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УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ Спорові рослини та гриби

Рід Chlamydomonas Ehrenb. — один із най чис лен ні-
ших се ред зе ле них во до рос тей кла су Chlorophyceae 
(Ettl, 1976), на ра зі ва лід ни ми ви зна ють ся близько 
500 його ви дів. Од нак із них куль ту ра ми під твер-
дже на лише при близ но тре ти на — це ті види, для 
яких іс ну ють ав тен тич ні шта ми (май же 100 ви дів), 
і види, шта ми кот рих ви зна че ні сві то ви ми ав то ри-
тет ни ми фа хів ця ми й ано то ва ні на мо ле ку ляр но му 
рів ні, тоб то шта ми-епі ти пи (не біль ше 60 ви дів). 
Реш та ви дів за ли ша ють ся спір ни ми або їх ній ста-
тус трак ту єть ся не од но знач но. Слід за зна чи ти, що 
аб со лют на біль шість хла мі до мо над опи са на про тя-
гом ХХ сто  літ тя за мор фо ло гіч ни ми оз на ка ми мо-
над них клі тин (Ettl, 1983).

Вва жа єть ся, що кла сич на хла мі до мо на да — це 
од но клі тин на дводж гу ти ко ва во до рість із пристін-
ним хло ро пластом, пі ре но ї дом, ядром, пуль сую-
чи ми ва куо ля ми та віч ком (Masiuk, 2010). За роз-
ма їт тям кож ної з пе ре лі че них оз нак й опи са но 
май же всі види цьо го роду. Біль ше того, ви дат ний 
чеський до слід ник Га нуш Еттл (Ettl, 1976) роз ді лив 
рід Chlamydomonas на ві сім сек цій за ти па ми хло-
ро пласта, по ло жен ням ядра та пі ре но ї да й ін ши-
ми мор фо ло гіч ни ми оз на ка ми. В та ко му ви гля ді 
кла сич ний уза галь не ний ва рі ант сис те ми опуб лі-
ко ва ний у «S wasserflora von Mitteleuropa» (Ettl, 
1983). Пізніше нових систем, які б задовольнили 
науковців і врахували сучасні дані, запропоновано 
не було. 
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Детально аналізуються сучасні погляди на обсяг роду Chlamydomonas Ehrenb., його історію та 
багатство видового складу з урахуванням класичних підходів систематики. Обговорюється 
прийняття номенклатурного типу роду та культури-епітипу з субкультурами. Проаналізовано 
основні класичні підходи до внутрішньородової системи та принципи ідентифікації видів. 
Розглядаються молекулярно-філогенетична система хламідомонад і її відмінності від класичної, 
а також можливість узгодження обох підходів. Детально висвітлено основні молекулярно-
філогенетичні дослідження, які стали засадами для поділу вольвокальних водоростей на 
клади відповідно до Кодексу філогенетичної номенклатури. Деталізовано найбільш ґрунтовну 
молекулярно-філогенетичну систему та вказано кількість видів роду Chlamydomonas, охоплених 
цим дослідженням. Обговорюються особливості вивчення монадних водоростей (зокрема видів 
роду Chlamydomonas) у нерухомому стані в умовах культури й наводяться ознаки, які враховують 
особливості нерухомого стану хламідомонад в умовах культури.
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У зв’язку з цим уп ро довж ос тан ніх 15 ро ків здій-
сне но чи ма ло спроб роз ро би ти сис те му іден ти фі-
ка ції хла мі до мо над на ос но ві мо ле ку ляр но-фі ло ге-
не тич них ме то дів, а дея кі види ви ді ле но в ок ре мі 
роди (Buchheim et al., 1990; Pröschold et al., 2001, 
2007; Nakada et al., 2008а; Demchenko et al., 2012). 
Але ре зуль та ти вия ви ли ся па ра док саль ни ми: з од-
но го боку, по ка за но, що рід Chlamydomonas є ге-
те ро ген ним і його ви ди на ле жать що най мен ше до 
семи різ них мо ле ку ляр них клад (Nakada et al., 
2008а). А в дея ких кла дах, ок рім рух ли вих хла мі-
до мо над, є і не ру хо мі ге мі мо над ні та ко ко їд ні так-
со ни. З дру го го боку, було до ве де но, що роз по діл 
хла мі до мо над за мо ле ку ляр ни ми кла да ми фак тич-
но не уз го джу єть ся з мор фо ло гіч ною сис те мою, за-
про по но ва ною Г. Етт лом. Як на слі док — сфор му-
ва ла ся дум ка, що на ос но ві фе но тип них оз нак сис-
те ма роду Chlamydomonas по бу до ва на бути не може 
(Manhart, 1992).

За галь на ха рак те ристи ка роду Chlamydomonas. 

Рід Chlamydomonas s. l. за кла сич ною сис те мою на-
ле жить до по ряд ку Volvocales, кла су Chlorophyceae, 
від ді лу Chlorophyta. Порядoк Volvocales об’єднує 
біль ше 30 ро дів мо над них во до рос тей (Ettl, 1983). 
Для роду Chlamydomonas нині за різ ни ми дже ре ла-
ми на во дить ся 1167 ви до вих і внут рішньо ви до вих 
назв, із яких 434 вва жа ють ся так со но міч но ва лід-
ни ми (http://www.algaebase.org). Для Ук ра ї ни у во-
дой мах та ін ших міс цез ростан нях, згід но з тре тім 
то мом зве ден ня «Algae of Ukraine ...», на ра хо ву єть-
ся 146 ви дів роду Chlamydomonas, які представ ле ні 
157 внут рішньо ви до ви ми так со на ми (вклю чаю чи й 
ті, що ма ють но менк ла тур ний тип виду) (Tsarenko, 
2011). Се ред цьо го роз ма їт тя 32 види ро ду опи са-
ні ви дат ним ук ра їнським аль го ло гом О.А. Кор ши-
ко вим (Korshykov, 1938; Dedusenko-Shcheholeva, 
1959).

Но менк ла тур ним ти пом роду Chlamydomonas 
Ehrenb. вва жа єть ся Ch. pulvisculus Ehrenb., опи са ний 
як Monas pulvisculus Müller (Ehrenberg, 1831). Од нак 
його ма люн ки є не дос татньо якіс ни ми, а опи си 
так со нів, на ве де ні О. Мюл ле ром і Х. Ерен бер-
гом, не під твер дже ні куль ту рою. У 1976 р. Г. Еттл 
пе ре ніс цей вид у си но ні ми Ch. ehrenbergii Gorozh. 
і, ар гу мен тую чи не дос тат ні ми да ни ми, за про-
по ну вав вва жа ти но менк ла тур ним ти пом ін ший 
вид — Сh. reinhardtii Dang. (Ettl, 1976). Від по від но 
змі ни ли й ді аг ноз роду; при цьо му було по ру ше-
но ви мо ги «Між на род но го ко дек су но менк ла ту-
ри во до рос тей, гри бів і рос лин», зок ре ма стат тю 

11 щодо пріо ри те ту (http://www.iapt—taxon.org/
nomen/main.php?page=art11). Си туа цію ви пра ви ли 
Т. Прьо шольд зі спів ав то ра ми, які за про по ну ва ли 
Сh. reinhardtii як nomen conservandum про ти ва лід-
ної на зви Ch. pulvisculus. Т. Прьо шольд із ко ле га-
ми за про по ну ва ли як епі тип штам Сhlamydomonas 
reinhardtii UTEX 90 (Pröschold, 2007). Ця куль ту ра 
є суб куль ту рою шта му, ви ді ле но го Г.М. Смі сом у 
1945 р. За зна че ний штам був пе ре да ний кіль ком 
до слід ни кам; на сьо го дні має мо три лі нії куль тур, 
час ти на з яких є му тант ни ми та ши ро ко ви ко-
ристо ву єть ся в ла бо ра тор них до слі джен нях. Та ким 
чи ном, штам UTEX 90 і його суб куль ту ри SAG 11—
32а, ССАР 11/32В, ACKU 979—11 від по ві да ють епі-
ти пу но менк ла тур но го типу Сh. reinhardtii, який є 
но менк ла тур ним ти пом усьо го роду Сhlamydomonas 
(Pröschold, 2005).

Іс то рія вив чен ня роду по чи на єть ся від 1833 р. У 
пе рі од ак тив них мор фо ло гіч них до слі джень (кі-
нець ХІХ — дру га по ло ви на ХХ ст.) спос те рі га єть ся 
тен ден ція до швид ко го збіль шен ня кіль кості ви-
дів у роді Chlamydomonas і роз бу до ву єть ся мор фо-
ло гіч на сис те ма все ре ди ні роду. Так, на 1895 р. рід 
Chlamydomonas мав 15 ви дів (Dill, 1895). Уп ро довж 
трьох де ся ти літь кіль кість ви дів роду зрос ла до 146, 
за да ни ми А. Па ше ра на 1927 р. (Pascher, 1927), а в 
1940 р. Дж. Гер лофф на во дить уже 321 вид (Gerloff, 
1940). В ос тан ній уза галь нюю чій пра ці Г. Етт ла 
йдеть ся про 452 види пріс но вод них і 69 ви дів ґрун-
то вих й ае ро фіт них хла мі до мо над (Ettl, 1983). 

Ос тан ні ми де ся ти літ тя ми, на впа ки, спос те рі га-
єть ся тен ден ція до змен шен ня кіль кості ви дів у роді 
за ра ху нок ви ок рем лен ня но вих ро дів, зважаючи 
на результати молекулярно-філогенетичних до слі-
джень. Зок ре ма, ро дів Lobochlamys Pröschold et al. 
(2 види) та Oogamochlamys Pröschold et al. (3 види), 
Gungnir Nakada et al. (Nakada et al., 2008б), а та-
кож від нов лен ня роду Microglena Ehrenb. emend. 
Demchenko, Mikhailyuk et Pröschold (13 ви дів) 
у ме жах зе ле них во до рос тей (Demchenko et al., 
2012). Ок рім того, дея кі види пе ре не се но до роду 
Chloromonas Pröschold et al. у ре зуль та ті уточ нен ня 
об ся гу роду (Pröschold et al., 2001).

Спо чат ку до роду Chloromonas Gobi пе ре не сли 
по над 100 ви дів із роду Chlamydomonas, які не мали 
пі ре но ї да (Ettl, 1970). У 1997 р. M. Бухгейм зі спів-
ав то ра ми за ре зуль та та ми ана лі зу пос лі дов ності 
18S ри бо со маль ної ДНК по ка за ли збір ний ха рак-
тер цьо го роду (Bucheim et al., 1997а). Ав то ри про-
де монст ру ва ли мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ну спо-
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рід не ність без пі ре но їд них ви дів роду Chloromonas і 
кіль кох ви дів Chlamydomonas, які ввійш ли до од ні єї 
кла ди. Це ста ло підста вою для пе ре гля ду ді ак ри-
тич ної ваги оз на ки на яв ності пі ре но ї да. Піз ні-
ше Т. Прьо шольд зі спів ав то ра ми (Pröschold et al., 
2001) за про по ну ва ли всі види, що вхо дять до од ні єї 
мо ле ку ляр ної кла ди з ти по вим ви дом Chloromonas 
reticulatа Gobi, об’єднати в один рід, грун тую чись 
на фі ло ге не тич ній спо рід не ності, а на мор фо ло-
гіч но му рів ні — за мор фо ло гіч ни ми особ ли востя-
ми хло ро пласта. Внас лі док так со но міч ної ре ві зії 
сім ви дів роду Chlamydomonas s.l. пе ре не сли до роду 
Chloromonas (Pröschold et al., 2001). У цьо му об ся зі 
рід Chloromonas, у ро зу мін ні Т. Прьо шоль да зі спів-
ав то ра ми, збіг ся з піз ні ше за про по но ва ною Т. На-
ка да зі спів ав то ра ми (Nakada et al., 2008а) мо ле ку-
ляр ною кла дою Chloromonadinia. 

Піз ні ше було про ана лі зо ва но дев’ять куль тур 
Chloromonas reticulatа sensu Pröschold: на ульт ра-
тон ко му рів ні — за на яв ністю й ульт раструк ту рою 
пі ре но ї да та стиг ми; на світ ло во му рів ні — за фор-
мою клі тин, но си ка, стиг ми та роз мі ра ми; а на мо-
ле ку ляр но му рів ні — за на яв ністю ком пен са тор них 
за мін нук лео ти дів у III спі ра лі ITS2 (Matsuzaki, 
2012). У ре зуль та ті до слі дже ні куль ту ри роз ді ли ли 
на чо ти ри види — C. reticulata Gobi, C. rosae H. Ettl, 
C. chlorococcoides Matsuzaki, Hara, Nozaki, C. typhlos 
Matsuzaki, Hara, Nozaki (Matsuzaki, 2012).

Ог ляд кла сич них мор фо ло гіч них сис тем хла мі до-

мо над. Одну з пер ших мор фо ло гіч них сис тем роду 
Chlamydomonas роз ро бив А. Па шер у 1927 р. За ос-
но ву взя ли мор фо ло гіч ні оз на ки мо над них клі-
тин, зок ре ма особ ли вості фор ми хло ро пласта, 
по ло жен ня та кіль кість пі ре но ї дів. За цими оз на-
ка ми хла мі до мо на ди роз ді ли ли на шість суб груп 
(Pascher, 1927).

Іншу де таль ну мор фо ло гіч ну сис те му роз ро бив 
О.А. Кор ши ков (Korshykov, 1938). Вона та кож ба-
зу ва ла ся на мор фо ло гіч них кри те рі ях (на яв ність 
пі ре но ї да, но си ка, фор ма хло ро пласта, на яв ність 
і кіль кість пуль сую чих ва куо лей, фор ма стиг ми). 
За цією сис те мою без пі ре но їд ні види вклю че ні до 
роду Chlamydomonas, хоч ав тор і вва жав цю гру пу 
ок ре мим ро дом. Він та кож за про по ну вав влас ну 
кла си фі ка цію хло ро пластів: про цель ний, опісто-
цель ний, ен до цель ний, ам фі цель ний, плев ро-
цель ний, ас те ро морф ний, по лі мер ний (Korshykov, 
1938).

Ґрун тов ні шу мор фо ло гіч ну кла си фі ка цію хла-
мі до мо над у мо над но му ста ні ство рив Г. Еттл (Ettl, 

1983). І, не зва жаю чи на ре зуль та ти фі ло ге не тич них 
до слі джень ос тан ніх де ся ти літь, чи ма ло нау ков ців 
ко ристу ють ся ви зна чен ням роду Chlamydomonas в 
об ся зі, за про по но ва но му саме цим ав то ром. В ос-
но ву по кла де ні мор фо ло гіч ні оз на ки — бу до ва хло-
ро пласта, по ло жен ня ядра, по ло жен ня та кіль кість 
пі ре но ї дів, еко ло гіч на ха рак те ристи ка виду. За леж-
но від ва ріа цій оз нак опи са но дев’ять груп усе ре-
ди ні роду (Ettl, 1976, 1983). Ця сис те ма близька до 
сис те ми А. Па ше ра (Pascher, 1927), од нак вра хо вує 
біль шу кіль кість оз нак. 

Системи Г. Еттла також дотримуються автори 11 
тому «Фло ри во до рос тей Ук ра ї ни», при свя че но го 
зе ле ним фі то мо на дам (Masiuk, 2010). Тут по да но 
за галь ну ха рак те ристи ку зе ле них джгу ти ко вих во-
до рос тей, особ ли вості їхньої мор фо ло гіч ної бу до ви 
й ульт ра тон кої ор га ні за ції, ос нов ні типи роз мно-
жен ня та жит тє ві цик ли. Роз гля ну та так со но міч на 
цін ність різ них мор фо ло гіч них оз нак і мож ли вість 
ви ко ристан ня в сис те ма ти ці фі то мо над.

Мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ні до слі джен ня М. Бух- 
 гей ма, Т. Прьо шоль да та ін ших ав то рів по ка за ли 
не від по від ність кла сич ної та мо ле ку ляр ної сис-
тем воль во каль них во до рос тей і за по чат ку ва ли по-
шу ки но вих оз нак, які да ють змо гу засто со ву ва ти 
фе но тип ний під хід для іден ти фі ка ції хла мі до мо-
над згід но з по ло жен ням у мо ле ку ляр ній сис те мі 
(Buchheim et al., 1992; Fulne ková et al., 2012).

Ін тег ро ва ний ва рі ант сис те ми з ура ху ван ням 
пер ших мо ле ку ляр них да них за про по ну ва ли ав то ри 
мо но гра фії «Во до рос ті ґрун тів Ук ра ї ни» (Vodoros-ti 
…, 2001). У ме жах ро ди ни Chlamydomonadaceae вони 
на во дять кіль ка ево лю цій них на прям ків, які за мор-
фо ло гіч ни ми оз на ка ми близькі до різ них ро дів ге мі-
мо над них во до рос тей. Отже, Chlamydomonadaceae 
вва жа єть ся ви хід ною ро ди ною від ра зу для кіль кох 
ево лю цій но про су ну тих лі ній Chlorophyceae. До 
ро ди ни як до дат ки вне се но ге мі мо над ні во до-
рос ті з Chlamydomonas-по діб ною ор га ні за ці єю 
(Palmellopsis Korshikov, Sphaerocystis R. Chodat, 
Chlamydocapsa Fott та Asterococcus Scherffel). Ко жен 
із цих ро дів (як за мор фо ло гі єю, так і за мін ли вістю 
в умо вах куль ту ри) схо жий із пев ною гру пою ви дів 
роду Chlamydomonas.

Як до да ток до по ряд ку Volvocales від не се-
но ро ди ну Heterochlamydomonadaceae (вклю-
чаю чи роди Heterochlamydomonas E.R. Cox & 
T.R. Deason, Heterotetracystis E.R. Cox & T.R. Deason 
і Fasciculochloris R.J. McLean & Trainor), яка міс тить 
мо над ні, ге мі мо над ні, ко ко їд ні та сар ци но їд ні во-
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до рос ті, що ма ють Chlamydomonas-по діб ну ор га ні-
за цію про то пласту, вкри ті обо лон кою зоо спо ри з 
дво ма джгу ти ка ми дещо від мін ної дов жи ни, а та-
кож на яв ний па ріє таль ний хло ро пласт із пі ре но ї-
дом (Vodorosti …, 2001).

Ця сис те ма знач ною мі рою від по ві дає су час-
ній мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ній сис те мі воль во-
каль них во до рос тей із ви ко ристан ням по лі фаз-
но го під хо ду, про те фі ло ге не тич ні зв’язки роду 
Chlamydomonas ок рес ле ні лише в най за галь ні ших 
ри сах.

Рід Chlamydomonas s.l. з по гля ду су час них мо ле ку-

ляр но-ге не тич них да них. Пер ші дум ки про ге те ро-
ген ність і штуч ність цьо го роду ви сло вив ще його 
мо но граф Г. Еттл (Ettl, 1976), з ог ля ду на ре зуль та ти 
мор фо ло гіч них до слі джень. По даль ші ци то ло гіч ні, 
фі зіо ло гіч ні та мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ні до слі-
джен ня це при пу щен ня під твер ди ли (Nakada et al., 
2008а; Harris, 2009; Fulne ková et al., 2012).

Пос лі дов ності 18S і 26S ри бо со маль ної ДНК для 
мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич них ре конст рук цій 14 
ви дів роду Chlamydomonas упер ше про ана лі зу ва ли в 
1990 р. М. Бух гейм зі спів ав то ра ми (Buchheim et al., 
1990). За їх ні ми ре зуль та та ми ви ді ле но кіль ка мо-
ле ку ляр них лі ній (клад), які на зва но від по від но до 
назв ви дів, що вхо дять до цієї кла ди. На ос но ві мо-
ле ку ляр них да них показано по лі фі ле тич ність роду 
та зроб ле но пер ші спро би по шу ку мор фо ло гіч них 
і біо хі міч них оз нак, які ко ре лю ють із от ри ма ни-
ми ре зуль та та ми мо ле ку ляр них до слі джень. Се ред 
та ких оз нак ви ко риста но мор фо ло гіч ні гру пи за 
Г. Етт лом, гру пи ав то лі зи нів і на яв ність піг мен ту 
ло рак сан ти ну. Піз ні ший ана ліз ре конст рук ції мо-
ле ку ляр но-фі ло ген тич них від но син для 29 ви дів 
хла мі до мо над із 14 груп ав то лі зи нів та кож по ка зав 
по лі фі ле тич ність роду (Bucheim et al., 1997б). Від-
так у бо та ніч ній спіль но ті ут вер ди ла ся дум ка, що 
засто су ван ня мо ле ку ляр них ме то дів до вка за ної 
гру пи ма ло ін фор ма тив не (Manhart, 1992).

Ґрун тов ні шу мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ну ре-
конст рук цію з ана лі зом пос лі дов ностей 18S ри бо-
со маль ної ДНК для 32 ви дів хла мі до мо над піз ні ше 
здій снив Т. Прьо шольд зі спів ав то ра ми (Pröschold 
et al., 2001). Вони ви ок ре ми ли шість мо ле ку ляр-
них клад. Ці кла ди от ри ма ли на зви від по від но 
до ви дів, які вхо дять до них, — Polytoma-clade, 
Monadina-clade, Moewusii-clade, Oogamochlamys-
clade, Chloromonas-clade, Reinhardtii-clade. Про те 
жод них ха рак те ристик для на ве де них у ро бо ті клад 
не має (Pröschold et al., 2001).

Ще один ва рі ант мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич-
ної сис те ми є в ро бо ті С. Ва та на бе зі спів ав то ра ми 
(Watanabe et al., 2006). Вони ана лі зу ва ли 62 так со-
но міч ні оди ни ці зе ле них во до рос тей і за ре зуль та-
та ми ана лі зу пос лі дов ностей ри бо со маль ної РНК 
ви ді ли ли 13 мо ле ку ляр них клад, які знач ною мі-
рою збі га ють ся з кла да ми, ві до крем ле ни ми ра-
ні ше Т. Прьо шоль дом зі спів ав то ра ми (Pröschold 
et al., 2001), про те кла да Reinhardtii представ ле на 
чо тир ма кла да ми — Heterochlamydomonas, Volvox, 
Neochlorosarcina й Asymmetrica.

Одну з най ґрун тов ні ших мо ле ку ляр но-фі ло ге-
не тич них сис тем за про по ну вав Т. На ка да зі спів-
ав то ра ми (Nakada et al., 2008а). За ана лі за ми дос-
туп них у Ген бан ку 449 пос лі дов ностей 18S рДНК, 
до слід ни ки в ме жах воль во каль них во до рос тей ви-
ді ли ли 21 кла ду. Кож на з них от ри ма ла на зву від по-
від но до Фі ло Ко ду (Cantino, 2010). 

Міс це хла мі до мо над у мо ле ку ляр но-фі ло ге-

не тич ній сис те мі Т. На ка да. Представ ни ки 
роду Chlamydomonas s.l. увійш ли до семи клад: 
Moewusinia, Monadinіa, Chlorogonia, Polytominia, 
Chloromonadinia, Reinhardtinia, Oogamochlamydinia 
та до од ні єї лі нії із нез’ясованим по ло жен ням 
(Ch. tetragama Bohlin). 

Згід но з Фі ло Ко дом кож ну з клад представ-
ляє ре пре зен та тив ний вид, що є ти пом від по від-
ної кла ди. Із семи клад, до скла ду яких увійш-
ли хла мі до мо на ди, види ро ду Chlamydomonas за-
про по но ва но як ре пре зен та тив ні для двох клад 
(для кла ди Moewusinia — Ch. moewusii Gerloff, для 
Reinhardtinia  — Ch. reinhardtii Р.А. Dang.). Для трьох 
клад ре пре зен та тив ни ми є види Chlamydomonas, що 
за но ви ми да ни ми пе ре не се ні в си но ні ми ін ших 
ро дів (Chloromonadinia — Chloromonas reticulata 
Gobi, Oogamochlamydinia — Oogamochlamys gigantea 
T. Pröschold, Marin, Schlösser et Melkonian, для 
Monadinia  — Microglena monadina Demchenko, 
Mikhailyuk et Pröschold), a дві кла ди представ ля ють 
види ін ших ро дів (Polytominia — Polytoma ulvella 
Ehrenb., Chlorogonia — Chlorogonium euchlorum 
Ehrenb.) (Nakada et al., 2008а). 

До скла ду дея ких клад ра зом із воль во каль ни-
ми во до рос тя ми ввійш ли ко ко їд ні, ге мі мо над ні та 
дея кі сар ци но їд ні види з ін ших по ряд ків. Фе но ти-
по ві оз на ки, що обу мов лю ють гру пу ван ня настіль-
ки різ них за мор фо ло гі єю во до рос тей в одну мо-
ле ку ляр но-фі ло ге не тич ну кла ду, в цій ро бо ті не 
вста нов ле ні. Об сяг клад, ви зна че них за сис те мою 
Т. На ка да зі спів ав то ра ми (Nakada et al., 2008а), та 
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міс це в них ви дів роду Chlamydomonas s.l. на ос но ві 
ана лі зу лі те ра тур них да них на во ди мо в таб ли ці.

На сьо го дні в мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ній сис-
те мі ви зна че но міс це для 70 ви дів, що є не знач ною 
час ти ною від об ся гу роду в ро зу мін ні Х. Етт ла (Ettl, 
1976). Ос нов на про бле ма іден ти фі ка ції та ви зна-
чен ня міс ця ін ших ви дів у мо ле ку ляр но-фі ло ге не-
тич ній сис те мі — від сут ність ав тен тич них куль тур. 

Особ ли вості до слі джен ня хла мі до мо над у не ру хо-

мо му ста ні та ви ко ристан ня по лі фаз но го під хо ду в 

їх сис те ма ти ці. Вра хо вую чи ве ли чез ну ви до ву різ-
но ма ніт ність, ви зна чен ня хла мі до мо над є над зви-
чай но склад ним зав дан ням. Для іден ти фі ку ван ня 
за кла сич ни ми ви знач ни ка ми не об хід но пра цю ва-
ти з при род ним ма те ріа лом, що не зав жди мож ли-
во в ла бо ра тор них умо вах. Ви зна чен ня фі то мо над у 
фік со ва но му ста ні прак тич но не мож ли ве.

Про те ос тан нім ча сом час то прак ти ку єть ся ізо-
ля ція хла мі до мо над у куль ту ру на ага ри зо ва них 
се ре до ви щах. З од но го боку, це уне мож лив лює ви-
ко ристан ня оз нак мо над но го ста ну та кла сич них 
ви знач ни ків, а з дру го го — ство рює умо ви для три-
ва лих куль ту раль них і мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич-
них до слі джень Chlamydomonas s. l. Од нак кла сич ні 
ви знач ни ки по бу до ва ні на оз на ках ру хо мо го ста ну 
хла мі до мо над і не вра хо ву ють да них до слі джень в 
умо вах куль ту ри (Ettl, 1976). Усі ці оз на ки ха рак-
те ри зу ють ся до во лі ви со ким сту пе нем мін ли вості, 
що час то при зво дить до зник нен ня мор фо ло гіч но 
ви ра же них гіа ту сів між різ ни ми ви да ми хла мі до-
мо над і «роз ми ван ня» меж між ними. Як до дат ко ві 
оз на ки ін ко ли на во дять ся особ ли вості по ве дін ки 
про то пласта в про це сі ут во рен ня зоо спор (ді лен ня 
з по во ро том або без ньо го), тип ста те во го про це су, 
струк ту ра обо лон ки зи го ти, на яв ність акі нет, тип 
зов ніш ніх сли зо вих струк тур у не ру хо мо му ста ні — 
паль мел або гле о цист (Korshykov, 1938; Dedusenko-
Shcheholeva, 1959; Ettl, 1976). 

Ба га то ви дів роду Chlamydomonas s.l. ви різ няють-
ся ви со ким сту пе нем мор фо ло гіч ної мін ли вості, 
яка ви яв ля єть ся не лише у ва ріа бель ності мор фо-
ло гії мо над них клі тин, а й у по лі мор фіз мі жит тє вих 
цик лів. Цей по лі мор фізм особ ли во чіт ко про яв ля-
єть ся тоді, коли мо над на клі ти на пе ре хо дить у не-
ру хо мий стан. У цьо му ста ні в різ них ви дів діа па зон 
від хи лень мор фо ло гії не ру хо мих клі тин, по рів ня но 
з мо над ни ми, ве ли чез ний: від збе ре жен ня прак-
тич но ціл ко ви тої від по від ності мор фо ти пу не ру хо-
мої клі ти ни, її мо над но му мор фо ти пу (за ви нят ком 
джгу ти ків) до пов ної втра ти та кої від по від ності. В 
ос танньо му ви пад ку хла мі до мо на ди не рід ко де-
монст ру ють оз на ки ін ших ро дів із кла сич них по-
ряд ків Tetrasporales і Chlorococcales, які об’єднують 
ге мі мо над ні та ко ко їд ні во до рос ті (Во до рос ті …, 
2001). Ці ка во, що в ба гатьох хла мі до мо над, які жи-
вуть у по за вод них біо то пах, пе ре ва жає саме не ру-
хо мий, а не мо над ний стан. 

Нині вва жа ють, що кон флікт між кла сич ною 
фе но тип ною (так зва ною «мор фо ло гіч ною») та 
мо ле ку ляр ною сис те ма ти кою мож ли во розв’язати 
з по зи ції ком плекс но го під хо ду до по бу до ви фі-
ло ге не тич ної сис те ми (polyphasic approaches). Він 
пе ред ба чає, з од но го боку, ре конст рук цію фі ло ге-
не тич них від но син на ос но ві мо ле ку ляр но-фі ло ге-
не тич них моно- та муль ти ген них під хо дів, а з дру-
го го — по шук фе но тип них оз нак, які уз го джу ють ся 
з мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми ре конст рук ція ми 
(Pröschold et al., 2001). При цьо му од ним із най пер-
спек тив ні ших на прям ків фе но тип них до слі джень 
вва жа єть ся вив чен ня мін ли вості різ них ста дій жит-
тє во го цик лу.

Наші до слі джен ня по ка за ли, що ви ко ристан ня 
оз нак не ру хо мо го ста ну дає мож ли вість уз го ди-
ти мор фо ло гіч ну та мо ле ку ляр ну сис те ми. Од нак 
го лов ні фе но тип ні оз на ки є ін ши ми, по рів ня но з 
тими, на яких ба зу єть ся кла сич на сис те ма: вони 
пов’язані з не ру хо мим ста ном (Vlasiuk, 2014). І клю-

Обсяг молекулярно-філогенетичних клад, до яких входять хламідомонади (за системою Т. Накада зі співавторами  
(Nakada et al., 2008а))

Клада Загальна кількість видів Рід Chlamydomonas s.l. (кількість видів)

Moewusinia 16 Chlamydomonas Ehrenb. (10)

Monadinіa 15
Microglena Ehrenb. emend Demchenko, Mikhailyk et Pröschold (13), Chlamydomonas (1), 

Chloromonas Gobi (1)

Chlorogonia 6  Chlamydomonas (1)

Polytominia 10 Chlamydomonas (4)

Chloromonadinia 29 Сhloromonas Pröschold et al. (25)

Reinhardtinia Більше 40 Chlamydomonas Ehrenb. (11), Vitreochlamys Batko (7)

Oogamochlamydinia 8 Oogamochlamys Pröschold et al. (3), Lobochlamys Pröschold et al. (2)
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чо ва по зи ція — це ро бо та з на дій но іден ти фі ко ва-
ним ма те ріа лом, кот рий на зи ва ють ре фе рент ни ми 
шта ма ми. Ре фе рент ні шта ми — це ті, які є ав тен-
тич ни ми або при йня ті як епі ти пи та ма ють мо ле ку-
ляр ні дані. Це, з од но го боку, до пов нює мор фо ло-
гіч ні ха рак те ристи ки фі то мо над, ос кіль ки мор фо-
ло гія не ру хо мих клі тин у лі те ра ту рі прак тич но не 
ві доб ра же на. З дру го го боку, особ ли вості фе но ти пу 
Chlamydomonas-по діб них во до рос тей у не ру хо мо му 
ста ні мо жуть до по мог ти по яс ни ти див ні, з по гля ду 
мор фо ло гії, фак ти мо ле ку ляр но-ге не тич ної спо-
рід не ності різ них мо над них і не ру хо мих представ-
ни ків, а та кож умож ли ви ти іден ти фі ку ван ня ви дів 
із мо над ним ти пом мор фо ло гіч ної струк ту ри тіла в 
не ру хо мо му ста ні.

На нашу дум ку, ос нов ні оз на ки, за яки ми мож на 
іден ти фі ку ва ти хла мі до мо на ди, вра хо вую чи су час-
ні дані, такі: 1) здат ність ве ге та тив них клі тин від-
ро щу ва ти джгу ти ки в разі пе ре не сен ня їх з ага ри-
зо ва но го се ре до ви ща в рід ке; 2) здат ність зоо спор 
збе рі га ти джгу ти ки три ва лий час; 3) дов жи на джгу-
ти ків у зоо спор; 4) тип і по хо джен ня ко ло ні аль но-
го сли зу; 5) ха рак тер ко лап су сли зу, за барв ле но го 
ме ти ле но вим си нім; 6) здат ність цен траль но го 
три пле ту обо лон ки за барв лю ва ти ся ме ти ле но вим 
си нім на апек сі клі ти ни; 7) фор ма кон ту ру про то-
пласта при відста ван ні від обо лон ки; 8) збе ре жен-
ня но си ка у ста рих клі тин; 9) фор му ван ня екс т ра-
це лю ляр но го мат рик са за ра ху нок внут рішньо го 
шару обо лон ки; 10) здат ність цен траль но го три-
пле ту клі тин ної обо лон ки до муль ти п лі ка ції; 11) 
ульт раструк ту ра пі ре но ї да; 12) здат ність пі ре но ї да 
до фраг мен та ції; 13) фор ма й ор на мен та ція зи гот; 
14) по ве дін ка обо лон ки спо ран гію під час звіль-
нен ня спор (Pavlovska, Kostikov, 2010; Vlasiuk, 2014). 
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В статье подробно анализируются современные взгля-
ды на объем рода Chlamydomonas Ehrenb., его историю и 
богатство видового состава с учетом классических под-
ходов систематики. Обсуждается принятие номенкла-
турного типа рода и культуры-эпитипа с субкультурами. 
Проанализированы основные классические подходы 
к внутриродовой системе и принципы идентифика-
ции видов. Рассматриваются молекулярно-филогене-
тичeская система хламидомонад и ее отличия от клас-
сической системы, а также возможность согласования 
обоих подходов. Подробно освещены основные молеку-
лярно-филогенетические исследования, которые стали 
основой для разделения вольвокальных водорослей на 
клады в соответствии с Кодексом филогенетической но-
менклатуры. Детализирована наиболее основательная 
молекулярно-филогенетическая система и указано ко-
личество видов рода Chlamydomonas, которые охвачены 
этим исследованием. Обсуждаются особенности иссле-
дования монадных водорослей (в частности видов рода 
Chlamydomonas) в неподвижном состоянии в условиях 
культуры. Приводятся признаки, учитывающие особен-
ности неподвижного состояния хламидомонад в услови-
ях культуры. 
К л ю ч е в ы е  с л о в а: морфологические признаки, 
Chlamydomonas, клада, систематика, таксономия.
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The detailed analysis of the current views on the genus Chlamy- 
domonas, its history and species number based on classic 
taxonomic approaches is given in the article. The selection 
of nomenclature type and culture-epitype with subcultures 
is discussed. The basic classic approaches to infrageneric sys-
tematics and principles of species identification are analyzed. 
We provide a review on molecular phylogenetic system of 
Chlamydomonas and its difference from the traditional one as 
well as the ways how both approaches can be combined. The 
major molecular phylogenetic studies, on which a division of 
Volvocales algae into molecular clades is based according to 
the Code of phylogenetic nomenclature, are highlighted. We 
also provide in detail the main molecular phylogenetic sys-
tems and indicate a number of species of the genus Chlam-
ydomonas covered by this study. The studies of monad algae 
features (including species of the genus Chlamydomonas) in 
immotile stage under culture condition are discussed. The 
features specific for immotile stage of chlamydomonads under 
culture condition are presented.
K e y  w o r d s: morphological features, Chlamydomonas, 
clade, systematics, taxonomy.


