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УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ Спорові рослини та гриби

Вступ

Харофітніводорості—чисельна(засучаснихуяв
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.Ціорганізмихарактеризуютьсянаявністю
багатьох морфологоцитологічних ознак, одно
типнихзіншимипредставникамиStreptophyta,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
групиякпрямихпредківсудиннихрослиннепід

твердилисязарезультатамимолекулярнобіологіч
них досліджень. Разом з тим немає єдиної думки
щодоконкретноїтаксономічноїсестринськоїгру
пи,якафілогенетичнопов'язанaз іншимиросли
нами. Зокрема, якщо ймовірним анцестральним
представником Chloroplastida за хлоропластни
ми генами вважали зелену джгутикову водорос
ть  Mesostigma viride Lauterborn (Bhattacharia et al.,
1998;Lemieuxetal.,2000;Lemieux,Otisetal.,2007;
RodriguezEzpeletaetal.,2007),акладузM. virideта
Chlorokybus atmophyticus Geitler як сестринську до
всіхстрептофітів (Lemieuxetal.,2007),тофілоге
нетичну лінію ембріофітів виводять тепер від різ
нихтаксономічнихгрупхарофітів—Zygnematales/
Zygnematophyceae(Turmeletal.,2006;Wodnioketal.,
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(Finetetal.,2012;LaurinLemayetal.,
2012;Zongetal.,2015).

Метоюцієїроботиєузагальненнявідомостейта
аналізрезультатівсучаснихдослідженьунапрямку
філогенетичнихреконструкційхарофітнихзелених
водоростей,атакожвисвітленнязначущостінових
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філогенетичнихгіпотезпродеякіключовіаспекти
еволюціїрослин.Особливоцестосуєтьсяздобутків
молекулярнобіологічних досліджень, розкриття
особливостейжиттєвихциклів,виникненнябага
токлітинності та гравітропізму,а такождосягнень
молекулярної фізіології та пізнання еволюції ге
ному. Ці завдання пов'язані з підготовкою флори
харофітнихводоростейУкраїнийаналізомрізних
аспектів,щостосуютьсяцієїгрупирослин.Місце
тазначенняхарофітнихводоростейусистеміорга
нічногосвітуобговоренонамивпопереднійстатті
(PalamarMordvintseva, Tsarenko, 2009), а питання
еволюції та філогенетичних зв'язків частково ви
світлені в іншій публікації (PalamarMordvintseva,
Tsarenko,Barinova,2015).

Фі ло ге нез ха ро фіт них во до рос тей.З'ясуванняфі
логенетичнихзв'язківорганізмівбуловизнаного
ловноюметоюбіологіїпісляоприлюдненнятеорії
Ч.Дарвінапроїхнюеволюцію(Darwin,1859).Поя
ва наземних рослин (ембріофітів) стала одним із
найвеличнішихявищвісторіїживого,зумовленим
незворотнимеволюційнимпроцесомстановлення
життянаЗемлі.Розробкакладистичнихпринципів
(Henning,1966)інауковіздобутки1960–1970хроків
(PickettHeaps,1967,1975;PicketHeaps,Marchant,
1972;Marchant,PickettHeaps,1973),щоокресли
личіткіконцептуальнірамкидлярозкриттяспів
відношень між організмами, а також формальне
виокремленняхарофітнихводоростейусучасному
широкомурозумінніобсягугрупитаїїдіагностич
нихознак,якібазуютьсянаособливостяхклітин
ногоподілуйультраструктуріджгутиковогоапара
ту(Mattox,Stewart,1984),внеслисуттєвийвкладу
сучаснусистематику,обґрунтувавшичіткуфілоге
нетичнуосновудлярізнихгрупводоростей.Розви
токфілогенетичнихдослідженьставімпульсомдля
вивчення історичних механізмів і самих процесів
еволюційних подій за допомогою формулювання
гіпотез еволюційних моделей великих клад орга
нізмів.

Хоча ранні морфологічні кладистичні дослі
дженнябуливагомимвнескомусистематику,хиб
на інтерпретація особливостей гомоплазії та їхня
недооцінкапризвелидоформулюваннядеякихне
коректнихгіпотез.Однакспростуваннюцихтвер
джень сприяло поглиблене вивчення складу РНК
іДНКтазастосуванняавтоматизованоїметодики
йогоопрацювання.Цедалозмогусистемнішеви
користовуватиструктурніособливостігена,однієї
чикількохклітиннихсубодиницьабогрупиорга

нізмів. У результаті отримано докази до конкрет
нихфілогенетичнихсхем(Delsuсet al.,2003;Qiu,
2008; Becker, Marin, 2009; Gontcharov, 2009; Finet
etal.,2010;Zongetal.,2013,2015).Окрімтого,ви
користання високорозвиненої методики секвену
вання,збільшеннякількостідослідженихтаксонів
сприяликращомурозуміннюйоцінці значущості
філогенетичних досліджень (Brinkmann, Phillipe,
2008). Послідовники традиційної морфологоци
тологічної систематики залучають усю сукупність
результатів новітніх філогенетичних досліджень
дляпізнанняеволюційнихпроцесів.

За сучасними даними, «зелені рослини» — 
Chloroplastida (Levis, McCourt, 2004; Qiu, 2008;
Becker, Marin, 2009; Gontcharov, 2009; Finet et al.,
2010;Adletal.,2012;Leliaertetal.,2012)об'єднують
усі «зелені» водорості (представників «зеленої»
філиеволюції)разомізназемнимирослинами(ем
бріофітами).Вониємонофілетичноюгрупоюорга
нізмів із анцестральними зеленими джгутиконос
цями(АЗД)восновітаізнадзвичайнимрозмаїттям
їхньоїморфології,будовиклітин,життєвогоциклу,
репродукціїтабіохімії(рис.1).

«Зеленірослини»ранорозділилисянадвіеволю
ційніфіли(лінії):1)зеленіводорості(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
харофітнихводоростей(близько65родівідекіль
катисячвидів),котріразомізмайжепівмільйона
видів наземних рослин (ембріофітів) формують
групу Streptophyta (sensu Bremer et al., 1987), або
Charophyta (sensuLevisetMcCourt,2004).

Заселення наземних місцезростань нащадками
харофітнихводоростейвідбулосяблизько450–470
млн років тому і стало надзвичайною подією в
еволюції життя на Землі (Graham, 1993; Kenrick,
Crane,1997;Batemanetal.,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 і6) Charophyceae. Вонихарак
теризуютьсябагатоклітинністю(зплазмодесмами)
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;
RodrigesesEspeleto et al., 2007; Qiu, 2008; Becker,

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

У багатьох ілюстрованих побудовах еволюції
харофітних водоростей і наземних рослин часто
харальні (Charales) водорості виступають як їхня
сестринськагрупа(Qiu,2008;Becker,Marin,2009).
Раніше, через своєрідний і порівняно складний
талом й особливості репродуктивних органів, ха
ральнірозглядалиякпотенційнугрупуводоростей,
щільно пов'язану з наземними рослинами (Boldt,
Wynne,1985).Цягіпотезабулапідтриманапевни
миультраструктурними(McCourtetal.,1996)імо

Рис. 1. Дерево філогенетичних зв'язків таксономічних груп водоростей зеленої лінії: еволюція (верхня частина
рисунка)тапоширенняїїгенівсередіншихевкаріотів(заLeliaertetal.,2012)

Fig.1.Thetreeofphylogeneticrelationshipsamongtaxonomicgroupsofalgaeonthegreenlineofevolution(topofthefigure)
anditsspreadamongothereukaryoticgenes(afterLeliaertetal.,2012)
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лекулярнофілогенетичними даними (Karol et al.,
2001; McCourt et al., 2004). Філогенетичне дерево
стрептофітів, побудоване на основі сумісних ана
лізівчотирьохгеніввідтрьохгеномів(ядерного—
18SрДНК,хлоропластного—atpB іrbcL,атакож
мітохондріального—NADS),виразнопоказало,що
харальнієсестринськоюгрупоюназемнихрослин,
а їхнє співвідношення мало високу бутстреппід
тримку.Близькийзв'язокхаральних ізназемними
рослинами добре збігався з традиційною гіпоте
зоюпронапрямокеволюціїморфологічних,ульт
раструктурних і біохімічних ознак у водоростей,
якіпризвелидовиходурослиннасушуйуспішноїї
заселили(McCourtetal.,2004).

Однак у сучасному філогенетичному аналізі
Coleochaetales іZygnematales такожхарактеризують
сяякфілогенетичноспорідненігрупизназемними
рослинами(рис.2).

Ультраструктурні дослідження виявили у
Zygnematalesподілклітинзатипомфрагмопласта,
щозблизилоїхізхаральними(Charales)таколеохе
тальними(Coleochaetales)водоростями,атакожзна
земнимирослинами(Mattox,Stewart,1974;Pickett
Heaps, 1975). Подальші біохімічні та молекулярні
дослідження встановили, що Zygnematophyceae є
однієюзпросунутихгрупхарофітнихводоростей,
хочажодназотриманихтопологійнемалависокої
або належної статистичної підтримки. Проте фі
логенетичніаналізинуклеотиднихпослідовностей
ядерного рибосомного 18S рДНК і хлоропласт
ного rbcL генів поставили під сумнів сестринство
харальних іназемнихрослин(Turmelet 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
геннимта інтроннимскладом ісинапоморфними
інделамивкодуючихділянках(Turmeletal.,2005,
2007;Adametal.,2007).Надумкудеякихдослідни
ків(Gontcharov,2008,2009),такийрезультатпрак
тичнонеможливопояснитизпозиційтрадиційних
поглядівнахідеволюціїустрептофітів.Представ
никиродівColeochaete Bréb. іChara L. маютьсклад
нішу,ніжукон'югатів,структуруталому,механізм
поділуклітинтаіншіфенотипічніознаки,спільніз
наземнимирослинами(McCourtetal.,2004).

Питання щодо походження та ранніх родин
них відносин наземних рослин намагалися також
вирішитизапринципоммультигенногофілогене
тичногоаналізузвикористаннямвеликогонабору
окремихгенівіморфологічнихознак,якіпідтвер
джують деталізовані філогенетичні зв'язки серед
рослин(Finetetal.,2010).Буловідібранозбільше
нечислодоступнихспеціальнихсеквентів(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 (бутстреппідтримка
= 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.Схематичневідображенняпоглядівнафілогенетичнуспорідненістьокремихтаксономічнихгрупхарофітівіз
судиннимирослинамизарезультатамиморфологічних(a)імолекулярногенетичних(b–d)досліджень(заZongetal.,
2015)

Fig.2.Schematicreflectionofviewsonphylogeneticrelationsofcertaintaxonomicgroupsofсharophyteswithvascularplants
accordingtotheresultsofmorphological(a)andmolecular(b–d)studies(afterZongetal.,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
турнідослідженняпоказали,щоцитокінезклітин
упредставниківцьогородувідбуваєтьсязатипом
фрагмопласта,якийдужеподібнийдоаналогічно
говназемнихрослин,аультраструктураклітинних
волосківувидівродусхожазтакоюуризоїдівпе
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,подібнідолігніну,щозахімічноюструк
туроюнаближаютьсядотакихумохівіпечіночни
ків(Grahametal.,2012).Сестринськемісцеколео
хетщодосудиннихрослин,можливо,ґрунтується
інарезультатахпалеонтологічнихдосліджень.На
приклад,порівняльніаналізисучаснихколеохетіз
викопними представниками роду Parka Fleming з
пізньогосилуру—ранньогодeвонунаосновідвох
структур генеративних органів й екології підтвер
дили, що вони можуть бути родоначальною гру
поюCharophyta(Niclas,1979).Інтронимітохондрі
альнихгенівnad5,виявленів Coleochaete orbicularis 
E.G.Pringsh., Sphagnum L. і Marchantia L., незна
йденівіншиххарофітівівдеякихембріофітів;це,
можливо, їхня вторинна втрата протягом еволю
ції.Двапорядки(Mesostigmatales іChlorokybales),за
оцінкамицихавторів(Grahametal.,2012), неутво
рюють верхівкову кладу в більшості аналізів, на
противагуфілогенетичнимсхемам,заснованимна
хлоропластномугеномі.Авторицієїроботивважа
ють,щомісцеMesostigmatales як термінальноїгрупи
доіншиххарофітівпідтримуєтьсянаявністювних
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
земнихрослин.Несподіванимуцихдослідженнях
виявилося групування представників Zygnematales 
з Chaetosphaeridium, які були формально зближені
зColeochaetales. 

Нещодавно група дослідників намагалася
з'ясувативеличинупотенційногоефекту«залучен
нядовгихгілок»(«longbranchattraction»)дляпобу

довифілогенетичнихреконструкцій.Зцієюметою
здійснено аналіз даних хлоропластного генома,
включаючитриновіхлоропластнігенихарофітних
водоростей — Coleochaete orbicularis E.G. Pringsh., 
Nitella hookeri A.Braun, Spirogyra communis (Hassall)
Kütz. При цьому застосовано часовопозиційну
(«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
близькоспорідненіклади(рис.2)зназемнимирос
линами(Zongetal.,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)укодуючихділянках),абокладиZygnematales
іColeochaetalesяксестринськоїгрупиембріофітів
(Turmeletal.,2005,2007;Adametal.,2007;Rodriges
Espeleta et al., 2007; Gontcharov, 2009; Zong et al.,
2015). Подальші дослідження за більшої вибірки
таксонів ігенів(BeckerandMarin,2009)показали
Charales як сестринську групу наземних рослин,
підкреслили прогресивну еволюцію клітинного
ускладнення у харофітних водоростей (наявність
фрагмопластів, плазмодесм, шестиразовий син
тезклітин,структурафлагелятнихклітин,оогамія,
статеварепродукція іззиготниммейозом) іфізіо
логічнуспецифіку.Водночаснинішнідослідження
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—довсіхіншихStreptophyta(за
бутстреппідтримкою близько 86 %). Аналогічні
результати щодо визначення групової та родової
спорідненостіусистемістрептофітовихрослинот
римані також за гетерогенною моделлю іншими
дослідниками(Zongetal.,2013)(рис.3).

Цірезультатищеразпідкреслюютьрозбіжністьв
уявленняхпрофілогенетичнуспорідненістьрізних
представників Streptophyta за даними молекуляр
ногенетичних досліджень з класичними морфо
логоцитологічнимиознакамитанеоднозначність
увирішенніпитанняродиннихзв'язківуційгрупі
рослин,щоспонукаєдоаналізуіншихдодаткових
генів.
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Наведені приклади філогенетичних досліджень
родинних зв'язків харофітних водоростей із на
земнимирослинамизасвідчують,щопитанняпро
конкретного представника сестринської групи
наземних рослин ще остаточно не вирішене, але,
ймовірно,прояснитьсяуподальшихфілогенетич
нихнапрацюваннях.

Ево лю ція. ЕволюційнірозробкикінцяХХст.,що
ґрунтувалися на морфологічних ознаках рослин,
далиможливістьсформулюватичіткіфілогенетич
ніуявленняпроосновнілініїфотосинтетичнихев
каріот(Mishler,Churchil,1984,1985;Bremer,1985;
Grahametal.,1991;Kenrick,Crane,1997).Морфо
логічнікладистичнідослідженнязначнодоповни
ли традиційну таксономію, посилили й уточнили
критерії для ідентифікації ознак гомології, чітко
окреслившипевнімонофілетичнігрупи,однакне
рідконадавалихибні тлумаченнядеякихознакта
сумнівні оцінки значення гомоплазії в еволюції
рослин (Qui, 2008). На противагу цьому молеку
лярнофілогенетичнідослідження,щобазувалися
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;Boweetal.,2000;Chawetal.,2000;
Graham,Olmstead,2000;Karoletal.,2001;Hiluetal.,
2003;Kelchetal.,2004).Цімолекулярнідосліджен
няуможливиликорегуваннячиуточненняспірних
висновківкладистичнихдослідженьзарезультата
миморфологічнихімолекулярнихданихісприяли
підвищенню рівня наших знань про еволюцію та
співвідношенняміжорганізмами.

Особ ли вості жит тє вих цик лів. Тип і характер
життєвогоциклуорганізмурозглядаютьякпровід
ну ознаку його ідентифікації та формування уяв
ленняпройогоеволюцію.Змінивжиттєвихциклах
урізнихлінійстрептофітовихорганізмівтрактують
якодинзнайцікавішихінайважливішихаспектів
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;Melconianetal.,
1995;Chapmanetal.,1998;Karoletal.,2001;Lemieux
etal.,2007;Turmeletal.,2007;Qui,2008).

Сучасні водорості демонструють велике розма
їття циклів розвитку в різних таксономічних гру
пах.Пізнанняеволюціїцихциклівуводоростейє

Рис. 3. Філогенетична схема та місце харофітних
водоростей(пунктирналінія)усистеміStreptophyta
(заZongetal.,2013)

Fig.3.Phylogeneticschemeandplaceofсharophytic
algae(markeddashedline)inthesystemofStreptophyta 
(afterZongetal.,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
відйогоособливостейуконкретнихпредставників
залежить їхні будова, характер розвитку організ
му, а також аргументація філогенетичних зв'язків
(Petrov, 1986). Особливу увагу автор зосередив на
характеристиціродухарофітних(«зелених»)водо
ростей — Coleochaete — із гаплоїдними клітинами
таломутадиплоїдноюзиготою(Hopkins,McBride,
1976), представникам якого притаманний най
більшпросунутийциклрозвиткусередзеленихво
доростей, а специфіка формування зиготи та клі
тин,щоїїпокривають,заморфологією,локаліза
цією і часом розвитку надто нагадують плацентні
передавальні клітини насінних рослин (Graham,
Wilcox,1983).

Наявність філогенетичного зв'язку між харо
фітнимиводоростямитаранніминаземнимирос
линами,щопідтвердженаморфологічнимитамо
лекулярними даними, сприяла аргументації двох
значнихподійвісторіїжиттярослин:вихідрослин
насушуіперехідвідвегетативногогаплоїдаіззи
готниммейозом,властивогохарофітнимводорос
тям,додиплоїдногоспорофіта—якдомінуючоїге
нераціївжиттєвомуциклі наземнихрослин.

Харофітні водорості зазвичай відносять до ве
гетативних гаплоїдів із мейозом у зиготах. Проте
доказів на захист цієї інтерпретації обмаль, не
зважаючинаїїширокупідтримкувнауковихпра
цях. Загальні знання іноді стають колективною
дезінформацією, коли нечисленні докази слабо
підтвердженітабазуютьсянапередбачуванихдво
значних припущеннях. Вони перетворюються на
«загальноприйняту» легенду, що характерно для
деяких цитологічних спостережень (Farley, 1982).
Загальноприйняталегендаправильна,колицесто
суєтьсяхромосомноїредукціївзиготах,алевисно
вокпроте,щовегетативніклітиниуводоростейє
завжди гаплоїдами, ґрунтується на припущеннях,
спростованих у низці праць, які не збігаються з
прийнятимиоцінкамижиттєвогоциклувхарофі
тів(Haig,2010).

Прожиттєвіциклибільшостіпредставниківха
рофітних водоростей маємо обмаль відомостей
(Haig,2010).Наприклад,статеварепродукціящене
описанавтакихважливихтаксонів,як Mesostigma 
viride i Chlorokybus atmophyticus,асингамія,відзна
чена у Chaetosphaeridium Klebahn (Tompson, 1969),
не супроводжувалась інформацією про кількість

хромосомнарізнихфазахжиттєвогоциклуцихво
доростей.НедавноD.Haig(2010)зробивдетальний
оглядпрацьпрожиттєвіциклиубагатьохводорос
тей,зосередившись,зокрема,нахарофітнихіз«не
загальноприйнятим»способомжиттєвогоциклув
описанійтермінологіїдляназемнихрослин.Автор
висловивдумку,щокожнийжиттєвийциклуводо
ростейвідбуваєтьсяпорізному—черезпідвищену
чутливість до можливих змін навколишнього се
редовища. Він провів молекулярнофілогенетичні
дослідженнянизкихарофітнихводоростейіпока
заврізніваріантиперебігувнихпроцесівжиттєво
го циклу, які не збігаються із загальноприйнятою
думкою (там само). Ці приклади засвідчують, що
процеси життєвих циклів харофітних водоростей
потребуютьподальшихдоскональнихдосліджень,
особливо з урахуванням поширеного явища ци
тологічного поліморфізму у багатьох харофітних
водоростей, наприклад, у десмідіальних (Palamar
Mordvintseva,1980,1982).

За результатами молекулярнофілогенетичних
дослідженьминулогодесятиліттяпоказано,щоем
бріофітивиникливідхарофітнихводоростей(Karol
etal.,2001;Qiuetal.,2007;Qiu,2008;Becker,Marin,
2009).Прицьомухаральніводорості(Charales)ха
рактеризуютьсяцикломрозвиткузвегетативними
гаплоїднимиклітинамиіздиплоїднимизиготами.
Саме такий цикл розвитку найбільше підтриму
ютьдослідникиуводоростевогопредкаембріофі
тів і розглядають одним із критеріїв обґрунтуван
нятеоріїпоходженняспорофітів(Qiu,2008;Haig,
2008, 2010; Becker, Marin, 2009). Однак філоге
нетичні аналізи щодо Charales або Coleochaetales 
і Zygnematales, які також показують себе як сест
ринськігрупиназемнихрослин,залежновідкіль
костііякостідослідженихгенівізразківтаксонів,
нездобулиміцноїстатистичноїпідтримки.

Ба га то клі тин ність. Однією з важливих подій в
еволюціїхарофітнихводоростейбувперехідорга
нізміввідоднодобагатоклітинногостануіснуван
ня,якийвідбувсяраніше,ніжрослинивийшлина
сушу. Сучасна філогенія передбачає, що цей про
цесзапочаткувавспільнийпредокдлявсіхстреп
тофітів.Цимпредком,можливо,буливодорості з
сарциноїдноюорганізацієюклітин,як,наприклад,
Chlorokybus atmophyticus, клітини якого поєднані
між собою в пакетоподібні утворення та форму
ютьвідповіднийстанбагатоклітинності(Qiu,2008;
Becker,Marin,2009).
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Формування та вдосконалення багатоклітин
ностізалежаловіддвохосновнихпроцесів,щовід
бувалисянаклітинномурівні:поєднанняклітині
клітиннийобмінінформацією(Albertsetal.,1989).
Ниніпроблематичноз'ясуватиреальнийшляхпро
цесупоєднанняклітинунайбільшранніххарофі
тів, але доступні відомості щодо окремих фізіо
логобіохімічних особливостей. Зокрема, наявна
інформаціястосовноплазмодесмовоцитоплазма
тичногомосту,якийпоєднуєклітиниідаєїмзмогу
обмінюватися гормонами, РНК, карбогідратами,
протеїнами й іншими компонентами (Lucas, Lee,
2004). Еволюція цього способу комунікації між
клітинамивранніххарофітів,безперечно,сприяла
успішномуутвореннювеликихкомплексівбагато
клітиннихорганізмів.Середусіхсучасниххарофі
тівMesostigma virideє,можливо,однимізанцесто
ріводноклітиннихрослин.РазомзтимChlorokybus 
atmophyticus,яксарциноїд,представляєпримітив
нийтипбагатоклітинностівхарофітів.Сучаснідо
слідження філогенії харофітів і наземних рослин
передбачають, що плазмодесми виникли в спіль
ногопредкадляColeochaetales, Charales іназемних
рослин(Qiu,2008).

Неменшважливою,аскорішвизначальноюдля
еволюціїбагатоклітинностівхарофітівйутворен
нятривимірноготіларослинзагалом,бувфрагмо
пласт.Вінєособливимформуванням(«клітинною
платівкою») у вигляді пухирців і мікротрубочок,
утворених у процесі цитокінезу (PickettHeaps,
1975).Цейпроцесрозмежуванняклітинвластивий
Zygnematales, Coleochaetales, Charales і наземним
рослинам (Marchant, PickettHeaps, 1973). Перед
бачається,щовиникненнюфрагмопластасприяло
формуванняворганізмівдвоаботривимірноїсу
купності клітин під час їхнього поділу, з подаль
шою еволюцією складного рослинного талому
(Hageman,1999;PickettHeapsetal.,1999).

Розвиток і становлення цих структур, очевид
но,булинезалежнимитамалипровіднезначенняв
процесіформуваннябагатоклітинностівхарофітів.
Ідентифікаціякодуючихгеніврізнихкомпонентів
обох структур суттєво поглибила розуміння того,
яккрокзакрокомбагатоклітинністьсприялапере
ходу фотосинтетичних евкаріот від водних до на
земних місцезростань. Нагромадження знань про
біологіюклітинзаостаннірокиХХст.іпершіроки
ХХIст.заклалофундаментдлярозумінняпроцесів
переходу від одноклітинного до багатоклітинного
стануорганізмів(PhickettHeapsetal.,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—нагаметофітномурівніорганізмів
підчасранньогорозвиткухарофітів,авдруге—на
спорофітному рівні, впродовж еволюції наземних
рослин(Qiu,2008).Зчасомжиттєвийцикліздип
лоїднимспорофітомставдомінуючимужиттіна
земнихрослин(McManus,Qiu,2008),авиникнен
нялігнінусприялоформуваннюбагатоклітинного
тіларослин.

Гра ві тро пізм, якпроцесреакціїорганізмунагра
вітацію,відіграввизначальнурольустановленній
еволюціїтіларослинизвертикальноювіссюстеб
ла,зфотосинтетичнимиорганами(листками)упо
вітряномусередовищіізабсорбційнимиорганами
прикріплення(кореніаборизоїди).Цевідбувалося
тоді,колихарофітиперейшливідвільноплаваючих
планктонних форм (наприклад, Mesostigma viride
або представники Zygnematales) доакватичних,ри
зофітниххаральнихводоростейтаіншихназемних
Streptophyta (Raven, Edward, 2001). Пояснення по
ходженняйрозвиткугравітропізмуустрептофітів
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
гормонуростуауксину,якийвідіграєважливуроль
у створенні позитивного та негативного гравітро
пізму.ДотеоріїгеотропізмуМ.Г.Холодногоприєд
навсяголландськийученийФ.Вент,якийпідкрі
пив її широкими експериментальними доказами,
особливощодофототропізму.Томууфітофізіології
цятеоріявідомаяк«теоріяХолодного–Вента»іте
перєзагальноприйнятоюдлягравітропізму.

Філогенія харофітних водоростей і наземних
рослинусучаснихреконструкціях(Qiu,2008)по
казує, що гравітропізм у стрептофітів розвивався
від одного спільного предка для Charales і назем
нихрослин,оскількиобидвіцігрупиєризофітами
(Raven,Edwards,2001),аіншіCharophyta—вільно
плаваючі,планктонніорганізми,абоепіфітиувод
нихчиназемнихмісцезростаннях(VandenHoeket
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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).Такийсценарійнебувєдиновизнаним,ос
кільки ризофіти виявлені також серед Chlorophyta 
(Raven, Edwards, 2001), i гравітропізм, очевидно,
не раз розвивався в усіх евкаріотів. Однак міцна
статистичнапідтримкавдвохмультигеннихдослі
дженняхсприялапосиленнюпозиціїCharaceae як
сестринської групи наземних рослин (Karol et al.,
2001;Qiuetal.,2007).Цігіпотезисвідчать,щогра
вітропізм розвивався, ймовірно, тільки від одно
гоізпредставниківстрептофітнихводоростей.Це
підтверджує позицію харальних як сестринської
групи наземних рослин (Qiu, 2008; Becker, Marin,
2009;Haig,2010).Гравітропізмухаральнихдеталь
новивченийнаклітинномурівні(Braun,Limbach,
2006). У результаті в цій системі виявлені подібні
проявигравітаціїтаполяризаціїклітинногоросту.
Актоміазинзігравключовурольусприйняттігра
вітаціївпершійкоординаційнійпозиціїстатолітів,
якімаливигляднаповненихкристаликамипухир
ців. Зі зміною орієнтації клітин щодо гравітації в
напрямкуосадженнястатолітівнаспецифічнеміс
цеплазмалемивідбуваєтьсяконтактізмежеюмем
брани внаслідок гравісенсорного молекулярного
виклику(Qui,2008).Зарезультатамидеякихдослі
дженьз'ясованорольауксинуврегуляціїризоїдно
горостутавідзначеніпроявигравітропізмуувидів
родуChara (Klambtetal.,1992;Cookeetal.,2002).

Детальневивченнягенетикитабіологіїгравітро
пізму клітин представників Characeae i Arabidopsis
thaliana (L.) Heynh. (Galweiler et al., 1998; Friml
etal.,2002;Paponovetal.,2005;Palmeetal.,2006)
сприяло широкомасштабним дослідженням ево
люціїцьогофеномену.Буловизначенородинуге
нів(PIN),якікодуютьтранспортпротеїнів.Пока
зано,щогравітаціюстимулюєгенРІN3,виявлено
механізм спрямування потоку ауксину в триаси
метричнийріст(Frimletal.,2002;Palmeetal.,2006).
Встановлено,щоп'ятьгенів(PIN1,2,3,4та7)кон
тролюють розподіл ауксину для регуляції поділу
клітин й експансію в первинне коріння, а також
здійснено специфічну ідентифікацію клітин ме
ристемикоріння(Blilouetal.,2005).Цідосліджен
няпідтвердиликласичнийпогляд(Kholodny,1928)
на значення ауксину в регуляції гравітропічного
росту (Boonsirichai еt al., 2002), а також з'ясували

генетичний механізм реакції клітин на гравіта
цію.Ниніпідтримуєтьсягіпотеза,щогравітропізм
уCharaceae івсіхназемнихрослинконтролюється
тимисамимигенетичнимимеханізмами.Загальна
послідовністьеволюціїметаболізмуауксинуінаяв
ністьйогоухаральнихтаіншихрослинтакожсвід
чатьнакористьцієїгіпотези,аоднотипніморфо
логічні органи (ризоїди або коріння) підтверджу
ють позитивний гравітропізм (Cooke et al., 2002;
Qiu,2008).Самеявищегравітропізму,якевиникло
уводоростейдотого,коливонивийшлинасухо
діл,допомогло їмрозвиватись іпристосовуватися
до складнощів наземного існування (висихання,
недостатнєживленнятощо).Ортотропнийрістта
ломів Chara cf.globulares J.L.Thuller уповітряному
середовищі за умов ґрунтової культури є, певною
мірою, підтвердженням напрямку еволюції ха
рофітних водоростей і їхніх зв'язків із наземними
рослинами(Kostikov,Tischenko,2008).

Па лео нто ло гіч ні до слі джен ня

Вивчення сучасних харальних водоростей
пов'язанозпізнаннямїхньоїеволюціївгеологічно
муминулому.Харальніводорості—цестародавня
група рослин, яка подолала особливий самостій
нийшляхеволюційногорозвитку,прощосвідчать
їхнівикопнірештки.

Перші поодинокі залишки викопних хараль
нихувиглядігірогонітіввідоміщезсилурійських
відкладівпалеозойськоїери,адобрезбереженіза
лишкиіувеликійкількостііснуваливжевдевоні.
Вивченнявикопниххаральнихособливоактивізу
валосьудругійполовиніХХст.Завдякизнахідкам
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;Zimmeretal.,2007).Їхзнаходиливгеоло
гічнихшарахпалеозойськоїери,відверхньогоси
лурупалеозоюдоантропогена,протягомприблиз
но 420–450 млн років. Їхній розвиток характери
зувався етапами активного розквіту (девонський,
ранньотріасовий, пізньоюрський, крейдяний та
еоценовий періоди) і спокійнішою подальшою
еволюцією(KiansenRomashkina,1981).
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Найстародавнішіпредставникихарофітів—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
кількостіродів.Назмінувказанимвищепорядкам
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 мезокайнозойських
родин. Мезозойський етап ознаменувався розви
тком родини Porocharaceae, який започаткував у
юрськомуперіодіновіфілогенетичнілінії.Умезо
кайнозойськихвідкладах,щоутворилисяпротягом
230млнроків,виявленочотириродинихаральних
іпонад90родів.Узародженійщевпалеозоїроди
ні Porocharaceae, на початку мезозойської ери, за
сприятливих умов континентальних водойм ви
никлоблизькодев'ятиродів.Упіслятріасовийчас
темпрозвиткуцієїродинизнизився,алез'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,зякихсімпроіснували5–7,аінші—20–30
млн років. Родина Characeae порівняно повіль
но еволюціонувала в юрському періоді: два роди
з'явилисянайогопочатку(180млнроківтому),а
два — наприкінці. У пізній крейді відбувся бурх
ливийрозвитокцієїродини—відзначенопояву20
новихродів,що,очевидно,булопов'язанозіспри
ятливимипалеогеографічнимиумовамитихчасів.
Видиродинихаровихзаміниливекоугрупованнях
зникаючих представників попередніх двох родин.
Вони вимерли в еоцені, проіснувавши 220 і 100
млнроківвідповідно.Родинахаровихпосіладомі
нуючемісцесередхарофітів,алетемпиїїрозвитку
почали поступово знижуватися, вимирання родів
переважалонадпоявоюнових.Наприкінцінеоге
нуродовийскладродинихаровихрізкоскоротив
сятанаблизивсядосучасного.Чотиристародавніх
роди збереглися до нашого часу з близьким про
довженняміснування:Lamprothamnium J.Groves — 
80, Nitellopsis Hy — 65, Chara — 55 і Lychnothamnus 
(Ruprecht) A. Braun — 25 млн років. Найдавніші

знахідки харових водоростей в Україні належать
доЛудловськогоіПржидовськогоярусівверхньо
го силуру ВолиноПоділля (Saidakovsky, Shaikin,
1976).ЦятериторіяУкраїни,атакожДніпровсько
ДонецьказападинатаДонецькийбасейннайповні
шевивченіщодовикопниххаральнихудругійпо
ловиніХХст.нетількивУкраїні,айвусійЄвропі
(Ishchenko,Saidakovsky,1975;Ishchenko,Ishchenko,
1982;Saidakovsky,1993;таін.).

Максимальний розвиток і розмаїття харальних
відзначеновдевонськомуперіоді.Наприкінціпа
леозоюцілковитовимерлипредставникидвохпо
рядків харофітів, а подальша еволюція в мезозої
та кайнозої характеризувалася здебільшого роз
витком видів родини Characeae. Найінтенсивніше
родоутворенняхаральнихіїхнійрозквітприпадали
напізньоюрськийікрейдянийперіоди.Доміную
чийрозвитокродини Characeaeвідзначенонапо
межів'ї мезозою і кайнозою (Saidakovsky, Shaikin,
1976).

Після відокремлення від стародавніх морських
хлорофітів (Chlorophyta) харофітні водорості за
воювалипрісноводнімісцезростаннявусьомусві
ті ібулиєдинимиевкаріотамипріснихводпротя
гом прекембрію. Вони співіснували зі своїми ем
бріофітними нащадками, можливо, раніше, ніж
з'явилися перші водні ембріофіти (MartinClosas,
2003), а також з морськими хлорофітними «сест
ринськими групами». Вимирання Charales з оого
ніями,іззакрученимипротигодинниковоїстрілки
клітинами, сталося в пермськотріасовий період.
65мільйонівроківтому,колинаставкінецьмезо
зойських динозаврів, вимерла родина харальних
Clavatoraceae,вимиралиізменшилисяобсягивцілі
лиххаральних(MartinClosas,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 пліоценантропогено
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
вивченнявикопнихматеріалів iзрізнихкраїнсві
ту описано три порядки, 12 родин, понад 115 ро
дів іблизько600видіввикопниххаральнихводо
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ростей(Saidakovsky,1993).Однаксучасніхаральні
представлені1порядком,1(3)родинами,6родами
і 300 (440) видами. Отже, за результатами палео
нтологічних досліджень можна стверджувати, що
сучасніхаральніводоростієзалишкамиколишньої
розмаїтоїіквітучоїгрупирослин.

Ви снов ки 

Харофітні водорості та наземні рослини станов
лять одну (стрептофітову) філу еволюції евкаріо
тів та охоплюють розмаїття від одноклітинних
водоростей до високорозвинених ангіоспермів.
Класичні морфологотаксономічні уявлення про
безпосередні родинні зв'язки харальних водорос
тей(Charales)ізвищимиспоровимирослинамичи
трактуванняцієїгрупиякпрямихпредків«вищих
рослин» не підтвердилися молекулярнобіологіч
нимидослідженнями,результатиякихнеузгоджу
ютьсязтрадиційнимиморфологоцитологічними.
Покищоневиробленоєдиноїдумкищодоконкрет
ноїсестринськоїгрупихарофітів,якафілогенетич
но пов'язана з іншими рослинами. Окрім тради
ційноїлініїCharales—наземнірослини,достатньо
аргументованими (на молекулярногенетичному
рівні) є сестринські філогенетичні лінії від різ
нихтаксономічнихгрупхарофітів—Zygnematales/
Zygnematophyceae, Coleochaetales або Coleochaetales
+Zygnematales.Взаємодіяфахівцівувивченніме
ханізмівеволюційнихпроцесіввеличезногорізно
маніттяорганізмівзагаломіStreptophytaзокрема,із
залученнямдодатковоїсукупностігенівісучасних
підходівдоїхньогоаналізу,єоднимізголовнихзав
даньдляпоглибленогорозумінняфункціонування
йеволюціїжиттянаЗемлі,пізнанняпроцесівадап
тації організмів до навколишнього середовища та
з'ясуванняродиннихзв'язківміжними.
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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
кулярнобіологічного вивчення. Обговорено питання
формування багатоклітинності та гравітропізму в ха
ральнихводоростейізначенняцихпроцесівдляформу
вання рослин суходолу. Продемонстрована розбіжність
в уявленнях щодо філогенетичної спорідненості різних
представників Charophyta за молекулярногенетичними
данимизкласичнимиморфологоцитологічнимиозна
камитанеоднозначностіувирішенніпитанняродинних
зв'язківсередцієїгрупирослин.Викладеносучасніуяв
леннящодоролітамісцяхарофітівустановленніцарства
рослиніїхніханцестральнихформтародиннихзв'язків
з іншимитаксонами.Обговоренорезультатипалеонто
логічнихдослідженьхарофітів іпроаналізовано історію
формуваннятаксономічнихгрупхаральнихводоростей.

Ключові слова:харофіти,стрептофітовіводорості,
еволюція,філогенія,гравітропізм,багатоклітинність,
палеонтологічнідослідження.
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ИнститутботаникиимениН.Г.ХолодногоНАН
Украины
ул.Терещенковская2,г.Киев,01004,Украина

Проанализированы результаты разных подходов к изу
чениюфилогениихарофитовивероятногофилогенети
ческогородстванекоторыхихтаксономическихгруппс
сосудистымирастениями.Представленыданныефило
генетическихреконструкцийэтойгруппыводорослей,а
такженекоторыеаспектыихфилогенезаиэволюциипо
результатаммолекулярнобиологическихисследований.
Обсуждены вопросы формирования многоклеточности
и гравитропизма у харальных водоростей, а также зна
чениеэтихпроцессовдляформированияназемныхрас
тений.Продемонстрированорасхождениевпредставле
нияхофилогенетическомродстверазныхпредставите
лейCharophytaпомолекулярногенетическимданнымс
классическимиморфологоцитологическимипризнака
миинеоднозначностьврешениивопросовродственных
связейвэтойгрупперастений.Обобщенысовременные
представления относительно роли и места харофитов в
развитии царства растений, их анцестральных форм и
родственных связей с другими таксонами. Обсуждены
результаты палеонтологических исследований харофи
товипроанализированаисторияформированиятаксо
номическихгруппхаральныхводорослей.

Ключевые слова:харофиты,стрептофитовая
линияэволюции,филогения,гравитропизм,
многоклеточность,палеонтологическиеисследования.


