lemieux 
et al., 2007; Turmel et al., 2007; Qui, 2008). 

Су­час­ні во­до­рос­ті де­монст­ру­ють ве­ли­ке роз­ма­
їт­тя цик­лів роз­ви­тку в різ­них так­со­но­міч­них гру­
пах. Пі­знан­ня ево­лю­ції цих цик­лів у во­до­рос­тей є 

Рис.  3. Філогенетична схема та місце харофітних 
водоростей (пунктирна лінія) у системі Streptophyta 
(за Zong et al., 2013)

Fig. 3. Phylogenetic scheme and place of сharophytic 
algae (marked dashed line) in the system of Streptophyta 
(after Zong et al., 2013).
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ос­но­вою для роз'яснення шля­хів ви­ник­нен­ня їх у 
на­зем­них рос­лин. Де­таль­ний ог­ляд ево­лю­ції цьо­
го про­це­су в різ­них груп во­до­рос­тей по­ка­зав, що 
від його особ­ли­востей у кон­крет­них представ­ни­ків 
за­ле­жить їхні бу­до­ва, ха­рак­тер роз­ви­тку ор­га­ніз­
му, а та­кож ар­гу­мен­та­ція фі­ло­ге­не­тич­них зв'язків 
(Petrov, 1986). Особ­ли­ву ува­гу ав­тор зо­се­ре­див на 
ха­рак­те­ристи­ці роду ха­ро­фіт­них («зе­ле­них») во­до­
рос­тей  — Coleochaete  — із га­п­ло­їд­ни­ми клі­ти­на­ми 
та­ло­му та ди­п­ло­їд­ною зи­го­тою (Hopkins, McBride, 
1976), представ­ни­кам яко­го при­та­ман­ний най­
більш про­су­ну­тий цикл роз­ви­тку се­ред зе­ле­них во­
до­рос­тей, а спе­ци­фі­ка фор­му­ван­ня зи­го­ти та клі­
тин, що її по­кри­ва­ють, за мор­фо­ло­гі­єю, ло­ка­лі­за­
ці­єю і ча­сом роз­ви­тку над­то на­га­ду­ють пла­цент­ні 
пе­ре­да­валь­ні клі­ти­ни на­сін­них рос­лин (Graham, 
Wilcox, 1983). 

На­яв­ність фі­ло­ге­не­тич­но­го зв'язку між ха­ро­
фіт­ни­ми во­до­рос­тя­ми та ран­ні­ми на­зем­ни­ми рос­
ли­на­ми, що під­твер­дже­на мор­фо­ло­гіч­ни­ми та мо­
ле­ку­ляр­ни­ми да­ни­ми, спри­яла ар­гу­мен­та­ції двох 
знач­них по­дій в іс­то­рії жит­тя рос­лин: ви­хід рос­лин 
на сушу і пе­ре­хід від ве­ге­та­тив­но­го га­п­ло­ї­да із зи­
гот­ним ме­йо­зом, власти­во­го ха­ро­фіт­ним во­до­рос­
тям, до ди­п­ло­їд­но­го спо­ро­фі­та — як до­мі­ную­чої ге­
не­ра­ції в жит­тє­во­му цик­лі на­зем­них рос­лин. 

Ха­ро­фіт­ні во­до­рос­ті за­зви­чай від­но­сять до ве­
ге­та­тив­них га­п­ло­ї­дів із ме­йо­зом у зи­го­тах. Про­те 
до­ка­зів на за­хист цієї ін­тер­пре­та­ції об­маль, не­
зва­жаю­чи на її ши­ро­ку під­трим­ку в нау­ко­вих пра­
цях. За­галь­ні знан­ня іно­ді ста­ють ко­лек­тив­ною 
де­зін­фор­ма­ці­єю, коли не­чис­лен­ні до­ка­зи сла­бо 
під­твер­дже­ні та ба­зу­ють­ся на пе­ред­ба­чу­ва­них дво­
знач­них при­пу­щен­нях. Вони пе­ре­тво­рю­ють­ся на 
«за­галь­но­при­йня­ту» ле­ген­ду, що ха­рак­тер­но для 
дея­ких ци­то­ло­гіч­них спос­те­ре­жень (Farley, 1982). 
За­галь­но­при­йня­та ле­ген­да пра­виль­на, коли це сто­
су­єть­ся хро­мо­сом­ної ре­дук­ції в зи­го­тах, але ви­сно­
вок про те, що ве­ге­та­тив­ні клі­ти­ни у во­до­рос­тей є 
зав­жди га­п­ло­ї­да­ми, ґрун­ту­єть­ся на при­пу­щен­нях, 
спросто­ва­них у низ­ці праць, які не збі­га­ють­ся з 
при­йня­ти­ми оцін­ка­ми жит­тє­во­го цик­лу в ха­ро­фі­
тів (Haig, 2010). 

Про жит­тє­ві цик­ли біль­шості представ­ни­ків ха­
ро­фіт­них во­до­рос­тей має­мо об­маль ві­до­мостей 
(Haig, 2010). На­прик­лад, ста­те­ва ре­про­дук­ція ще не 
опи­са­на в та­ких важ­ли­вих так­со­нів, як Mesostigma 
viride i Chlorokybus atmophyticus, а син­га­мія, від­зна­
че­на у Chaetosphaeridium Klebahn (Tompson, 1969), 
не су­про­во­джу­ва­лась ін­фор­ма­ці­єю про кіль­кість 

хро­мо­сом на різ­них фа­зах жит­тє­во­го цик­лу цих во­
до­рос­тей. Не­дав­но D. Haig (2010) зро­бив де­таль­ний 
ог­ляд праць про жит­тє­ві цик­ли у ба­гатьох во­до­рос­
тей, зо­се­ре­див­шись, зок­ре­ма, на ха­ро­фіт­них із «не­
за­галь­но­при­йня­тим» спо­со­бом жит­тє­во­го цик­лу в 
опи­са­ній тер­мі­но­ло­гії для на­зем­них рос­лин. Ав­тор 
ви­сло­вив дум­ку, що кож­ний жит­тє­вий цикл у во­до­
рос­тей від­бу­ва­єть­ся по-різ­но­му — че­рез під­ви­ще­ну 
чут­ли­вість до мож­ли­вих змін нав­ко­лишньо­го се­
ре­до­ви­ща. Він про­вів мо­ле­ку­ляр­но-фі­ло­ге­не­тич­ні 
до­слі­джен­ня низ­ки ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей і по­ка­
зав різ­ні ва­рі­ан­ти пе­ре­бі­гу в них про­це­сів жит­тє­во­
го цик­лу, які не збі­га­ють­ся із за­галь­но­при­йня­тою 
дум­кою (там само). Ці при­кла­ди за­свід­чу­ють, що 
про­це­си жит­тє­вих цик­лів ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей 
пот­ре­бу­ють по­даль­ших дос­ко­наль­них до­слі­джень, 
особ­ли­во з ура­ху­ван­ням по­ши­ре­но­го яви­ща ци­
то­ло­гіч­но­го по­лі­мор­фіз­му у ба­гатьох ха­ро­фіт­них 
во­до­рос­тей, на­прик­лад, у дес­мі­ді­аль­них (Palamar-
Mordvintseva, 1980, 1982).

За ре­зуль­та­та­ми мо­ле­ку­ляр­но-фі­ло­ге­не­тич­них 
до­слі­джень ми­ну­ло­го де­ся­ти­літ­тя по­ка­за­но, що ем­
бріо­фі­ти ви­ник­ли від ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей (Karol 
et al., 2001; Qiu et al., 2007; Qiu, 2008; Becker, Marin, 
2009). При цьо­му ха­раль­ні во­до­рос­ті (Charales) ха­
рак­те­ри­зу­ють­ся цик­лом роз­ви­тку з ве­ге­та­тив­ни­ми 
га­п­ло­їд­ни­ми клі­ти­на­ми і з ди­п­ло­їд­ни­ми зи­го­та­ми. 
Саме та­кий цикл роз­ви­тку най­біль­ше під­три­му­
ють до­слід­ни­ки у во­до­рос­те­во­го пред­ка ем­бріо­фі­
тів і роз­гля­да­ють од­ним із кри­те­рі­їв об­ґрун­ту­ван­
ня тео­рії по­хо­джен­ня спо­ро­фі­тів (Qiu, 2008; Haig, 
2008, 2010; Becker, Marin, 2009). Од­нак фі­ло­ге­
не­тич­ні ана­лі­зи щодо Charales або Coleochaetales 
і Zygnematales, які та­кож по­ка­зу­ють себе як сест­
ринські гру­пи на­зем­них рос­лин, за­леж­но від кіль­
кості і якості до­слі­дже­них ге­нів і зраз­ків так­со­нів, 
не здо­бу­ли міц­ної ста­тистич­ної під­трим­ки. 

Багатоклітинність. Од­ні­єю з важ­ли­вих по­дій в 
ево­лю­ції ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей був пе­ре­хід ор­га­
ніз­мів від од­но­- до ба­га­то­клі­тин­но­го ста­ну іс­ну­ван­
ня, який від­був­ся ра­ні­ше, ніж рос­ли­ни ви­йш­ли на 
сушу. Су­час­на фі­ло­ге­нія пе­ред­ба­чає, що цей про­
цес за­по­чат­ку­вав спіль­ний пре­док для всіх стреп­
то­фі­тів. Цим пред­ком, мож­ли­во, були во­до­рос­ті з 
сар­ци­но­їд­ною ор­га­ні­за­ці­єю клі­тин, як, на­прик­лад, 
Chlorokybus atmophyticus, клі­ти­ни яко­го по­єд­на­ні 
між со­бою в па­ке­то­по­діб­ні ут­во­рен­ня та фор­му­
ють від­по­від­ний стан ба­га­то­клі­тин­ності (Qiu, 2008; 
Becker, Marin, 2009).
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Фор­му­ван­ня та вдо­ско­на­лен­ня ба­га­то­клі­тин­
ності за­ле­жа­ло від двох ос­нов­них про­це­сів, що від­
бу­ва­ли­ся на клі­тин­но­му рів­ні: по­єд­нан­ня клі­тин і 
клі­тин­ний об­мін ін­фор­ма­ці­єю (Alberts et al., 1989). 
Нині про­бле­ма­тич­но з'ясувати ре­аль­ний шлях про­
це­су по­єд­нан­ня клі­тин у най­більш ран­ніх ха­ро­фі­
тів, але дос­туп­ні ві­до­мості щодо ок­ре­мих фі­зіо­
ло­го-біо­хі­міч­них особ­ли­востей. Зок­ре­ма, на­яв­на 
ін­фор­ма­ція сто­сов­но плаз­мо­дес­мо­во-ци­то­плаз­ма­
тич­но­го мос­ту, який по­єд­нує клі­ти­ни і дає їм змо­гу 
об­мі­ню­ва­ти­ся гор­мо­на­ми, РНК, кар­бо­гід­ра­та­ми, 
про­те­ї­на­ми й ін­ши­ми ком­по­нен­та­ми (Lucas, Lee, 
2004). Ево­лю­ція цьо­го спо­со­бу ко­му­ні­ка­ції між 
клі­ти­на­ми в ран­ніх ха­ро­фі­тів, без­пе­реч­но, спри­яла 
ус­піш­но­му ут­во­рен­ню ве­ли­ких ком­плек­сів ба­га­то­
клі­тин­них ор­га­ніз­мів. Се­ред усіх су­час­них ха­ро­фі­
тів Mesostigma viride є, мож­ли­во, од­ним із ан­цесто­
рів од­но­клі­тин­них рос­лин. Ра­зом з тим Chlorokybus 
atmophyticus, як сар­ци­но­їд, представ­ляє при­мі­тив­
ний тип ба­га­то­клі­тин­ності в ха­ро­фі­тів. Су­час­ні до­
слі­джен­ня фі­ло­ге­нії ха­ро­фі­тів і на­зем­них рос­лин 
пе­ред­ба­ча­ють, що плаз­мо­дес­ми ви­ник­ли в спіль­
но­го пред­ка для Coleochaetales, Charales і на­зем­них 
рос­лин (Qiu, 2008). 

Не менш важ­ли­вою, а ско­ріш ви­зна­чаль­ною для 
ево­лю­ції ба­га­то­клі­тин­ності в ха­ро­фі­тів й ут­во­рен­
ня три­ви­мір­но­го тіла рос­лин за­га­лом, був фраг­мо­
пласт. Він є особ­ли­вим фор­му­ван­ням («клі­тин­ною 
пла­тів­кою») у ви­гля­ді пу­хир­ців і мік­ро­тру­бо­чок, 
ут­во­ре­них у про­це­сі ци­то­кі­не­зу (Pickett-Heaps, 
1975). Цей про­цес роз­ме­жу­ван­ня клі­тин власти­вий 
Zygnematales, Coleochaetales, Charales і на­зем­ним 
рос­ли­нам (Marchant, Pickett-Heaps, 1973). Пе­ред­
ба­ча­єть­ся, що ви­ник­нен­ню фраг­мо­пласта спри­яло 
фор­му­ван­ня в ор­га­ніз­мів дво- або три­ви­мір­ної су­
куп­ності клі­тин під час їхньо­го по­ді­лу, з по­даль­
шою ево­лю­ці­єю склад­но­го рос­лин­но­го та­ло­му 
(Hageman, 1999; Pickett-Heaps et al., 1999). 

Роз­ви­ток і ста­нов­лен­ня цих струк­тур, оче­вид­
но, були не­за­леж­ни­ми та мали про­від­не зна­чен­ня в 
про­це­сі фор­му­ван­ня ба­га­то­клі­тин­ності в ха­ро­фі­тів. 
Іден­ти­фі­ка­ція ко­дую­чих ге­нів різ­них ком­по­нен­тів 
обох струк­тур сут­тє­во по­гли­би­ла ро­зу­мін­ня того, 
як крок за кро­ком ба­га­то­клі­тин­ність спри­яла пе­ре­
хо­ду фо­то­син­те­тич­них ев­ка­рі­от від вод­них до на­
зем­них міс­цез­ростань. На­гро­ма­джен­ня знань про 
біо­ло­гію клі­тин за ос­тан­ні роки ХХ ст. і пер­ші роки 
ХХI ст. за­кла­ло фун­да­мент для ро­зу­мін­ня про­це­сів 
пе­ре­хо­ду від од­но­клі­тин­но­го до ба­га­то­клі­тин­но­го 
ста­ну ор­га­ніз­мів (Phickett-Heaps et al., 1999; Lucas, 

Lee, 2004; Qiu, 2008). Слід під­крес­ли­ти, що пе­ре­
хід від одно-  до ба­га­то­клі­тин­ності фак­тич­но від­
бу­вав­ся дві­чі про­тя­гом пе­ріо­ду ево­лю­ції стреп­то­
фі­тів: упер­ше — на га­ме­то­фіт­но­му рів­ні ор­га­ніз­мів 
під час ранньо­го роз­ви­тку ха­ро­фі­тів, а вдру­ге — на 
спо­ро­фіт­но­му рів­ні, впро­довж ево­лю­ції на­зем­них 
рос­лин (Qiu, 2008). З ча­сом жит­тє­вий цикл із ди­п­
ло­їд­ним спо­ро­фі­том став до­мі­ную­чим у жит­ті на­
зем­них рос­лин (McManus, Qiu, 2008), а ви­ник­нен­
ня ліг­ні­ну спри­яло фор­му­ван­ню ба­га­то­клі­тин­но­го 
тіла рос­лин.

Гравітропізм, як про­цес ре­ак­ції ор­га­ніз­му на гра­
ві­та­цію, ві­ді­грав ви­зна­чаль­ну роль у ста­нов­лен­ні й 
ево­лю­ції тіла рос­ли­ни з вер­ти­каль­ною віс­сю стеб­
ла, з фо­то­син­те­тич­ни­ми ор­га­на­ми (лист­ка­ми) у по­
віт­ря­но­му се­ре­до­ви­щі і з аб­сорб­цій­ни­ми ор­га­на­ми 
при­крі­п­лен­ня (ко­ре­ні або ри­зо­ї­ди). Це від­бу­ва­ло­ся 
тоді, коли ха­ро­фі­ти пере­йш­ли від віль­но­пла­ваю­чих 
планк­тон­них форм (на­прик­лад, Mesostigma viride 
або представ­ни­ки Zygnematales) до ак­ва­тич­них, ри­
зо­фіт­них ха­раль­них во­до­рос­тей та ін­ших на­зем­них 
Streptophyta (Raven, Edward, 2001). По­яс­нен­ня по­
хо­джен­ня й роз­ви­тку гра­ві­тро­піз­му у стреп­то­фі­тів 
дає змо­гу зро­зу­мі­ти його роль за­га­лом в ево­лю­ції 
жит­тя на пла­не­ті (Qiu, 2008). До­реч­но за­зна­чи­ти, 
що одне з цен­траль­них пи­тань у га­лу­зі фі­зіо­ло­
гії гра­ві­тро­піз­му (гео­тро­піз­му) розв'язав ви­дат­
ний ук­ра­їнський уче­ний ака­де­мік М.Г.  Хо­лод­ний 
(Kholodny, 1906(1910), 1928, 1939). Він роз­ро­бив 
гор­мо­наль­ну тео­рію гео-  та фо­то­тро­піз­му. Вона 
по­ля­га­ла в тому, що зов­ніш­ні чин­ни­ки нав­ко­
лишньо­го се­ре­до­ви­ща (ос­віт­лен­ня, сила тя­жін­ня) 
зу­мов­лю­ють у тка­ни­нах рос­ли­ни фі­зіо­ло­гіч­ну по­
ля­ри­за­цію під впли­вом пев­них гор­мо­нів, зок­ре­ма 
гор­мо­ну рос­ту аук­си­ну, який ві­ді­грає важ­ли­ву роль 
у ство­рен­ні по­зи­тив­но­го та не­га­тив­но­го гра­ві­тро­
піз­му. До тео­рії гео­тро­піз­му М.Г. Хо­лод­но­го при­єд­
нав­ся гол­ландський уче­ний Ф. Вент, який під­крі­
пив її ши­ро­ки­ми ек­спе­ри­мен­таль­ни­ми до­ка­за­ми, 
особ­ли­во щодо фо­то­тро­піз­му. Тому у фі­то­фі­зіо­ло­гії 
ця тео­рія ві­до­ма як «тео­рія Хо­лод­но­го–Вен­та» і те­
пер є за­галь­но­при­йня­тою для гра­ві­тро­піз­му.

Фі­ло­ге­нія ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей і на­зем­них 
рос­лин у су­час­них ре­конст­рук­ці­ях (Qiu, 2008) по­
ка­зує, що гра­ві­тро­пізм у стреп­то­фі­тів роз­ви­вав­ся 
від од­но­го спіль­но­го пред­ка для Charales і на­зем­
них рос­лин, ос­кіль­ки обид­ві ці гру­пи є ри­зо­фі­та­ми 
(Raven, Edwards, 2001), а інші Charophyta — віль­но­
пла­ваю­чі, планк­тон­ні ор­га­ніз­ми, або епі­фі­ти у вод­
них чи на­зем­них міс­цез­ростан­нях (Van den Hoek et 
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al., 1995). У дея­ких ран­ніх фі­ло­ге­не­тич­них до­слі­
джен­нях ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей, iз ви­ко­ристан­
ням да­них ядер­но­го гена, який ко­дує 18S rРНК, 
по­ка­за­но, що Characeae є пер­шою ди­вер­гент­ною 
лі­ні­єю се­ред ха­ро­фі­тів (Kranz et al., 1995; Friedl, 
1997). Та­кий сце­на­рій не був єди­но ви­зна­ним, ос­
кіль­ки ри­зо­фі­ти ви­яв­ле­ні та­кож се­ред Chlorophyta 
(Raven, Edwards, 2001), i гра­ві­тро­пізм, оче­вид­но, 
не раз роз­ви­вав­ся в усіх ев­ка­ріо­тів. Од­нак міц­на 
ста­тистич­на під­трим­ка в двох муль­ти­ген­них до­слі­
джен­нях спри­яла по­си­лен­ню по­зи­ції Characeae як 
сест­ринської гру­пи на­зем­них рос­лин (Karol et al., 
2001; Qiu et al., 2007). Ці гі­по­те­зи свід­чать, що гра­
ві­тро­пізм роз­ви­вав­ся, ймо­вір­но, тіль­ки від од­но­
го із представ­ни­ків стреп­то­фіт­них во­до­рос­тей. Це 
під­твер­джує по­зи­цію ха­раль­них як сест­ринської 
гру­пи на­зем­них рос­лин (Qiu, 2008; Becker, Marin, 
2009; Haig, 2010). Гра­ві­тро­пізм у ха­раль­них де­таль­
но вив­че­ний на клі­тин­но­му рів­ні (Braun, Limbach, 
2006). У ре­зуль­та­ті в цій сис­те­мі ви­яв­ле­ні по­діб­ні 
про­я­ви гра­ві­та­ції та по­ля­ри­за­ції клі­тин­но­го рос­ту. 
Ак­то­міа­зин зі­грав клю­чо­ву роль у спри­йнят­ті гра­
ві­та­ції в пер­шій ко­ор­ди­на­цій­ній по­зи­ції ста­то­лі­тів, 
які мали ви­гляд на­пов­не­них криста­ли­ка­ми пу­хир­
ців. Зі змі­ною орі­єн­та­ції клі­тин щодо гра­ві­та­ції в 
на­прям­ку оса­джен­ня ста­то­лі­тів на спе­ци­фіч­не міс­
це плаз­ма­ле­ми від­бу­ва­єть­ся кон­такт із ме­жею мем­
бра­ни внас­лі­док гра­ві­сен­сор­но­го мо­ле­ку­ляр­но­го 
ви­кли­ку (Qui, 2008). За ре­зуль­та­та­ми дея­ких до­слі­
джень з'ясовано роль аук­си­ну в ре­гу­ля­ції ри­зо­їд­но­
го рос­ту та від­зна­че­ні про­я­ви гра­ві­тро­піз­му у ви­дів 
роду Chara (Klambt et al., 1992; Cooke et al., 2002). 

Де­таль­не вив­чен­ня ге­не­ти­ки та біо­ло­гії гра­ві­тро­
піз­му клі­тин представ­ни­ків Characeae i Arabidopsis 
thaliana  (L.) Heynh. (Galweiler et al., 1998; Friml 
et al., 2002; Paponov et al., 2005; Palme et al., 2006) 
спри­яло ши­ро­ко­мас­штаб­ним до­слі­джен­ням ево­
лю­ції цьо­го фе­но­ме­ну. Було ви­зна­че­но ро­ди­ну ге­
нів (PIN), які ко­ду­ють транс­порт про­те­ї­нів. По­ка­
за­но, що гра­ві­та­цію сти­му­лює ген РІN3, ви­яв­ле­но 
ме­ха­нізм спря­му­ван­ня по­то­ку аук­си­ну в триа­си­
мет­рич­ний ріст (Friml et al., 2002; Palme et al., 2006). 
Вста­нов­ле­но, що п'ять ге­нів (PIN1, 2, 3, 4 та 7) кон­
тро­лю­ють роз­по­діл аук­си­ну для ре­гу­ля­ції по­ді­лу 
клі­тин й ек­спан­сію в пер­вин­не ко­рін­ня, а та­кож 
здій­сне­но спе­ци­фіч­ну іден­ти­фі­ка­цію клі­тин ме­
ристе­ми ко­рін­ня (Blilou et al., 2005). Ці до­слі­джен­
ня під­твер­ди­ли кла­сич­ний по­гляд (Kholodny, 1928) 
на зна­чен­ня аук­си­ну в ре­гу­ля­ції гра­ві­тро­піч­но­го 
рос­ту (Boonsirichai еt al., 2002), а та­кож з'ясували 

ге­не­тич­ний ме­ха­нізм ре­ак­ції клі­тин на гра­ві­та­
цію. Нині під­три­му­єть­ся гі­по­те­за, що гра­ві­тро­пізм 
у Characeae і всіх на­зем­них рос­лин кон­тро­лю­єть­ся 
тими са­ми­ми ге­не­тич­ни­ми ме­ха­ніз­ма­ми. За­галь­на 
пос­лі­дов­ність ево­лю­ції ме­та­бо­ліз­му аук­си­ну і на­яв­
ність його у ха­раль­них та ін­ших рос­лин та­кож свід­
чать на ко­ристь цієї гі­по­те­зи, а од­но­тип­ні мор­фо­
ло­гіч­ні ор­га­ни (ри­зо­ї­ди або ко­рін­ня) під­твер­джу­
ють по­зи­тив­ний гра­ві­тро­пізм (Cooke et al., 2002; 
Qiu, 2008). Саме яви­ще гра­ві­тро­піз­му, яке ви­ник­ло 
у во­до­рос­тей до того, ко­ли вони ви­йш­ли на су­хо­
діл, до­по­мог­ло їм роз­ви­ва­тись і присто­со­ву­ва­ти­ся 
до склад­но­щів на­зем­но­го іс­ну­ван­ня (ви­си­хан­ня, 
не­дос­тат­нє жив­лен­ня тощо). Ор­то­троп­ний ріст та­
ло­мів Chara cf. globulares J.L. Thuller у по­віт­ря­но­му 
се­ре­до­ви­щі за умов ґрун­то­вої куль­ту­ри є, пев­ною 
мі­рою, під­твер­джен­ням на­прям­ку ево­лю­ції ха­
ро­фіт­них во­до­рос­тей і їх­ніх зв'язків із на­зем­ни­ми 
рос­ли­на­ми (Kostikov, Tischenko, 2008).

Палеонтологічні дослідження

Вив­чен­ня су­час­них ха­раль­них во­до­рос­тей 
пов'язано з пі­знан­ням їхньої ево­лю­ції в гео­ло­гіч­но­
му ми­ну­ло­му. Ха­раль­ні во­до­рос­ті — це ста­ро­дав­ня 
гру­па рос­лин, яка по­до­ла­ла особ­ли­вий са­мостій­
ний шлях ево­лю­цій­но­го роз­ви­тку, про що свід­чать 
їхні ви­коп­ні решт­ки. 

Пер­ші по­оди­но­кі за­лиш­ки ви­коп­них ха­раль­
них у ви­гля­ді гі­ро­го­ні­тів ві­до­мі ще з си­лу­рійських 
від­кла­дів па­лео­зойської ери, а до­б­ре збе­ре­же­ні за­
лиш­ки і у ве­ли­кій кіль­кості іс­ну­ва­ли вже в де­во­ні. 
Вив­чен­ня ви­коп­них ха­раль­них особ­ли­во ак­ти­ві­зу­
ва­лось у дру­гій по­ло­ви­ні ХХ ст. Зав­дя­ки зна­хід­кам 
гі­ро­го­ні­тів вда­ло­ся просте­жи­ти склад­ну іс­то­рію 
ево­лю­ції цих рос­лин. Ві­до­кре­мив­шись від ін­ших 
груп зе­ле­них во­до­рос­тей у пер­ші пе­ріо­ди па­лео­
зойської ери (близько 725–1200 млн ро­ків тому), 
ха­раль­ні во­до­рос­ті про­йшли склад­ний шлях ево­
лю­ції у різ­но­ма­ніт­них умо­вах дов­ко­лишньо­го се­
ре­до­ви­ща та збе­рег­ли­ся до­те­пер (Маslov, 1963; 
Saydakovskiy, Shaykin, 1976; Shaykin, 1987; Yoon et 
al., 2004; Zimmer et al., 2007). Їх зна­хо­ди­ли в гео­ло­
гіч­них ша­рах па­лео­зойської ери, від верхньо­го си­
лу­ру па­лео­зою до ан­тро­по­ге­на, про­тя­гом при­близ­
но 420–450 млн ро­ків. Їх­ній роз­ви­ток ха­рак­те­ри­
зу­вав­ся ета­па­ми ак­тив­но­го роз­кві­ту (де­вонський, 
ранньо­тріа­со­вий, пізньоюрський, крей­дя­ний та 
ео­це­но­вий пе­ріо­ди) і спо­кій­ні­шою по­даль­шою 
ево­лю­ці­єю (Kiansen-Romashkina, 1981). 
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Найста­ро­дав­ні­ші представ­ни­ки ха­ро­фі­тів — по­
ряд­ки Sycidiales i Trochiliscales із верхньо­го си­лу­
ру (420 млн ро­ків)  — уже мали до­во­лі склад­ний 
жі­но­чий ор­ган роз­мно­жен­ня, що свід­чить про 
більш ран­ній, поки що не­ві­до­мий для нау­ки етап 
ево­лю­ції ха­ро­фі­тів. У де­вонсько­му пе­ріо­ді спос­
те­рі­га­єть­ся знач­не так­со­но­міч­не різ­но­ма­ніт­тя ха­
ро­фі­тів ви­со­ко­го ран­гу: сім ро­дин за не­ве­ли­кої 
кіль­кості ро­дів. На змі­ну вка­за­ним вище по­ряд­кам 
при­йш­ли ха­ро­фі­ти з лі­во­зак­ру­че­ни­ми пар­те­каль­
ци­на­ми, а саме Charales. Їх­ній роз­ви­ток ха­рак­те­
ри­зу­вав­ся про­гре­сив­ним змен­шен­ням кіль­кості 
пар­те­каль­цин з 8–13 у де­вонських зо­хар до шес­
ти  — у кам'яновугільних па­лео­хар і ста­бі­лі­за­ці­єю 
до п'яти  — в усіх чо­тирьох мезо-кай­но­зойських 
ро­дин. Ме­зо­зойський етап оз­на­ме­ну­вав­ся роз­ви­
тком ро­ди­ни Porocharaceae, який за­по­чат­ку­вав у 
юрсько­му пе­ріо­ді нові фі­ло­ге­не­тич­ні лі­нії. У мезо-
кай­но­зойських від­кла­дах, що утво­ри­ли­ся про­тя­гом 
230 млн ро­ків, ви­яв­ле­но чо­ти­ри ро­ди­ни ха­раль­них 
і по­над 90 ро­дів. У за­ро­дже­ній ще в па­лео­зої ро­ди­
ні Porocharaceae, на по­чат­ку ме­зо­зойської ери, за 
спри­ят­ли­вих умов кон­ти­нен­таль­них во­дойм ви­
ник­ло близько дев'яти ро­дів. У пі­сля­тріа­со­вий час 
темп роз­ви­тку цієї ро­ди­ни знизив­ся, але з'явилися 
нові фі­ло­ге­не­тич­ні лі­нії, які дали по­ча­ток ро­ди­
нам Clavatoraceae, Raskyellaceae і Characeae. Пер­
ша з них, що ви­ник­ла в пізньоюрський пе­рі­од, у 
ран­ній крей­дя­ній епо­сі була представ­ле­на 15 ро­
да­ми, з яких сім про­іс­ну­ва­ли 5–7, а інші — 20–30 
млн ро­ків. Ро­ди­на Characeae по­рів­ня­но по­віль­
но ево­лю­ціо­ну­ва­ла в юрсько­му пе­ріо­ді: два роди 
з'явилися на його по­чат­ку (180 млн ро­ків тому), а 
два  — на­при­кін­ці. У піз­ній крей­ді від­був­ся бурх­
ли­вий роз­ви­ток цієї ро­ди­ни — від­зна­че­но поя­ву 20 
но­вих ро­дів, що, оче­вид­но, було пов'язано зі спри­
ят­ли­ви­ми па­лео­гео­гра­фіч­ни­ми умо­ва­ми тих ча­сів. 
Види ро­ди­ни ха­ро­вих за­мі­ни­ли в еко­уг­ру­по­ван­нях 
зни­каю­чих представ­ни­ків по­пе­ред­ніх двох ро­дин. 
Вони ви­мер­ли в ео­це­ні, про­іс­ну­вав­ши 220 і 100 
млн ро­ків від­по­від­но. Ро­ди­на ха­ро­вих по­сі­ла до­мі­
ную­че міс­це се­ред ха­ро­фі­тів, але тем­пи її роз­ви­тку 
по­ча­ли пос­ту­по­во зни­жу­ва­ти­ся, ви­ми­ран­ня ро­дів 
пе­ре­ва­жа­ло над поя­вою но­вих. На­при­кін­ці нео­ге­
ну ро­до­вий склад ро­ди­ни ха­ро­вих різ­ко ско­ро­тив­
ся та на­бли­зив­ся до су­час­но­го. Чо­ти­ри ста­ро­дав­ніх 
роди збе­рег­ли­ся до на­шо­го часу з близьким про­
дов­жен­ням іс­ну­ван­ня: Lamprothamnium J. Groves — 
80, Nitellopsis Hy — 65, Chara — 55 і Lychnothamnus 
(Ruprecht) A. Braun  — 25 млн ро­ків. Най­дав­ні­ші 

зна­хід­ки ха­ро­вих во­до­рос­тей в Ук­ра­ї­ні на­ле­жать 
до Луд­ловсько­го і Пржи­довсько­го яру­сів верхньо­
го си­лу­ру Во­ли­но-По­ділля (Saidakovsky, Shaikin, 
1976). Ця те­ри­то­рія Ук­ра­ї­ни, а та­кож Дніп­ровсько-
До­нецька за­па­ди­на та До­нецький ба­сейн най­пов­ні­
ше вив­че­ні щодо ви­коп­них ха­раль­них у дру­гій по­
ло­ви­ні ХХ ст. не тіль­ки в Ук­ра­ї­ні, а й в усій Єв­ро­пі 
(Ishchenko, Saidakovsky, 1975; Ishchenko, Ishchenko, 
1982; Saidakovsky, 1993; та ін.).

Мак­си­маль­ний роз­ви­ток і роз­ма­їт­тя ха­раль­них 
від­зна­че­но в де­вонсько­му пе­ріо­ді. На­при­кін­ці па­
лео­зою ціл­ко­ви­то ви­мер­ли представ­ни­ки двох по­
ряд­ків ха­ро­фі­тів, а по­даль­ша ево­лю­ція в ме­зо­зої 
та кай­но­зої ха­рак­те­ри­зу­ва­ла­ся зде­біль­шо­го роз­
ви­тком ви­дів ро­ди­ни Characeae. Най­ін­тен­сив­ні­ше 
ро­до­ут­во­рен­ня ха­раль­них і їх­ній роз­квіт при­па­да­ли 
на пізньоюрський і крей­дя­ний пе­ріо­ди. До­мі­ную­
чий роз­ви­ток ро­ди­ни Characeae від­зна­че­но на по­
ме­жів'ї ме­зо­зою і кай­но­зою (Saidakovsky, Shaikin, 
1976). 

Пі­сля ві­до­крем­лен­ня від ста­ро­дав­ніх морських 
хло­ро­фі­тів (Chlorophyta) ха­ро­фіт­ні во­до­рос­ті за­
вою­ва­ли пріс­но­вод­ні міс­цез­ростан­ня в усьо­му сві­
ті і були єди­ни­ми ев­ка­ріо­та­ми пріс­них вод про­тя­
гом пре­кем­брію. Вони спі­віс­ну­ва­ли зі сво­ї­ми ем­
бріо­фіт­ни­ми на­щад­ка­ми, мож­ли­во, ра­ні­ше, ніж 
з'явилися пер­ші вод­ні ем­бріо­фі­ти (Martin-Closas, 
2003), а та­кож з морськи­ми хло­ро­фіт­ни­ми «сест­
ринськи­ми гру­па­ми». Ви­ми­ран­ня Charales з оого­
нія­ми, із за­кру­че­ни­ми про­ти го­дин­ни­ко­вої стріл­ки 
клі­ти­на­ми, ста­ло­ся в пермсько-тріа­со­вий пе­ріо­д. 
65 міль­йо­нів ро­ків тому, коли настав кі­нець ме­зо­
зойських ди­но­зав­рів, ви­мер­ла ро­ди­на ха­раль­них 
Clavatoraceae, ви­ми­ра­ли і змен­ши­ли­ся об­ся­ги вці­лі­
лих ха­раль­них (Martin-Closas, 2003; 2008) і, оче­вид­
но, при­пи­ни­ли своє іс­ну­ван­ня ба­га­то ста­ро­дав­ніх 
ха­ро­фіт­них во­до­рос­тей, мік­ро­ско­піч­них за­лиш­ків 
яких не зна­йде­но у ви­коп­них решт­ках. Од­нак ві­
до­мі ха­рак­тер­ні ком­плек­си ха­раль­них во­до­рос­тей 
пліо­це­но­вих, не­роз­ді­ле­них пліо­цен-ан­тро­по­ге­но­
вих, а та­кож ранньо-, се­редньо-  і пізньо­п­лейсто­
це­но­вих від­кла­дів Схід­ної Єв­ро­пи та Си­бі­ру. Се­
ред них ви­яв­ле­ні су­час­ні види ха­раль­них: Chara 
canescens Desv., Ch.  centraria A. Braun, Ch.  fragilis 
Desv., Ch.vulgaris L., Lychnothamnus barbatus Meyen, 
Nitella flexilis  L., Nitellopsis obtusа Desv. (Krasavina, 
1971; Saidakovsky, 1993). За­га­лом, за ре­зуль­та­та­ми 
вив­чен­ня ви­коп­них ма­те­ріа­лів iз різ­них кра­їн сві­
ту опи­са­но три по­ряд­ки, 12 ро­дин, по­над 115 ро­
дів і близько 600 ви­дів ви­коп­них ха­раль­них во­до­
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рос­тей (Saidakovsky, 1993). Од­нак су­час­ні ха­раль­ні 
представ­ле­ні 1 по­ряд­ком, 1 (3) ро­ди­на­ми, 6 ро­да­ми 
і 300 (440) ви­да­ми. Отже, за ре­зуль­та­та­ми па­лео­
нто­ло­гіч­них до­слі­джень мож­на ствер­джу­ва­ти, що 
су­час­ні ха­раль­ні во­до­рос­ті є за­лиш­ка­ми ко­лишньої 
роз­ма­ї­тої і кві­ту­чої гру­пи рос­лин.

Висновки 

Ха­ро­фіт­ні во­до­рос­ті та на­зем­ні рос­ли­ни ста­нов­
лять одну (стреп­то­фі­то­ву) філу ево­лю­ції ев­ка­ріо­
тів та охо­п­лю­ють роз­ма­їт­тя від од­но­клі­тин­них 
во­до­рос­тей до ви­со­ко­роз­ви­не­них ан­гі­ос­пер­мів. 
Кла­сич­ні мор­фо­ло­го-так­со­но­міч­ні уяв­лен­ня про 
без­по­се­ред­ні ро­дин­ні зв'язки ха­раль­них во­до­рос­
тей (Charales) із ви­щи­ми спо­ро­ви­ми рос­ли­на­ми чи 
трак­ту­ван­ня цієї гру­пи як пря­мих пред­ків «ви­щих 
рос­лин» не під­твер­ди­ли­ся мо­ле­ку­ляр­но-біо­ло­гіч­
ни­ми до­слі­джен­ня­ми, ре­зуль­та­ти яких не уз­го­джу­
ють­ся з тра­ди­цій­ни­ми мор­фо­ло­го-ци­то­ло­гіч­ни­ми. 
Поки що не ви­роб­ле­но єди­ної дум­ки щодо кон­крет­
ної сест­ринської гру­пи ха­ро­фі­тів, яка фі­ло­ге­не­тич­
но пов'язана з ін­ши­ми рос­ли­на­ми. Ок­рім тра­ди­
цій­ної лі­нії Charales — на­зем­ні рос­ли­ни, дос­татньо 
ар­гу­мен­то­ва­ни­ми (на мо­ле­ку­ляр­но-ге­не­тич­но­му 
рів­ні) є сест­ринські фі­ло­ге­не­тич­ні лі­нії від різ­
них так­со­но­міч­них груп ха­ро­фі­тів — Zygnematales/
Zygnematophyceae, Coleochaetales або Coleochaetales 
+ Zygnematales. Взає­мо­дія фа­хів­ців у вив­чен­ні ме­
ха­ніз­мів ево­лю­цій­них про­це­сів ве­ли­чез­но­го різ­но­
ма­ніт­тя ор­га­ніз­мів за­га­лом і Streptophyta зок­ре­ма, із 
за­лу­чен­ням до­дат­ко­вої су­куп­ності ге­нів і су­час­них 
під­хо­дів до їхньо­го ана­лі­зу, є од­ним із го­лов­них зав­
дань для по­глиб­ле­но­го ро­зу­мін­ня функ­ціо­ну­ван­ня 
й ево­лю­ції жит­тя на Зем­лі, пі­знан­ня про­це­сів адап­
та­ції ор­га­ніз­мів до нав­ко­лишньо­го се­ре­до­ви­ща та 
з'ясування ро­дин­них зв'язків між ними.
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Проаналізовані результати різних підходів щодо ви­
вчення філогенії харофітів і ймовірної філогенетичної 
спорідненості окремих їхніх таксономічних груп із су­
динними рослинами. Наведено дані філогенетичних 
реконструкцій цієї групи водоростей і деяких аспектів 
їхнього філогенезу й еволюції за результатами моле­
кулярно-біологічного вивчення. Обговорено питання 
формування багатоклітинності та гравітропізму в ха­
ральних водоростей і значення цих процесів для форму­
вання рослин суходолу. Продемонстрована розбіжність 
в уявленнях щодо філогенетичної спорідненості різних 
представників Charophyta за молекулярно-генетичними 
даними з класичними морфолого-цитологічними озна­
ками та неоднозначності у вирішенні питання родинних 
зв'язків серед цієї групи рослин. Викладено сучасні уяв­
лення щодо ролі та місця харофітів у становленні царства 
рослин і їхніх анцестральних форм та родинних зв'язків 
з іншими таксонами. Обговорено результати палеонто­
логічних досліджень харофітів і проаналізовано історію 
формування таксономічних груп харальних водоростей.

Ключові слова: харофіти, стрептофітові водорості, 
еволюція, філогенія, гравітропізм, багатоклітинність, 
палеонтологічні дослідження. 

Паламарь-Мордвинцева Г.М., Царенко П.М. 
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Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины­
ул. Терещенковская 2, г. Киев, 01004, Украина

Проанализированы результаты разных подходов к изу­
чению филогении харофитов и вероятного филогенети­
ческого родства некоторых их таксономических групп с 
сосудистыми растениями. Представлены данные фило­
генетических реконструкций этой группы водорослей, а 
также некоторые аспекты их филогенеза и эволюции по 
результатам молекулярно-биологических исследований. 
Обсуждены вопросы формирования многоклеточности 
и гравитропизма у харальных водоростей, а также зна­
чение этих процессов для формирования наземных рас­
тений. Продемонстрировано расхождение в представле­
ниях о филогенетическом родстве разных представите­
лей Charophyta по молекулярно-генетическим данным с 
классическими морфолого-цитологическими признака­
ми и неоднозначность в решении вопросов родственных 
связей в этой группе растений. Обобщены современные 
представления относительно роли и места харофитов в 
развитии царства растений, их анцестральных форм и 
родственных связей с другими таксонами. Обсуждены 
результаты палеонтологических исследований харофи­
тов и проанализирована история формирования таксо­
номических групп харальных водорослей. 

Ключевые слова: харофиты, стрептофитовая 
линия эволюции, филогения, гравитропизм, 
многоклеточность, палеонтологические исследования.


