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АНОТАЦІЯ  

 

Садогурська С.С. Рід Cystoseira s.l. у Чорному морі та Левантійсь-

кому басейні Середземного моря. – Кваліфікаційна наукова праця на правах 

рукопису.  

Дисертація на здобуття наукового ступеня доктора філософії за спеціа-

льністю 091 «Біологія». – Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 

Київ, 2021.  

 

Дисертаційна робота присвячена вивченню таксономічного статусу та 

філогенетичних зв’язків морських бурих водоростей з роду Cystoseira sensu 

lato (Cystoseira sensu stricto, Gongolaria Boehmer та Ericaria Stackhouse) у Чор-

ному морі та Левантійському басейні Середземного моря з метою уточнення 

відомостей про їхнє таксономічне різноманіття і розповсюдження в межах Се-

редземноморського басейну, а також вдосконалення заходів охорони утворю-

ваних ними угруповань і оселищ.  

За результатами досліджень розроблені методичні аспекти консерву-

вання та обробки матеріалу, а також модифікований протокол виділення ДНК 

із бурих водоростей на основі фенол-хлороформного методу. Показано, що  

маркерна послідовность mt-spacer (мітохондріальний міжгенний спейсер 23S-

tRNAVal) є найбільш перспективною для баркодингу цистозір.   

За результатами порівняльно-морфологічного та молекулярно-філогене-

тичного аналізу встановлено, що у Чорному морі водорості із роду 

Cystoseira s.l. представлені  видами, які філогенетично належать до родів 

Ericaria та Gongolaria. На основі морфологічного аналізу підтверджено пере-

несення Gongolaria barbata (Stackhouse) Kuntze до роду Gongolaria, яке попе-

редньо було запропоноване виключно на основі молекулярних даних. Пока-

зано, що розділення прикріпленої Gongolaria barbata на окремі внутрішньови-

дові таксони не має під собою підґрунтя, адже морфологічна мінливість цього 
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таксону є результатом сезонних змін та екологічної пластичності. Для непри-

кріпленої форми Gongolaria barbata запропоновано нову номенклатурну ком-

бінацію – Gongolaria barbata f. repens (A.D. Zinova & Kalugina) S.S. Sadogurska  

comb. nov. Спростовано уявлення про синонімічність останнього таксону до 

виду Cystoseira aurantia Kützing sensu Orellana et al., 2019. 

За результатами аналізу мітохондріальних маркерів зразків чорноморсь-

кого таксону Cystoseira bosphorica Sauvageau встановлено його приналежність 

до роду Ericaria та конспецифічність із середземноморськими видами Ericaria 

crinita (Duby) Molinari & Guiry та Ericaria barbatula (Kützing) Molinari & Guiry. 

Враховуючи унікальні морфологічні ознаки і географічну ізоляцію підтвер-

джено його ендемічність для Чорного моря і запропоновано нову комбінацію 

– Ericaria crinita f. bosphorica (Sauvageau) S.S. Sadogurska, J. Neiva et A. Israel. 

Запропоновано розглядати як синоніми до цього таксону номенклатурні ком-

бінації Cystoseira barbata var. flaccida (Kützing) Woronichin та Cystoseira 

barbata f. hoppei × flaccida Woronichin.  

За результатами номенклатурно-таксономічної ревізії показано, що ком-

бінації Cystoseira concatenata f. repens A.D. Zinova & Kalugina та Cystoseira 

barbata f. hoppei (C. Agardh) Woronichin є невалідними. 

Результати номенклатурно-таксономічної ревізії показали приналеж-

ність таксонів з Левантійського басейну до родів Cystoseira s. s. та Gongolaria. 

До роду Cystoseira s.s. віднесений широкопоширений вид Cystoseira compressa 

(Esper) Gerloff & Nizamuddin, а також рідкісні таксони Cystoseira foeniculacea 

(Linnaeus) Greville (перша задокументована знахідка за останні 25 років) та 

Cystoseira compressa subsp. pustulata Ercegović. Останній таксон вперше вказа-

ний для середземноморської акваторії Ізраїля; на основі даних молекулярно-

філогенетичного аналізу показана його приналежність до виду Cystoseira 

humilis Schousboe ex Kützing та запропоновано нову комбінацію – Cystoseira 

humilis subsp. pustulata (Ercegović) S.S. Sadogurska et A. Israel comb. nov.  

На основі результатів молекулярно-філогенетичного та морфологічного 

аналізу зразків показана приналежність ендемічного левантійського виду   
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Cystoseira rayssiae Ramon до роду Gongolaria. Вперше описано морфологічну 

мінливість, що найбільш виражена між екземплярами, які зростають у сублі-

торалі та літоралі. Уточнено уявлення про ключові морфологічні ознаки та 

екологічну приуроченість виду, що дозволило вдосконалити видовий діагноз. 

За результатами аналізу гербарних зразків, доведено, що на початку ХХ ст. в 

Ізраїлі також траплялися види Gongolaria barbata та Ericaria barbatula, які 

нині можна вважати ймовірно зниклими. 

З урахуванням нових таксономічних перебудов та філогенетичних даних 

переглянуті уявлення про біогеографію роду Cystoseira s.l. в досліджених ре-

гіонах та в Середземноморському басейні в цілому. Показано, що його розді-

лення на окремі роди ймовірно відбулося ще в Атлантиці до Мессінської кризи 

солоності, а проникнення до Середземного моря і подальше розселення пред-

ставників родів Ericaria, Gongolaria та Cystoseira s.s відбувалося незалежно 

одне від одного. Обґрунтоване припущення, що проникнення і розселення ци-

стозір у Чорному морі відбувалося неодноразово услід із чергуванням його 

трансгресивних і регресивних фаз. Згідно із даними біостратиграфії, останнє 

проникнення у Чорне море ймовірно відбулося близько 6-7 тис. р.т., в Азов-

ське – 3-4 тис. р.т.  

Серед двох досліджених ендемічних представників Cystoseira s.l. лише 

для Gongolaria rayssiae підтверджено видовий статус. Зважаючи, що за да-

ними молекулярно-філогенетичного аналізу вид є досить древнім і чітко відо-

кремлюється від інших таксонів, висунуто припущення, що його ендемізм обу-

мовлений скороченням ареалу, а не виникненням у межах саме Левантійського 

басейну. Встановлено, що ендемічна форма Ericaria crinita f. bosphorica за до-

слідженими мітохондріальними маркерами навпаки є конспецифічною із Се-

редземноморськими таксонами, що вказує на відносно нещодавнє виникнення 

таксону, ймовірно вже після формування сучасного басейну Чорного моря.  

Проведене гідроботанічне дослідження нового локалітету 

Gongolaria barbata в акваторії Джарилгацького національного природного па-
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рку (НПП). Встановлено, що рослинний покрив субліторалі сформований полі-

домінантним угрупованням Gongolaria barbata – Codium vermilara + Laurencia 

coronopus (вперше описаним для узбережжя України) і монодомінантним угру-

пованням Codium vermilara (Olivi) Delle Chiaje. В цілому виявлено 30 видів ма-

кроводоростей, майже половина з яких належить до категорії рідкісних. Резуль-

тати еколого-флористичного аналізу складу макроальгофлори свідчать про по-

ліпшення екологічного стану морського середовища в Джарилгацькій затоці. 

Водночас зазначені угруповання підлягають особливій охороні, у зв’язку з чим 

рекомендовано збільшити площу заповідної акваторії НПП. 

Критичний стан популяцій представників Cystoseira s.l. та зникнення їхніх 

угруповань у багатьох районах Чорного моря свідчать про нагальну необхід-

ність охорони. З метою забезпечення на національному та міжнародному рівнях 

охорони угруповань і біотопів, що сформовані представниками Cystoseira s.l., 

та інших прибережно-морських оселищ, обґрунтовано включення 16 нових 

об’єктів до структури Смарагдової мережі України. Доцільним є включення 

Ericaria crinita f. bosphorica в регіональні та національні червоні списки.  

Отримані у ході дослідження результати доповнюють відомості щодо рі-

зноманіття та поширення таксонів роду Cystoseira s.l. у Чорному морі та Лева-

нтійському басейні Середземного моря і можуть бути використані при уточ-

ненні ключів для визначення таксонів роду Cystoseira s.l. у флорі Україні, Із-

раїлю та інших країн і регіонів Середземноморського басейну. Отримані гене-

тичні послідовності зразків макроводоростей депоновані у базі даних GenBank 

(MT978052–MT978063). Результати дослідження угруповань Cystoseira s.l. в 

Джарилгацькому НПП передані в наукову частину цієї установи для вклю-

чення до «Літопису природи» і використані в клопотанні про необхідність ро-

зширення заповідної акваторії НПП.  

 

Ключові слова: бурі водорості, Cystoseira s.l., Ericaria, Gongolaria, Чо-

рне море, Середземне море, Левантійський басейн, поширення, таксономія, 

номенклатура, молекулярна філогенія. 
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SUMMARY 

 

Sadogurska S.S.  The genus Cystoseira s.l. in the Black Sea and the Levan-

tine basin of the Mediterranean Sea. – Qualifying scientific work, manuscript.  

 

Thesis submitted to obtain the Degree of Doctor of Philosophy (PhD) in spe-

cialty 091 «Biology». – M.G. Kholodny Institute of Botany of the National Academy 

of Sciences of Ukraine, Kyiv, 2021.  

 

The PhD thesis is devoted to the study of the taxonomic status and phyloge-

netic relationships of marine brown algae of the genus Cystoseira sensu lato (Cys-

toseira sensu stricto, Gongolaria Boehmer and Ericaria Stackhouse) in the Black 

Sea and the Levantine basin of the Mediterranean Sea to clarify information on their 

taxonomic diversity and distribution within the Mediterranean basin, as well as to 

improve protection measures for habitats formed by them. 

Based on the research results, methodological aspects of material preservation 

and processing have been developed, as well as a modified protocol for DNA ex-

traction from brown algae based on the phenol-chloroform method. It is shown that 

the genetic marker mt-spacer (23S-tRNAVal mitochondrial intergenic spacer) is the 

most promising for Cystoseira s.l. barcoding. 

According to the results of comparative morphological and molecular phylo-

genetic analysis, the genus Cystoseira s.l. in the Black Sea is represented by taxa 

that belong to genera Ericaria and Gongolaria. The morphological data support the 

transition of Gongolaria barbata (Stackhouse) Kuntze to the genus Gongolaria, 

which was previously proposed based solely on genetic data. The recognition of the 

separate intraspecific taxa in attached Gongolaria barbata is unreasonable because 

the morphological variability of this taxon results from seasonal changes and eco-

logical plasticity. A new nomenclature combination, Gongolaria barbata f. repens 

(A.D. Zinova & Kalugina) S.S. Sadogurska comb. nov., has been proposed for the 
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unattached form of Gongolaria barbata. The synonymy of this taxon and the species 

Cystoseira aurantia Kützing sensu Orellana et al., 2019 was rejected. 

The molecular analysis of the Black Sea endemic Cystoseira bosphorica 

Sauvageau showed its affiliation to the genus Ericaria and conspecificity with the 

Mediterranean species Ericaria crinita (Duby) Molinari & Guiry and Ericaria bar-

batula (Kützing) Molinari & Guiry. Given the unique morphological features and 

geographical isolation, its endemicity was confirmed, and a new combination Eri-

caria crinita f. bosphorica (Sauvageau) S.S. Sadogurska, J. Neiva et A. Israel was 

proposed. The nomenclature combinations Cystoseira barbata var. flaccida 

(Kützing) Woronichin and Cystoseira barbata f. hoppei × flaccida Woronichin were 

proposed to consider as synonyms for this taxon.  

As a result of the nomenclature-taxonomic revision, it was shown that nomen-

clature combinations Cystoseira concatenata f. repens A.D. Zinova & Kalugina and 

Cystoseira barbata f. hoppei (C.Agardh) Woronichin are invalid. 

The nomenclature-taxonomic revision showed that taxa from the Levantine 

Basin belong to genera Cystoseira s.s. and Gongolaria. Three taxa belong to the 

genus Cystoseira s.s.: widespread species Cystoseira compressa (Esper) Gerloff & 

Nizamuddin, and two rare taxa – Cystoseira foeniculacea (Linnaeus) Greville (the 

first well-documented finding in the last 25 years) and Cystoseira compressa subsp. 

pustulata Ercegović. The latter taxon was mentioned for the Israeli seashore for the 

first time. Based on molecular phylogenetic analysis data, its affiliation to the spe-

cies Cystoseira humilis Schousboe ex Kützing was shown, and a new combination 

Cystoseira humilis subsp. pustulata (Ercegović) S.S. Sadogurska et al. A.Israel 

comb. nov. was proposed. 

Molecular phylogenetic and morphological analysis showed that the endemic 

Levantine species Cystoseira rayssiae Ramon belongs to the genus Gongolaria. Mor-

phological variability of this taxon, which is most pronounced between specimens 

growing in the sublittoral and littoral zones, was described. The description of key 

morphological features was provided and ecological preferences of the species were 

clarified, which allowed to improve the species diagnosis. The analysis of herbarium 
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specimens proved that in the early XX century, Gongolaria barbata and Ericaria bar-

batula species also occurred in Israel, but currently they are most certainly extinct. 

The understanding about the Cystoseira s.l. biogeography in the studied re-

gions and the Mediterranean basin was reviewed, taking into account new taxonomic 

rearrangements and phylogenetic data. It was shown that the separation of Ericaria, 

Gongolaria, and Cystoseira s.s. probably took place in the Atlantic before the Mes-

sinian salinity crisis. Entering into the Mediterranean Sea and further resettlement 

of these three genera took place independently. There is a reasonable assumption 

that the penetration and settlement of Cystoseira s.l. in the Black Sea occurred sev-

eral times following the alternation of its transgressive and regressive phases. Ac-

cording to biostratigraphy, the last penetration into the Black Sea probably occurred 

about 6-7 thousand years ago, and in the Sea of Azov – 3-4 thousand years ago. 

Among the two studied endemic Cystoseira s.l. taxa, the species rank was 

confirmed only for Gongolaria rayssiae. Given that according to molecular phylo-

genetic analysis the species is quite ancient and is clearly separated from other taxa, 

its endemism is probably due to the reduction of range rather than its emergence 

within the Levantine Basin. On the contrary, it was shown that the endemic taxon 

Ericaria crinita f. bosphorica is conspecific with Mediterranean taxa. It indicates a 

relatively recent emergence of the taxon, most probably after the formation of the 

modern Black Sea basin. 

A hydrobotanical study of a new locality of Gongolaria barbata in the 

Dzharylhach National Nature Park (NNP) was carried out. It was found that the veg-

etation cover of the sublittoral zone is formed by the polydominant community Gon-

golaria barbata - Codium vermilara + Laurencia coronopus (for the first time indi-

cated on the Ukrainian coast) and the monodominant community of Codium ver-

milara (Olivi) Delle Chiaje. A total of 30 macroalgae species were identified, about 

half of which belong to the category of rare species. The results of ecological-floris-

tic analysis indicate the improvement of the ecological condition of the marine en-

vironment in of Dzharylhach Bay. However, these algal communities are subject to 
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special protection, and therefore it is recommended to enlarge the area of the marine 

protected area of Dzharylhach NNP. 

The critical condition of the Cystoseira s.l. populations and the disappearance 

of their communities in many parts of the Black Sea indicate the urgent need for their 

protection. To ensure the protection of communities and habitats, formed by Cys-

toseira s.l. taxa, and other marine habitats at the national and international levels, the 

16 new sites were proposed for the Emerald Network of Ukraine. It is recommended 

to include Ericaria crinita f. bosphorica in the regional and national red lists. 

The results obtained during the study complement the information on the di-

versity and distribution of Cystoseira s.l. taxa in the Black Sea and the Levantine 

Basin of the Mediterranean Sea and can be used to update the identification keys of 

Cystoseira s.l. taxa in Ukraine, Israel and other countries and regions of the 

Mediterranean basin. The obtained sequences are partially deposited in the GenBank 

database (MT978052 – MT978063). The results of the study of Cystoseira s.l. com-

munities in Dzharylhach NNP were sent to the scientific part of this institution for 

inclusion in the «Chronicles of Nature» and also were used in the official request to 

increase the marine protected area. 

 

Key words: brown algae, Cystoseira s.l., Ericaria, Gongolaria, Black Sea, 

Mediterranean Sea, Levantine Basin, distribution, taxonomy, nomenclature, 

molecular phylogeny. 

 

ПЕРЕЛІК ОПУБЛІКОВАНИХ ПРАЦЬ ЗА ТЕМОЮ ДИСЕРТАЦІЇ 

 

Статті у наукових виданнях, що індексовані у наукометричних базах  

даних Web of Science та Scopus: 

1. Sadogurska S.S., Neiva J., Falace A., Serrao E.A., Israel A. (2021). 

Taxonomic revision of the genus Cystoseira s.l. (Ochrophyta, Fucales, 

Sargassaceae) in the Black Sea: morphological variability and molecular taxonomy 

of Gongolaria barbata and Ericaria crinita f. bosphorica comb. nov. Phytotaxa, 480 
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(1), 1-2. DOI: 10.11646/phytotaxa.480.1.1 (Особистий внесок: ідея та концепція 

роботи належить здобувачеві, здобувачем проведено збір матеріалу в природі, 

морфологічне опрацювання, молекулярно-філогенетичні дослідження (част-

ково), взято участь у обговоренні результатів та написанні тексту). 

2. Mulas, M., Neiva J., Sadogurska S.S., Ballesteros E., Serrao E.A., Rilov G., 

Israel A. (2020). Genetic affinities and biogeography of putative Levantine-endemic 

seaweed Treptacantha rayssiae comb. nov. Cryptogamie Algologie, 41 (10): 91-103. 

DOI: 10.5252/cryptogamie-algologie2020v41a10 (Особистий внесок: ідея та 

концепція роботи належить здобувачеві (частково), здобувачем проведено збір 

матеріалу в природі, морфологічне опрацювання, молекулярно-філогенетичні 

дослідження (частково), взято участь у обговоренні результатів та написанні 

роботи  (частково). 

3. Sadogurskiy S.Ye., Sadogurska S.S., Belich T.V., Sadogurskaya S.A. 

(2020). Distribution of Cystoseira s. l. species in the Sea of Azov. International 
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Sea, Ukraine). International Journal on Algae, 21 (2): 101-110. DOI: 

10.1615/InterJAlgae.v21.i2.10 
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ПЕРЕЛІК УМОВНИХ ПОЗНАЧЕНЬ 
 

18S рДНК – ядерний ген, що кодує 18S рибосомальну РНК малої субодиниці ри-

босоми; 

23S рДНК – мітохондріальний ген, що кодує 23S рибосомальну РНК великої субо-

диниці рибосоми; 

+G – гамма-розподілення для оцінки варіації частот між сайтами генетичних пос-

лідовностей; 

+I – параметр, що враховує долю інваріантних сайтів в генетичній послідовності; 

А – нуклеотид аденін; 

ДНК  – дезоксирибонуклеїнова кислота 

екз. – екземпляр; 

мтДНК – мітохондріальна дезоксирибонуклеїнова кислота; 

НПП – національний природний парк; 

о. – острів; 

Об. – об’єктив мікроскопа; 

Ок. – окуляр мікроскопа;  

ПАК – прибережний аквальний комплекс;  

ПЗФ – природно-заповідний фонд; 

ПЗЧМ – північно-західна частина Чорного моря; 

ПЛР – полімеразна ланцюгова реакція; 

ПП – проективне покриття; 

р.т. – років тому ; 

рДНК – ділянка ДНК, що кодує рибосомну РНК; 

рРНК – рибосомна рибонуклеїнова кислота; 

Т – нуклеотид тимін; 

a – антеридії; 

AIC – Akaike information criterion, інформаційний критерій Акаіке; 

BI – (Bayesian inference) байєсівський підхід; 
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BOLD – The Barcode of Life Data System, відкрита база даних для публікації нук-

леотидних послідовностей, отриманих в результаті баркодингу; 

BS – бутстреп-підтримка; 

c – кора; 

C – нуклеотид цитозин; 

COI – мітохондріальний ген, що кодує субодиницю I цитохром с-оксидази; 

EUNIS класифікація – класифікація оселищ як частина Європейської системи ін-

формації про природу (European nature information system – EUNIS); 

G – нуклеотид гуанін; 

GenBank – Генбанк, відкрита база даних для публікаціїнуклеотидних послідовно-

стей; 

GTR – генералізована оборотна-часова модель; 

HKY – модель Хасегава-Кішино-Яно (Hasegawa-Kishino-Yano); 

ITS1 та  ITS2 – некодуючі міжгенні ділянки ядерної ДНК, внутрішнього транскри-

буючого спейсера;  

m – медула; 

ML – (Maximum likelihood) метод максимальної правдоподібності; 

mt – меристодерма; 

mt-spacer – мітохондріальний міжгенний спейсер, який розташований між генами 

23S рДНК та tRNA-Val (ділянка 23S-tRNALys-tRNAVal). 

NCBI – Національний центр біотехнологічної інформації; 

o – оогонії;  

p – парафізи; 

psbA – хлоропластний ген, що кодує білок D1 фотосистеми II; 

PР – апостеріорна (байєсівська) ймовірність;  

rbcL – хлоропластний ген, що кодує велику субодиницю ферменту рибулозобіфо-

сфаткарбоксилази – RuBisCo; 

s.l. – sensu lato, таксон у «широкому розумінні»; 

s.s. – sensu stricto, таксон у «вузькому розумінні». 
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ВСТУП 

 

Актуальність теми. Бурі водорості з роду Cystoseira s.l. є ключовими це-

нозоутворюючими видами у басейні Середземного моря, до якого також нале-

жать Чорне та Азовське моря. Цей рід формує основу морських донних екоси-

стем. Однак, в останні роки цистозірові зарості значно скоротилися або поде-

куди взагалі зникли внаслідок трансформації або навіть знищення прибере-

жно-морських біотопів, забруднення довкілля та зміни клімату. Така ситуація 

спостерігається у всьому Середземноморському регіоні, тому практично всі 

види цистозір перебувають під охороною (Convention, 1975; Dumont, 1999). 

Вже декілька десятиліть увага вчених сфокусована на угрупованнях та 

оселищах, які цистозіри утворюють в Атлантично-Середземноморськму регі-

оні. При цьому останні дослідження засвідчили поліфілетичність атлантично-

середземноморських цистозір (Draisma et al., 2010; Bruno de Sousa et al., 2019). 

А пізніше, за результатами молекулярно-філогенетичного аналізу, а також на 

основі морфологічних та анатомічних ознак, рід був розділений на три окремі 

роди: Cystoseira sensu stricto, Gongolaria Boehmerта Ericaria Stackhouse, що 

призвело до низки нових номенклатурних комбінацій багатьох видів (Orellana 

et al., 2019; Molinari, Guiry, 2020).  Взагалі, останнє десятиріччя ознаменува-

лось істотним прогресом у використанні молекулярно-філогенетичних мето-

дів до вивчення цистозір, що дозволило відповісти на багато запитань щодо 

філогенії, таксономії та біогеографії цих водоростей. З іншого боку, у цих до-

слідженнях є суттєві прогалини. Зокрема,  всі означені наукові проекти були 

приуроченими виключно до Атлантичного та Середземноморського узбе-

режжя Європи в межах Британії, Франції, Португалії, Іспанії, Італії, Хорватії 

(Rousseau et al., 1997; Susini, 2006; Susini et al., 2007; Draisma et al., 2010; Rožić 

et al., 2012; Chiarore, 2017; Bruno de Sousa et al., 2019; Orellana et al., 2019; Jódar-

Pérez et al., 2020). Аналіз матеріалу, що використано в цих публікаціях, свід-

чить, що до «білих плям» на карті молекулярно-філогенетичних досліджень 
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роду Cystoseira s.l. у Середземноморсько-Атлантичному регіоні належать пів-

нічне узбережжя Африки, Левантійський басейн, а також Чорне та Азовське 

моря, для яких відсутні будь-які відомості щодо досліджень послідовностей 

ДНК.  

При цьому, саме в східній частині басейну Середземного моря зустріча-

ються два ендемічні види роду Cystoseira s.l.  (серед лише кількох відомих): 

Cystoseira rayssiae Ramon, з прибережних районів  Ізраїлю (Ramon, 2000), та 

Cystoseira bosphorica Sauvageau, з Чорного моря (Зинова, 1967; Berov et al., 

2015).  Відносна географічна ізоляція та унікальні кліматичні умови роблять 

ці райони ще цікавішими для вивчення процесів видоутворення та ендемізму 

у цистозір, що може суттєво доповнити загальну картину філогенії і сучасного 

розповсюдження представників роду Cystoseira s.l.. Крім того,  ці відомості 

дозволять вдосконалити заходи щодо збереження та відновлення угруповань і 

оселищ, що утворюють цистозіри.   

Мета і завдання дослідження. Мета роботи – за результатами компле-

ксного дослідження із застосуванням методів морфологічного та молеку-

лярно-філогенетичного порівняльного аналізу, встановити таксономічний ста-

тус та філогенетичні зв’язки представників роду Cystoseira s.l. у Чорному морі 

та Левантійському басейні Середземного моря для уточнення відомостей про 

їхнє таксономічне різноманіття і розповсюдження в межах Середземноморсь-

кого басейну, а також вдосконалення заходів охорони утворюваних ними угру-

повань і оселищ. 

Для досягнення поставленої мети необхідно було вирішити такі завдання: 

1. Виявити морфологічні особливості таксонів роду Cystoseira s.l. з Чор-

ного моря та з Левантійського басейну Середземного моря, порівняти їх з озна-

ками таксонів цього роду з інших районів Середземного моря. 

2. Провести молекулярно-філогенетичний аналіз зразків представників 

роду Cystoseira s.l. на основі послідовностей трьох мітохондріальних генетич-

них маркерів і визначити  приналежність чорноморських та левантійських та-

ксонів до одного з нині виділених родів – Cystoseira s.s., Gongolaria та Ericaria. 
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3. За результатами морфологічного та молекулярно-філогенетичного по-

рівняльного аналізу, провести критико-таксономічну і номенклатурну ревізію 

роду Cystoseira s.l. у Чорному морі та в Левантійському басейні Середземного 

моря. 

4. Переглянути існуючи уявлення про біогеографію роду Cystoseira s.l. в 

обстежених районах та Середземноморському басейні загалом. 

5. Проаналізувати поширення представників Cystoseira s.l. у північно-за-

хідному районі Чорного моря, доповнити їх новими відомостями про локалі-

тети, видовий склад і структуру угруповань, дати еколого-флористичну і созо-

логічну характеристику.  

6. На основі комплексу нових даних про таксономічне різноманіття і роз-

повсюдження, обґрунтувати доцільність включення конкретних прибережних 

акваторій Чорного та Азовського морів як нових об’єктів до складу Смарагдо-

вої мережі з метою забезпечення їхнього збереження і відновлення на регіона-

льному і міжнародному рівнях.  

Об’єкт дослідження  – таксони роду Cystoseira s.l. басейну Середземного 

моря.  

Предмет дослідження – морфолого-анатомічні, молекулярно-філогене-

тичні характеристики, філогенетичні, фітогеографічні та номенклатурно-так-

сономічні особливості представників роду Cystoseira s.l. у Чорному морі та в 

Левантійському басейні Середземного моря. 

Методи дослідження Матеріал для цього дослідження склали зразки 12 

таксонів роду Cystoseira s.l., зокрема 122 зразки з Чорного моря (відібрані в 17 

пунктах упродовж 2012-2020 рр.), 72 зразки із Левантійського басейну (відіб-

рані у 9 пунктах в 2019 р.), 7 зразків із інших ділянок Середземного моря та 

250 гербарних аркушів із гербаріїв KW-A, IOLR, HUJ. Всього отримано і про-

аналізовано 106 оригінальних нуклеотидних послідовностей трьох мітохонд-

ріальних генетичних маркерів із 53 зразків з території України, Болгарії, Італії, 

Ізраїлю, Іспанії, Мальти та Греції. Для опрацювання та аналізу матеріалу залу-

чено методи: світлової мікроскопії; порівняльно-морфологічний; морфолого-
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анатомічний; молекулярно-філогенетичні (виділення ДНК, ПЛР, секвену-

вання); біоінформатичні (редагування, вирівнювання та аналіз отриманих по-

слідовностей); молекулярно-філогенетичного аналізу, а також загально-

прийняті гідроботанічні методи дослідження макроводоростей та підходи еко-

лого-флористичного аналізу.  

Наукова новизна отриманих результатів. Вперше виконано молеку-

лярно-філогенетичні дослідження представників роду Cystoseira s.l. із Чорного 

моря, за результатами яких показана приналежність чорноморських таксонів 

до родів Ericaria і Gongolaria та запропоновані дві нові номенклатурні комбі-

нації. Вперше проведено номенклатурно-таксономічну ревізію цистозір із Ле-

вантійського басейну Середземного моря, за результатами якої показано їхню 

приналежність до родів Cystoseira s.s, та Gongolaria. Для Ізраїлю вказано три 

нових таксони (два види ймовірно зникли з акваторії Ізраїлю), для одного з 

трьох нових таксонів запропонована нова комбінація. Для ендемічного леван-

тійського виду Gongolaria rayssiae вперше описано морфологічну мінливість 

та уточнено дані щодо екологічної приуроченості, що дозволило вдосконалити 

таксономічний діагноз. З урахуванням нових таксономічних перебудов та фі-

логенетичних даних, переглянуті уявлення про біогеографію роду Cystoseira 

s.l. в Середземноморському басейні, зокрема показано що розділення на ок-

ремі роди, ймовірно, відбулося ще в Атлантиці до Мессінської кризи солоно-

сті, а заселення Середземного моря представниками трьох родів відбувалося 

незалежно один від одного. За результатами гідроботанічного дослідження 

морської акваторії Джарилгацького НПП, вперше для України описано угру-

повання Gongolaria barbata – Codium vermilara + Laurencia coronopus. До 

включення у Смарагдову мережу запропоновані 16 нових об’єктів, які можуть 

забезпечити охорону угруповань і оселищ, утворених цистозірами. 

Практичне значення отриманих результатів. Отримані у ході дослі-

дження результати доповнюють відомості щодо різноманіття та поширення 

таксонів роду Cystoseira s.l. у Чорному морі та Левантійському басейні Сере-

дземного моря. Відомості щодо різноманіття роду Cystoseira s.l. у Чорному 
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морі будуть використані при підготовці продромусу альгобріоліхенобіоти Ук-

раїни. Результати порівняльно-морфологічного та анатомічного аналізу мо-

жуть бути використані для уточнення ключів для визначення таксонів роду 

Cystoseira s.l. у флорі України та Ізраїлю. Отримані генетичні послідовності 

зразків макроводоростей депоновані у базі даних GenBank (MT978052–

MT978063). Гербарні аркуші передано до колекції гербарію макроводоростей 

Альготеки Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного та гербарію морських мак-

рофітів Національного інституту океанографічних та лімнологічних дослі-

джень в Ізраїлі (IOLR). Результати дослідження угруповань Cystoseira s.l. в 

Джарилгацькому НПП передані в наукову частину цієї установі для вклю-

чення до «Літопису природи» і використані в клопотанні про необхідність ро-

зширення заповідної акваторії НПП. За результатами досліджень підготовлено 

описи 16 нових об’єктів для включення у Смарагдову мережу України. 

Особистий внесок здобувача. Робота є самостійним науковим дослі-

дженням здобувача. Особистий внесок полягав у зборі зразків із акваторії Чо-

рного моря та Левантійського басейна Середземного моря під час самостійних 

занурень, їх ідентифікації, проведенні морфологічного, молекулярно-філоге-

нетичного і номенклатурно-таксономічного аналізу, інтерпретації отриманих 

даних та формулюванні висновків. Написання опублікованих наукових статей 

та тез доповідей здійснено автором самостійно або у співпраці зі співавторами 

робіт. У працях, опублікованих у співавторстві, дисертант є повноправним 

учасником авторського колективу, права співавторів не порушені. 

Апробація результатів дисертації. Основні положення дисертації пред-

ставлені та обговорені на засіданнях відділу фікології, ліхенології та бріології 

Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, відділу морської біології 

та біотехнології Національного інституту океанографічних та лімнологічних 

досліджень (м. Хайфа, Ізраїль), а також під час всеукраїнських та міжнародних 

наукових та науково-практичних конференцій та семінарів, у т.ч.: Міжнародні 

конференції молодих учених «Біологія: від молекули до біосфери» (Харків, 

2015), «Молодь і поступ біології» (Львів, 2016) «Актуальні проблеми ботаніки 



24 
 
та екології» (Херсон, 2016; Кирилівка, 2018), XIV з’їзд Українського ботаніч-

ного товариства (Київ, 2017), Всеукраїнська науково-практична конференція 

«Заповідна справа у степовій зоні України (до 90-річчя від створення Надмор-

ських заповідників)» (Урзуф, 2017), Науково-практичний семінар «Мережа 

NATURA 2000 як інноваційна система охорони рідкісних видів та оселищ в Ук-

раїні» (Київ, 2017), Перший європейський симпозіум «Research, conservation 

and management of biodiversity in the European seashores, RCMBES-2017» (Бол-

гарія, 2017), V Міжнародна конференція «Рослинний світ у Червоній книзі Ук-

раїни: впровадження Глобальної стратегії збереження рослин» (Херсон, 2018), 

Всеукраїнська науково-практична конференція «Моніторинг та охорона біорі-

зноманіття в Україні» (Київ, 2020) та Міжнародний конгрес «International 

Phycological congress, IPC-2021» (Чилі, 2021). 

Публікації. За матеріалами дисертаційного дослідження опубліковано 

20 праць, серед яких 4 статті у виданнях, що індексовані у наукометричних 

базах Web of Science та Scopus, розділи у 4 колективних монографіях, а також 

12 тез доповідей та матеріалів конференцій (Додаток А). 

Зв’язок роботи з науковими програмами, планами, темами. Дослі-

дження проведено у рамках фундаментальних наукових тем «Критико-таксо-

номічне та морфолого-флористичне вивчення водоростей флори України» (но-

мер ДР 0113U000044) і «Продромус альгофлори, бріофлори та ліхенобіоти Ук-

раїни» (номер ДР 0118U003009). 

Структура і обсяг роботи. Дисертація складається із переліку умовних 

позначень, вступу, 9 розділів, висновків, списку використаних джерел і 6 до-

датків. Обсяг основного тексту дисертації складає 246 сторінок друкованого 

тексту (включно з додатками – 282 сторінки). Робота ілюстрована 4 таблицями 

та 60 рисунками. 
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Подяки. Авторка вислювлює глибоку подяку науковому керівнику 

д.б.н. Виноградовій О.М. за всебічну підтримку протягом навчання у аспіран-

турі, а також др. Анналісі Фалаче (Університет Трієсту, Італія), др. Жоао 

Нейва та др. Естер А. Серрао (CCMAR, Португалія), які своїми матеріалами, 

знаннями та порадами долучилися до підготовки публікації із ревізією роду 

Cystoseira s.l. у Чорному морі. Молекулярно-філогенетичний аналіз та таксо-

номічні дослідження цистозір Левантійського басейну проведені під час ста-

жування в Національному інституті океанографічних та лімнологічних дослі-

джень Ізраїля (Israel Oceanographic & Limnological Research – IOLR) під керів-

ництвом др. Альваро Ізраеля, якому авторка щиро вдячна за поради та підтри-

мку досліджень. Ми також висловлюємо подяку іншим колегам із IOLR (Buki 

Rinkevich, Guy Paz, Jacob Douek, Yana Yudkovsky, Gil Rilov, Nimrod Krupnik, 

Martina Mulas, Simona Noè, Ayala Porat, Maura Schonwald, Doron Ashkenazi, 

Andrei Aharonov) за іхню безцінну допомогу у відборі матеріалу та проведенні 

лаборатних досліджень, співробітникам Ізраїльського національного гербарію 

Єврейського університету у Єрусалимі за допомогу при роботі у фондах гер-

барію, а також Катерині Калашник та Юлії Красиленко за допомогу у зборі 

деяких зразків із Чорного моря.  
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РОЗДІЛ 1 

ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ ЗА ТЕМОЮ ДИСЕРТАЦІЇ 

 
1.1 Сучасні погляди на положення роду Cysoseira s.l. у філогенетичних си-

стемах бурих водоростей 

Бурі водорості роду Cystoseira s.l. вперше описані у 1820 р. К.А. Агардом 

(Agardh, 1821) (сучасні уявлення про обсяг роду будуть обговорені нижче). За-

раз цистозіри відносять до родини Sargassaceae Kützing порядку Fucales Bory 

de Saint-Vincent підкласу Fucophycidae Cavalier-Smith класу Phaeophyceae 

Kjellman відділу Ochrophyta Cavalier-Smith (Silberfeld et al., 2014; Guiry, Guiry, 

2021).  

Класифікація та філогенія бурих водоростей є предметом численних нау-

кових досліджень і за останні роки зазнала істотних змін. Досить довгий пе-

ріод бурі водорості розглядалися як окремий відділ (Phaeophyta) (Tsarenko et 

al., 2006), однак питання їхнього філогенезу залишалося відкритим. Наприкі-

нці XX століття, завдяки молекулярно-філогенетичним методам аналізу ДНК, 

було встановлено, що бурі водорості найбільшою мірою споріднені з групою 

жовто-зелених водоростей (клас Xanthophyceae) (Ariztia, 1991). Таким чином, 

зараз бурі водорості у ранзі класу Phaeophyceae, разом з золотистими 

(Chrysophyceae), жовто-зеленими (Xanthophyceae), діатомовими 

(Bacillariophyceae) та іншими відносять до відділу Ochrophyta (Adl et al., 2005; 

Guiry, Guiry, 2021; Rousseau et al., 1997; Silberfeld et al., 2014).  

Вперше поділ бурих водоростей на порядки в сучасному розумінні був 

запропонований Олтманнсом у 1922 р. (Oltmanns, 1922). В подальшому всі ва-

ріанти традиційної класифікації бурих водоростей і поділ на порядки базува-

лися на системі, яка була розроблена Кюліном в 1933 р. (Kylin, 1933), на основі 

чотирьох головних характеристик: тип життєвого циклу (ізоморфний чи гете-

роморфний), тип статевого процесу (ізогамія, анізогамія або оогамія), спосіб 

росту (термінальний, інтеркалярний або трихоталлічний) та будова талому 
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(тканинна (паренхіматозна) чи псевдопаренхіматозна) (Fritsch, 1945; 

Papenfuss, 1951; Scagel, 1966; Nakamura, 1972; Wynne & Loiseaux, 1976).  

При цьому, філогенія багатьох груп бурих водоростей залишалася дискусій-

ною. Стало очевидно, що існуюча система бурих водоростей потребує деталь-

ного перегляду та використання нового підходу (Kawai, 1991).  

Нові методи та покращення комп’ютерних потужностей дозволили застосу-

вати кладистичний підхід для класифікації бурих водоростей (Reviers et al., 2007). 

Використання молекулярно-філогенетичних методів показало можливість дослі-

дження еволюційних відносин бурих водоростей на основі аналізу послідовнос-

тей ДНК (Lim et al., 1986; Saunders, Druel, 1992). Перші дослідження послідовно-

сті 18S рДНК (ядерний ген, що кодує РНК малої субодиниці рибосоми 18S) од-

разу продемонстрували поліфілетичність та парафілетичність багатьох порядків 

і дали можливість по-новому подивитися на класифікацію бурих водоростей 

(Tan, Druehl, 1993; Druehl et al., 1997). Молекулярні дослідження показали, що 

ультраструктурні ознаки, такі як наявність або відсутність піреноїда та стигми на 

певних стадіях розвитку, а також ультраструктура пластид є важливими характе-

ристиками для розмежування порядків (Reviers, Rousseau, 1999).  

Перша спроба побудови загальної філогенії бурих водоростей з використан-

ням ділянок ДНК, що кодують рРНК малої та великої субодиниць, була запропо-

нована Руссо із співавторами (Rousseau et al., 2001). Майже одразу були опублі-

ковані результати дослідження Дреізми із колегами, де автори незалежно отри-

мали практично ті самі результати, використовуючи для аналізу 18S та 26S рДНК 

та додатково послідовності хлоропластного гену rbcL (що кодує велику субо-

диницю ферменту рибулозобіфосфаткарбоксилази – RuBisCo) (Draisma et al., 

2001). Для більшості прийнятих на той час порядків була підтверджена монофі-

летична природа, однак Laminariales, Tilopteridales та Sphacelariales виявилися 

полі- і парафілетичними групами. Дослідження також показали, що Dictyotales є 

найбільш древньої групою і разом зі Sphacelariales та Syringodermatales від осно-

вного дерева вони відділилися на ранніх етапах еволюції бурих водоростей. Всі 
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інші порядки формують кластер із політомією та невизначеними взаємозв’яз-

ками таксонів (poorly resolved polytomy), яка отримала назву «кронова радіація 

бурих водоростей» (brown algal crown radiation – BACR). BACR охоплює 10 із 

17 визнаних на той момент порядків бурих водоростей (Reviers, Rousseau, 1999; 

Draisma et al., 2001; Rousseau et al., 2001).  

Найновіша і найбільш повна класифікація бурих водоростей представлена у 

статтях Сільберфельда з колегами (Silberfeld et al., 2010; 2014). Мульти-маркерна 

філогенія була побудована з використанням 10 різних ділянок мітохондріаль-

ного, пластидного та ядерного геномів (>10,000 nt) із 72 таксонів, що дозволило 

отримати філогенетичні дерева із високою роздільною здатністю в межах BACR. 

Використання байєсівського аналізу із застосуванням методу молекулярного го-

динника показало, що BACR представляє собою скоріше поступову диверсифі-

кацію порядків бурих водоростей протягом періоду нижньої крейди, ніж раптову 

радіацію (Silberfeld et al., 2010). 

Таким чином, відповідно до сучасних уявлень, бурі водорості поділяють на 

18 (за даними AlgaeBase – 20) порядків (Silberfeld et al., 2014; Guiry, Guiry, 2021). 

Порядок Fucales є одним з найбільших у класі Phaeophyceae. Він включає водо-

рості, розповсюджені по всьому світу, які мають велику морфологічну різнома-

нітність (Rousseau et al., 1999; Cho et al., 2006). У цьому контексті, нині предста-

вники порядку Fucales характеризуються як паренхіматозні водорості, у яких на-

ростання таломів відбувається шляхом поділу однієї або декількох апікальних 

клітин, репродуктивні органи завжди представлені концептакулами, життєвий 

цикл диплофазний, мейоз відбувається під час гаметогенезу, а статевий процес – 

оогамія (Nizamuddin, 1962; Rousseau, Reviers, 1999).  

Численні дослідження філогенії бурих водоростей на рівні порядків і ро-

дин підтверджують монофілетичність Fucales (Tan, Druehl, 1993; Druehl et al., 

1997; Rousseau et al., 2001; Draisma et al., 2001; Silberfeld et al., 2014). Однак ево-

люційні відносини таксонів в середині порядку і його окремих родів наразі 

знаходяться в процесі постійного перегляду. Зокрема, раніше цистозіри відно-

сили до окремої родини Cystoseiraceae De Toni (1891) (Gómez Garreta et al., 



29 
 
2001; Tsarenko, 2006). Відповідно до традиційної класифікації, основаної на 

морфологічних характеристиках, від родини Sargassaceae Kützing (1843) пред-

ставників родини Cystoseiraceae De Toni (1891) відрізняє положення рецепта-

кулів і повітряних пухирів (аксилярні у Sargassaceae та аксиальні у 

Cystoseiraceae) та процес формування яйцеклітин в оогоніях (Gómez Garreta et 

al., 2001).  

Однак молекулярно-філогенетичні дослідження представників багатьох 

родів Fucales з різних географічних районів показали монофілію групи 

Cystoseiraceae/Sargassaceae: дослідження на основі аналізу ядерних генів, що 

кодують рРНК малої субодиниці рибосоми матеріалу з Австралії (Saunders, 

Kraft, 1995) та Японії (Horiguchi, Yoshida, 1998), а також ядерних генів, що ко-

дують рРНК великої субодиниці рибосоми європейських видів (Rousseau et al., 

1997). Було продемонстровано, що представники Cystoseiraceae потрапляють 

в різні гілки в середині родини Sargassaceae, а отже Cystoseiraceae є парафіле-

тичною групою і не може розглядатися як окремий таксон. На основі компле-

ксних досліджень ядерних генів, що кодують рРНК великої і малої субодиниць 

рибосоми, та хлоропластного гену psaA  (кодує білок фотосистеми I) предста-

вників порядку Fucales, було запропоновано злиття цих родин у єдину родину 

Sargassaceae Kützing 1843 emend. De Toni (1895) (Rousseau, Reviers, 1999; Cho 

et al., 2006).  

 

1.2 Історія досліджень роду Cystoseira s.l. в Середземноморському басейні 

Викопні рештки Sargassaceae є одними з найдавніших, що відомі для бу-

рих водоростей. Це, в першу чергу, знахідки цистозіроподібних водоростей з 

міоцену  (6-17 мільйоні років тому): Cystoseira occidentalis Gardner з Каліфор-

нії (Gardner, 1924) та Cystoseira partschii Sternb. з міоценових відкладів Схід-

ного Кавказу (Росія), Західних Балкан (Болгарія) та Карпат (Румунія та Укра-

їна) (Дмитриева и др., 1959; Givulescu, 1975; Molhanov, 2014; Мамчур, 2014). 
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Відомі також давніші знахідки цистозіроподібних водоростей з еоценових від-

кладів Швейцарії (34-56 мільйонів р. т.), однак ці знахідки є фрагментарними 

та сумнівними, наприклад, Cystoseira helvetica Heer (Heer, 1877).  

Щодо середземноморських видів цистозір, то вважається, що вони похо-

дять від таксонів, які проникли в Середземне море з Атлантичного океану пі-

сля Мессінської кризи солоності і еволюціонували протягом останніх шести 

мільйонів років (Hsü,1982; Draisma et al., 2010).  

Попри велику кількість досліджень, що присвячені поширенню видів, 

угрупованням цистозір, питанням їхнього відновлення та практичного вико-

ристання, таксономічна класифікація в межах роду Cystoseira s.l. досі є склад-

ною та суперечливою (Gómez-Garreta et al., 2001; Cormaci et al., 2012; Bruno se 

Sousa et al., 2019). Традиційно вона базувалася на морфологічних ознаках – 

будові талому, кількості основних стовбурів, формі рецептакулів та повітря-

них пухирів, наявності придатків («листків», шипиків, тощо) та особливостях 

статевого розмноження (Зинова, 1967; Gómez Garreta et al., 2001; Cormaci et al., 

2012). На основі цих ознак, згідно з ресурсом AlgaeBase, було описано близько 

300 таксонів цистозір – видів, підвидів, варієтетів та форм (Guiry, Guiry, 2021). 

З них, на початок 2000-х років прийнятими таксономічно були приблизно 40-

50 таксонів, поширених в Атлантично-Середземноморсьому регіоні, Індійсь-

кому і Тихому океанах (Gómez Garreta et al., 2001).  

Однак, через широкий діапазон екологічної та морфологічної пластично-

сті, використання виключно морфологічних критеріїв для розмежування видів 

цистозір є проблемним (Калугина-Гутник, 1975; Тоичкин, 2008; Falace, Bres-

san, 2006). Більш того – деякі дослідники припускають можливість утворення 

гібридів між близькоспорідненими видами цистозір (Amico et al., 1988; Bouafif 

et al., 2014; Bruno de Sousa et al., 2019). Саме тому закономірно постає питання 

про пошук нових критеріїв для коректного визначення видової приналежності 

цих водоростей.  

Перші спроби пошуку додаткових критеріїв для класифікації цистозір ба-

зувалися на морфологічних ознаках. В результаті цього було запропоновано 
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декілька варіантів поділу роду на морфологічні групи на основі анатомічних 

характеристик та особливостей ембріогенезу (Colombo et al., 1982; Amico et al., 

1985; Bruno de Sousa et al., 2019). Пізніше були зроблені спроби хемотаксоно-

мічної класифікації, засновані на наявності або відсутності певних хімічних 

речовин (наприклад, меротерпеноїдів) (Piattelli, 1990; Valls et al., 1993; Amico, 

1995). 

Всі ці підходи підкреслювали гетерогенність роду Cystoseira, однак вони 

не давали чітких критеріїв, які б допомогли класифікувати цистозіри та відо-

бразити філогенію роду. Перші ж молекулярно-філогенетичні дослідження по-

казали ймовірну поліфілетичність роду Cystoseira (Rousseau et al., 1997). Піз-

ніше це було підтверджено у дисертаційній роботі Марії-Люсі Сусіні, яка дос-

лідила декілька видів із Середземного моря та на основі аналізу хлоропласт-

ного гену rbcL виділила 4 окремих клади (Susini, 2006; Susini et al., 2007). Ці 

дослідження створили підґрунтя для комплексного аналізу Стефано Дреізма із 

співавторами, які дослідили хлоропластні та мітохондріальні гени (psbA, 23S  

рДНК та mt-spacer) 63-х видів, що належать до 19 із 24 нині відомих родів ро-

дини Sargassaceae. Виявилося, що рід Cystoseira включає в себе 6 окремих ево-

люційних гілок (Draisma et al., 2010). Однак, лише три з них на основі морфо-

логії, ембріотичного розвитку та генетичних даних у 2010 році були перене-

сені в окремі роди: Sirophysalis Kützing (тропічна зона Індійського океану та 

західної частини Тихого океану), Polycladia Montagne (східна частина Індійсь-

кого Океану) та Stephanocystis Trevisan (північ Тихого океану). Всі інші види 

цистозір є виключно атлантично-середземноморськими (рис 1.1). Не дивля-

чись на те, що вони формують три окремі монофілетичні групи, на той момент 

за ними була залишена оригінальна назва – Cystoseira.  
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Рис. 1.1. Карта-схема поширення таксонів, що належали до роду Cystoseira (за 
результатами аналізу онлайн-бази біорізноманіття GBIF (https://www.gbif.org/) 
за запитом «Cystoseira»). 

 

В 2019 році майже одночасно були опубліковані статті, що представляли 

результати двох незалежних досліджень комплексу атлантично-середземно-

морських цистозір. Бруно де Соуза із колегами проаналізували три ділянки мі-

тохондріального геному (COI, 23S рДНК та mt-spacer) 22 видів цистозір і під-

твердили поліфілію групи і її поділ на три чітко визначені клади, які повинні 

розглядатися як окремі роди (Bruno de Sousa et al., 2019). Майже ідентичні фі-

логенетичні дерева отримали Ореллана із співавторами на основі аналізу чо-

тирьох ділянок геному цистозір (мітохондріальних – 23S рДНК, COI, nad1 та 

пластидної – psbA) із Західної Атлантики та Середземномор’я (Orellana et al., 

2019). За результатами молекулярно-філогенетичного аналізу, а також на ос-

нові морфологічних та анатомічних ознак, вони запропонували розділити ат-

лантично-середземноморські цистозіри на три роди: Cystoseira sensu stricto, 

Treptacantha Kützing та Carpodesmia Greville.  
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Однак пізніше, Molinari та Guiry (2020) показали, що правильними на-

звами для двох останніх клад є Gongolaria Boehmer та Ericaria Stackhouse від-

повідно. Таким чином, наразі для означення комплексу саме цих трьох родів 

(Gongolaria, Ericaria та Cystoseira s.s.) прийнято використовувати термін 

Cystoseira sensu lato (Orellana et al., 2019; Molinari, Guiry, 2020) і саме в цьому 

обсязі ми надалі будемо використовувати його у нашій роботі.  

Використання молекулярних маркерів показало свою ефективність не 

тільки для побудови загальної філогенії цистозір, але і для ідентифікації окре-

мих таксонів цистозір (Draisma et al., 2010; Bruno de Sousa et al., 2019). В цьому 

контексті найкращі результати демонструє саме мітохондріальна ДНК цисто-

зір. ДНК мітохондрій характеризується порівняно високою швидкістю нако-

пичення мутацій, що призводить до формування відмінностей у послідовнос-

тях мітохондріальних генів між популяціями і всередині популяцій за порів-

няно короткі (в еволюційному плані) часові відрізки (Лукашов, 2009). Зокрема, 

ділянки мітохондріальних маркерів COI та mt-spacer показали себе, як мар-

кери, що можна використовувати для розрізнення близькоспоріднених видів 

(Bruno de Sousa et al., 2019). Наприклад, порівняння послідовності mt-spacer 

цистозір з Адріатичного моря із послідовностями, депонованими у NCBI, по-

казали відокремлення адріатичних зразків в окремий кластер і приналежність 

до видів Cystoseira spinosa Sauvageau і Cystoseira squarrosa De Notaris (Rožić et 

al., 2012).  

В той же час, дослідження ядерних генів, які часто використовуються для 

баркодінгу рослин, у цистозір дає погані результати. Зокрема, у дисертаційній 

роботі Антоніії Чіароре для аналізу цистозір з Італії були використані хлоро-

пластна (psbA) та ядерні послідовності (ITS1 та  ITS2) (Chiarore, 2017). В  ре-

зультаті аналізу показано, що лише невелика частина ампліфікацій ділянок 

ITS1 та  ITS2 була успішною, а вирівнювання послідовностей виявило велику 

кількість пропусків (gaps) та не було інформативним. Аналіз ділянки ITS та-

кож був використаний для побудови філогенії цистозір із Середземноморсь-

кого узбережжя Туреччини (Tuney-Kizilkayа, Sukatar, 2018). Однак через те, 
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що отримані результати не узгоджуються із жодним попереднім досліджен-

ням, а послідовності не були депоновані у онлайн-базах, ми не можемо вва-

жати це дослідження надійним. 

Окремо варто згадати дослідження мікросателітів у цистозір. Мікросате-

літи (або короткі тандемні повтори – short tandem repeats, STR) – це короткі 

ділянки ДНК, які можуть повторюватися від 5 до 50 разів. За рахунок того, що 

ці ділянки є поліморфними, некодуючими, а кількість повторів може сильно 

варіювати між індивідами, їх використовують для досліджень в популяційній 

генетиці цистозір (Engelen et al., 2017). Перші ж дослідження мікросателітів 

середземноморського ендемічного таксону Cystoseira amentacea var. stricta 

Montagne  показали гетерогенність популяцій та генетичні відмінності між ок-

ремими популяціями, що важливо враховувати при розробці природоохорон-

них стратегій (Thibaut et al., 2016; Buonomo et al., 2017). Подальше вивчення 

мікросателітів близькоспоріднених видів Cystoseira tamariscifolia (Hudson) 

Papenfuss, Cystoseira amentacea (C.Agardh) Bory та Cystoseira mediterranea 

Sauvageau показало їхню приналежність до одного морфологічно пластичного 

виду (так званий «комплекс Cystoseira tamariscifolia s.l.») та дозволило визна-

чити закономірності поширення окремих популяцій з часів останнього льодо-

викового максимуму (Bermejo et al., 2018). 

Аналіз літературних даних показав, що, з одного боку, за останні 10 років 

спостерігається істотний прогрес у використанні молекулярно-філогенетич-

них методів для вивчення цистозір, що дозволило відповісти на багато запи-

тань щодо філогенії, таксономії та філогеографії цих водоростей. З іншого 

боку – існують істотні прогалини у цих дослідженнях. Зокрема,  всі ці наукові 

проекти приурочені виключно до Атлантичного та Середземноморського уз-

бережжя Європи – Британії, Франції, Португалії, Іспанії, Італії та Хорватії 

(рис. 1.2) (Rousseau et al., 1997; Susini, 2006; Susini et al., 2007; Draisma et al., 

2010; Rožić et al., 2012; Chiarore, 2017; Bruno de Sousa et al., 2019; Orellana et 

al., 2019). Аналіз матеріалу, використаного для цих статей, показує, що «бі-

лими плямами» на карті молекулярно-філогенетичних досліджень роду 



35 
 
Cystoseira s.l. у Середземноморсько-Атлантичному регіоні є північне узбе-

режжя Африки, Левантійський басейн, а також Чорне та Азовське моря, для 

яких відсутні будь-які відомості щодо досліджень послідовностей ДНК.  

 

 

 
Рис. 1.2. Матеріали, використані для молекулярно-філогенетичних дослі-
джень роду Cystoseira s.l. (за Bruno de Sousa et al., 2019). Червоними крапками 
показані точки відбору проб із роботи Bruno de Sousa et al., 2019, зеленими – 
дані з GenBank щодо досліджень Draisma et al., 2010; Rožić et al., 2012. 

 

При цьому, саме в східній частині басейну Середземного моря зустріча-

ються два (з усього декількох відомих) ендемічних видів цистозір: Cystoseira 

rayssiae Ramon з Ізраїлю (Ramon, 2000) та Cystoseira bosphorica Sauvageau з 

Чорного моря (Зинова, 1967; Berov et al., 2015). Географічна ізоляція та уніка-

льні кліматичні умови роблять ці райони ще більш цікавими для вивчення про-

цесів ендемізму та видоутворення у цистозір, що суттєво може доповнити за-

гальну картину філогенії роду Cystoseira s.l. 
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1.3 Рід Cystoseira s.l. в Чорному морі 

 
1.3.1 Таксони роду Cystoseira s.l. в Чорному морі 

Перша згадка представників роду Cystoseira s.l. у Чорному морі належить 

К. Агарду (Agardh, 1824), який для Чорного моря, серед 12 видів макрофітів, 

вказував Cystoseira granulata var. inermis C. Agardh та Cystoseira granulata var. 

macrocystis C. Agardh. У 1869 році виходить фундаментальна робота Г. Шпе-

рка, в якій згадуються Cystoseira barbata C. Agardh, Cystoseira flaccida Kütz., 

Cystoseira hoppei C. Agardh (Шперк, 1869). Надалі Cystoseira barbata також 

вказується у роботах ХІХ століття І. Плутенка (узбережжя Кавказу), Н.К. Сре-

динського (Північно-Західна частина Чорного моря) та Л.А. Рішаві (узбе-

режжя Криму) (Плутенко, 1872; Срединский, 1872; Ришави, 1879).  

На початку ХХ століття М.М. Вороніхін детально вивчає морфологію 

Cystoseira barbata в Чорному морі та описує декілька внутрішньовидових так-

сонів: C. barbata f. barbata, C. barbata f. hoppii J. Ag., C. barbata var. flaccida 

(Kütz.) Woronich. та C. barbata f. hoppii x flaccida Woronich. (Воронихин, 

1908а,б).  

У 1912 році К. Соважо описує новий для науки вид Cystoseira bosphorica 

Sauvageau, який він вважає ендемічним для Чорного моря (Sauvageau, 1912). 

Опис зроблено, базуючись на єдиному зразку, відібраному Г. Тюре у бухті 

Буюк-Дере (Босфорська протока) у жовтні 1840 р. (зразок зберігається у Па-

рижі). Згідно із описом К. Саважо, Cystoseira bosphorica морфологічно подібна 

до Cystoseira barbata завдяки гладенькій поверхні стовбурів, наявності повіт-

ряних пухирів та тонких рецептакулів, але також схожа на Cystoseira crinita 

через кущистий талом та незагострені рецептакули з бугристою поверхнею. 

Надалі саме ці два види  вказуються у визначнику А.Д. Зінової (1967), 

який, хоч і базується на застарілій системі водоростей, наразі є базовим для 

альгологів регіону. А.Д. Зінова для Чорного моря вказує Cystoseira bosphorica 

Sauvageau (як ендемічний чорноморський вид) та Cystoseira barbata (Gooden. 

et Woodw.) C. Agardh, для якого вона зазначає форми Cystoseira barbata f. 
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barbata  та Cystoseira barbata f. flaccida (Kütz.) Woron. В ролі основних ключів 

для визначення виступають розмір і розташування повітряних пухирів та бу-

дова рецептакулів.  

Пізніше, А.Д. Зінова разом із А.А. Калугіною-Гутник роблять ревізію та-

ксонів цистозір, які зазначаються для Чорного моря і пропонують декілька но-

вих комбінацій (Зинова, Калугина, 1974). Зокрема, базуючись на літературних 

відомостях, ілюстраціях попередніх досліджень та аналізі гербарних матеріа-

лів, вони роблять висновок, що зразки, які відносять до Cystoseira bosphorica, 

є формою середземноморського виду Cystoseira crinita і пропонують комбіна-

ції Cystoseira crinita f. crinita (для середземноморських зразків) та Cystoseira 

crinita f. bosphorica (Sauvageau) A.D.Zinova et Kalugina (як ендемічний чорно-

морський таксон). Для Cystoseira barbata вони вперше описують неприкріп-

лену форму, яка розмножується виключно вегетативно – Cystoseira barbata f. 

repens A.D.Zinova et Kalugina (Зинова, Калугина, 1974). Крім того, вони виді-

ляють 2 інші форми –  Cystoseira barbata f. barbata та Cystoseira barbata f. 

hoppii (C. Agardh) J. Agardh. Найбільш детальну характеристику чорноморсь-

ких видів Cystoseira надана у монографії А.А. Калугіної-Гутник (1975). 

Згідно із «Checklist of Mediterranean Seaweeds» (Ribera, 1992) який базується 

на літературних даних, для Чорного та Азовського морів вказані Cystoseira 

barbata C. Agardh var. barbata та Cystoseira barbata f. flaccida (Kützing) Woronichin; 

Cystoseira crinita (Desfontaines) Bory f. crinita та Cystoseira crinita f. bosphorica 

(Sauvageau) A.D.Zinova et Kalugina. 

У останньому повному чек-листі (зведеному списку) чорноморського ма-

крофітобентосу  «Black Sea Monitoring Guidelines. Macrophytobenthos» 

(Minicheva et al., 2014) представлений список видів з урахуванням таксонів, які 

нещодавно потрапили через Босфор, і для Чорного моря вказано 5 видів (10 

таксонів, враховуючи форми): Cystoseira barbata (Stackhouse) C.Agardh, C. 

crinita Duby, C. corniculata (Turner) Zanardini,  C. compressa (Esper) Gerloff & 

Nizamuddin та C. foeniculacea (Linnaeus) Greville (останні три вказані тільки 
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для узбережжя Туреччини). Для Cystoseira barbata вказані наступні внутріш-

ньовидові таксони: f. aurantia (Kütz.) Giaccone, f. repens та var. flaccida (Kütz.) 

Woron. Для Cystoseira crinita відмічений один внутрішньовидовий таксон – 

Cystoseira crinita f. bosphorica (Sauv.) A.D.Zinova & Kalugina. Для узбережжя 

України зазначені лише Cystoseira barbata та Cystoseira crinita, без розмежу-

вання внутрішньовидових таксонів.  

У національному зведенні «Algae of Ukraine» для берегів України також 

вказані лише два види: Cystoseira barbata (Gooden. et Woodw.) С. Agardh та  

Cystoseira crinita (Desf.) Bory, а всі інші назви таксонів вказані як синоніми 

(Tsarenko et al., 2006).  Це пов’язано з тим, що з по-перше з часів досліджень 

А.А. Калугіної-Гутник та А.Д. Зінової жодних номенклатурних досліджень та-

ксонів роду Cystoseira уздовж берегів України не проводилося. По-друге, дос-

лідники донної морської флори, не заглиблюючись у питання таксономії, 

останні десятиліття не ідентифікують для узбережжя України таксони внутрі-

шньовидового рангу, що, по суті, не відображає реальної картини різноманіття 

таксонів роду Cystoseira s.l. в Чорному морі. 

Зокрема, останні дослідження представників роду Cystoseira у Чорному 

морі знову підіймають питання щодо таксономічного статусу чорноморського 

ендеміка Cystoseira bosphorica Sauvageau (Berov et al., 2015). На основі порів-

няльно-морфологічного аналізу гербарних зразків, а також власних зборів із 

Середземного та Чорного морів, дослідники знову обґрунтовують видовий 

ранг таксону Cystoseira bosphorica. Наразі ця думка є прийнятою серед деяких 

дослідників, однак жодних молекулярно-філогенетичних досліджень чорно-

морських цистозір не проводилося.  

Зазначимо, що представникам роду Cystoseira властиві високі екологічна 

та морфологічна пластичність (Калугина-Гутник, 1975; Тоичкин, 2008; Falace, 

Bressan, 2006), тому закономірно постає питання про характер та діапазон вну-

трішньовидової варіабельності та визначення видової приналежності. Врахо-

вуючи, що  у Середземному морі для цистозір наводяться численні внутріш-
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ньовидові таксони, таксономічне різноманіття цистозір уздовж берегів Укра-

їни потребує уточнення. Питання вимагає подальших досліджень, в першу 

чергу, із залученням молекулярно-філогенетичних методів та вивчення мор-

фологічної варіабельності цистозір з Чорного моря. 

 

1.3.2 Еколого-флористичні та созологічні дослідження угруповань роду 

Cystoseira s.l. в Чорному морі 

Види роду Cystoseira s.l.  є домінантами морських донних фітоценозів в 

Чорному морі. Угруповання цистозір широко розповсюджені уздовж чорно-

морських берегів Туреччини (Erduğan et al., 2003; Aysel et al., 2005, 2008; 

Karacuha et al., 2007; Taşkin et al., 2008, 2020), Болгарії (Димитрова-Конакли-

ева, 2000; Dencheva, 2008; Biserkov et al., 2011; Беров, 2013; Berov et al., 2012, 

2015), Румунії (Bavaru, 1972, 1980; Bavaru et al., 1991; Bologa, Sava, 2006; 

Marin, Timofte, 2011), Грузії (Калугина-Гутник, 1970, 1975; Мінічева, Цец-

хладзе, 2021), Росії (Сабурин, 2004; Афанасьев, 2004, 2008; Лисовская, Ники-

тина, 2007; Афанасьев, Корпакова, 2008; Simakova, 2009; Лисовская, 2011; 

Теюбова, 2012; Афанасьев и др., 2015) та України.  

Уздовж берегів Україні перші дослідження морських водоростей розпо-

чаті ще другій половині XVIII століття (Габлицль, 1785; Gmelin, 1768). У цих 

роботах вказані десять видів водоростей. У другій половині ХIХ століття пуб-

лікуються не лише статті, а й великі зведення щодо водоростей Чорного моря, 

які, зокрема, містили перші описи цистозірових угруповань (Декенбах, 1893; 

Рейнгард, 1885; Ришави, 1879, 1890; Срединский, 1873; Шперк, 1869). 

Перші ґрунтовні дані щодо найважливіших закономірностей розподі-

лення і флористичного різноманіття чорноморських макрофітів, а також еко-

логії масових видів і особливостей формування донних угруповань, наведені 

у роботах С.М. Переяславцевої (1901, 1910). Пізніше, на основі її даних та вла-

сних досліджень, М.М. Вороніхіним підготовлене перше загальне зведення 

щодо водоростей-макрофітів Чорного моря. Особлива увага приділена питан-

ням таксономії та морфологічної мінливості цистозір (Воронихин, 1908а,б,в). 
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Значним внеском у розвиток морської біології стала публікація монографії С. 

А. Зернова «До питання про вивчення життя Чорного моря» (1913), який впе-

рше описав 10 основних біоценозів (фацій) Чорного моря: біоценози піску, му-

листих берегів, мідійного та фазеолінового мулу та скель (який якраз і харак-

теризується домінуванням цистозір).  

Важливим кроком вивчення угруповань цистозір було застосування кіль-

кісних геоботанічних методів для дослідження морського макрофітобентосу. 

Цей підхід вперше був застосований у роботах Н. В. Морозової-Водяницької, 

яка здійснила першу класифікацію рослинних асоціацій за домінантним прин-

ципом, прийнятим в наземній фітоценології (Морозова-Водяницкая, 1936a, 

1959). Нею ж, вперше проведені сезонні дослідження якісного та кількісного 

складу епіфітів цистозір (Морозова-Водяницкая, 1930, 1940). Ці дані дали пі-

дстави для опису окремого біоценозу Cystoseira barbata, яке було запропоно-

вано у роботі Є.Б. Маккавєєвої (Маккавеева, 1959). 

Найбільш повне зведення з макрофітобентосу Чорного моря приведено в 

монографії О.А. Калугіної-Гутник (1975). Окрім робіт із систематики цистозір, 

які згадувалися вище, нею вперше запропоновано флористичне та фітогеогра-

фічне районування Чорного моря, виявлені закономірності вертикального ро-

зподілу макрофітів, проведений аналіз шляхів формування альгофлори, а та-

кож зроблені оцінки запасів чорноморської цистозіри. О.А. Калугіна-Гутник 

також заклала основи еколого-флористичних досліджень (поділ на групи за 

сапробністю, ступенем рідкісності, тривалістю вегетації) та класифікації угру-

повань цистозіри за домінантною системою і запропонувала виділяти 4 асоці-

ації цистозіри. 

 Використовуючи ці підходи та спираючись на ґрунтовні праці О.А. Ка-

лугіної-Гутник, в наступні десятиліття дослідниками були детально описані 

угруповання цистозір уздовж берегів Кримського півострова: його південно-

західної частини (Калугина-Гутник и др., 1992; Евстигнеева, 1983; Мильчакова, 

Петров, 2003; Миронова и др., 2007; Евстигнеева, Танковская, 2010), на Пів-

денному березі Криму (Маслов 2001б, 1999, 2002, 2011; Садогурский, 2009, 
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2014а; Белич и др., 2014), у південно-східній частині (Костенко и др. 2006а,б, 

2008; Дикий, 2007), а також Керченського п-ова (Садогурский и др. 2005, 2013) 

та Тарханкутського п-ова (Маслов, 2001а; Мильчакова и др., 2010;  

Sadogurskiy, 2017, 2018). Окремо варто згадати дослідження угруповань цис-

тозіри уздовж кримських берегів Азовського моря, в якому цистозіри вперше 

були відмічені у роботі Л.І Волкова (1940), а пізніше описані і самі угрупо-

вання (Громов, 2000; Маслов, 2004; Садогурская С.А. и др., 2006; Садо-

гурский, 2001, 2007, 2014б; Мурина и др., 2006). 

Детальне вивчення угруповань макроводоростей (в тому числі цистозіро-

вих угруповань) у північно-західній частині Чорного моря були розпочаті ще 

в 30-ті рр. минулого сторіччя професором І.І. Погребняком (1938, 1965, 1969). 

Подальші дослідження детально охарактеризували макрофітобентос Одеської 

затоки та прилеглих районів північно-західної частини Чорного моря (Ереме-

нко, 2001; Ткаченко, 2003; Ткаченко и др. 2012; Миничева и др., 2013, 2014; 

Калашнік, 2019). Крім того, достатньо добре досліджений фітобентос Тилі-

гульського лиману, де знайдені угруповання Cystoseira barbata (Ткаченко, Ко-

втун, 2002; Ткаченко, Маслов, 2014; Ковтун, 2012; Миничева и др., 2012, 

2013). Відомі також знахідки Cystoseira barbata з о. Зміїний (Соляник, 1959; 

Зайцев и др., 1999; Ткаченко, 2005, 2008; Ткаченко, Ковтун, 2014).  

Цистозірові фітоценози у відкритих берегів України формують на твердих 

кам’янистих ґрунтах рослинний пояс і займають найширшу зону фіталі – від 0,5 

до 20 м (Калугина-Гутник, 1975). Покрив мозаїчний, з проективним покриттям 

70-100%. Зарості цистозіри утворюють багатоярусні фітоценози, найбільш багаті 

за видовим та кількісним складом водоростей. У фітоценозах цистозіри широко 

розвинений епіфітизм, який нерідко переходить в ендофітизм (Морозова-Водя-

ницкая, 1973; Mačić, Svirčev, 2014). Біомаса епіфітів досягає навесні 5,0-22,3%, 

пізньої осені 1,8-3,2% від маси талому цистозіри, а нерідко перевершує біомасу 

самої цистозіри (Погребняк, Островчук, 1976; Сабурин, 2004). Встановлено, що 
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на цілий ряд параметрів фітоценозу (видовий склад, структура угрупувань, біо-

маса, співвідношення базифіт:епіфіт тощо) більше впливає рельєф дна, ніж зміна 

глибини (Simakova, 2009) .  

Представники роду Cystoseira s.l., як і багато інших бурих водоростей, 

досить чутливі до забруднення, на яке вони реагують зміною швидкості росту 

та інтенсивності фотосинтезу (Калугіна-Гутник, 1975; Тоичкин, 2008). Не ди-

влячись на те, що обидва види є олігосапробіонтами, Cystoseira barbata (у по-

рівнянні з Cystoseira crinita) здатна переносити вищий рівень забруднення (Ка-

лугіна-Гутник, 1975). 

Однак, в останні роки в Чорному морі цистозірові зарості значно скоро-

тилися або подекуди взагалі зникли внаслідок трансформації або навіть зни-

щення прибережно-морських біотопів (Сабурин, 2004; Дикий, 2007). Ще до 

середини ХХ століття Cystoseira barbata та Cystoseira crinita були наймасові-

шими видами водоростей уздовж всього узбережжя нинішньої України (Пог-

ребняк, 1965). Але після інтенсифікації індустріального виробництва та суд-

ноплавства, на початку 70-х років минулого століття ситуація змінилася доко-

рінно. На всіх прибережних морських ділянках північно-західної частини Чо-

рного моря цистозіра зникла повністю (Ткаченко, 2004; Еременко, 2001). Вра-

ховуючи, що ці види є едифікаторами донних угрупувань, їх зникнення приз-

вело до деградації морських донних фітоценозів та заміни одних угрупувань 

іншими. Досить показовою є ситуація з Одеською затокою, де за період з 70-х 

років ХХ ст. зникли близько 30 видів макрофітів, в тому числі і Cystoseira s.l. 

(Ткаченко, 2001; Миничева и др., 2012). Разом з цим, з 90-х років кризові 

явища в економіці деяких чорноморських країн призвели до певного зниження 

антропогенного навантаження. Внаслідок цього, у 1992 році в Тилігульскому 

лимані, після багатьох років відсутності у цьому регіон,і була знову виявлена 

Cystoseira barbata. Донині цей локалітет залишається єдиним відомим місцем 

зростання цистозіри у Північно-Західному районі Чорного моря (Ковтун, 

2012; Миничева и др., 2013). Зменшення чисельності і біомаси видів роду 

Cystoseira s.l. відзначається і для інших чорноморських прибережних регіонів. 
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Хоча вздовж узбережжя Кримського півострова ситуація не така критична, тут 

також скорочуються цистозірові зарості, зокрема і в заповідних акваторіях. 

Наприклад, у Карадазькому заповіднику в донних угрупованнях макрофітів ві-

дбулися сукцесійні заміни олігосапробної Cystoseira sp. на полісапробну Ulva 

rigida C.Agardh  (Костенко и др., 2006а,б) 

Проте, є надія на певне відновлення фітоценозів цистозіри у тих місцях, де 

вона зникла, завдяки тому, що чорноморська цистозіра характеризується висо-

кою здатністю до регенерації. Найвищою відновлюваністю характеризуються 

ценопопуляції Cystoseira crinita; максимум регенерації припадає на глибину 0,5-

1 м. Інтенсивність генеративного відновлення Cystoseira barbata в 3-4 рази 

менше, ніж Cystoseira crinita (Калугина-Гутник, 1975). 

В Чорному морі види роду Cystoseira за певних умов можуть бути цінними 

промисловими об’єктами. Їх запаси в Чорному морі оцінюються приблизно в 5 

млн т. сирої маси (Калугина-Гутник, 1975,). Досліджувалися і питання культи-

вування, бо цистозіра може бути сировиною для отримання альгінової кислоти, 

манніту, макро- та мікроелементів і багатьох інших речовин (Сабурин, 2004; 

Кравцова и др., 2014; Подкорытова, Вафина, 2013). Проте наразі, враховуючи 

стан чорноморських популяцій, видобуток сировини неможливий. 

Враховуючи значення Cystoseira crinita та Cystoseira barbatа як ключових 

ценозоутворюючих таксонів, актуальним є питання їхньої охорони. Оселища, 

які утворені видами роду Cystoseira s.l. у складі вищого рангу «A3 – Infralittoral 

rock and other hard substrata» підлягають особливій охороні в рамках Бернської 

конвенції (Revised Annex, 2014). У Чорному морі, в якому антропогенне наван-

таження на цистозірові угрупування зростає з року в рік, питання локальної охо-

рони цих видів розроблені значно гірше, ніж в Середземному. На цей момент ці 

два види включені до Black Sea Red Data Book (Dumont, 1999) та Black Sea Red 

Data List (Black Sea Red Data List, 2016), проте досі не розроблені комплексні 

методи їхньої охорони ані в чорноморському регіоні загалом, ані в Україні. 
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Зважаючи на значення цистозір для морських донних угруповань Чор-

ного моря уздовж берегів України, доцільним є подальше вивчення складу фі-

тоценозів, їх поширення, та вразливості від антропогенного впливу для обґру-

нтування включення угруповань роду Cystoseira s.l. до природоохоронних 

списків із подальшою можливістю створення об’єктів природно-заповідного 

фонду. 

 

1.4 Рід Cystoseira s.l. в Левантійському басейні Середземного моря 

Склад морських водоростей східної частині Середземного моря є досить 

своєрідним та характеризується низьким рівнем видового різноманіття. Це є 

результатом  як оліготрофного характеру району, так і сукупного впливу ан-

тропогенних чинників. Дві великі події суттєво вплинули на екологічний ха-

рактер та морське біорізноманіття в Левантійському басейні. Одним з них було 

відкриття Суецького каналу в 1869 р., що спричинило проникнення тропічних 

видів з Червоного моря в Середземне море. Другою важливою подією було 

встановлення Асуанської дамби в 1960-х роках, зарегулювання Нілу та змен-

шення кількості прісної води та мінералів, що надходять у басейн Леванту 

(Israel, Einav, 2017). 

Це призвело до того, що різноманіття морських водоростей у Західному 

басейні Середземного моря значно вище, ніж у Східному (приблизно 60% 

проти 40% із приблизно 1500 видів, зазначених  для всього Середземного 

моря) (Hoffman, 2014). В той же час, у Східному Середземноморʼї кількість 

інвазійних видів морських макроводоростей (409) майже в чотири рази більше, 

ніж у західному – 110 (Galil, 2007). Загалом, для ізраїльського узбережжя Се-

редземного моря вказано близько 307 видів макроводоростей (Einav, Israel 

2008). З них 86 видів є чужорідними для Левантійського басейна (Israel, Einav, 

2017). 

Дослідження морських макрофітів в Левантійському басейні розпочаті 

лише у ХХ сторіччі, що обумовлено історичними подіями в регіоні. Перші ві-
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домі збори морських макроводоростей зроблені в районі Атліту піонером бо-

танічної науки Ізраїля Аароном Ааронсоном в період 1907-1914 років (Israel, 

Einav, 2017). Польові збори А. Ааронсона, включаючи зразки Cystoseira sp. із 

району Дор-ХаБонім (1914 р.), наразі зберігаються у Національному гербарії 

Єврейського університету (HUJ) (Einav, Israel 2008).  

Перші достовірно опубліковані дані щодо морських макрофітів у схід-

ному Середземномор’ї наведені в роботах Джозефа Карміна (Carmin, 1934, 

1957). Зокрема, у роботі містяться відомості щодо вивчення морських водоро-

стей, проведеного в 1929-32 рр. в районі Тель-Авіву, в зоні літоралі під час 

відпливів. Для цього регіону автор верше вказує Cystoseira granulata C.Agardh, 

Cystoseira discors (Linnaeus) C.Agardh та Cystoseira fibrosa (Hudson) C.Agardh. 

Останні два види відмічені як широко поширені. Дж. Кармін також вперше 

відмічає особливості сезонного поширення макрофітів у Левантійському ба-

сейні – найбільшого розвитку бурі водорості сягають у травні-червні, а у пе-

ріод із серпня по грудень майже зникають (Carmin 1934). 

Подальший розвиток морської фікології в Ізраїлі пов’язаний із імʼям 

Чарни Райсс, яка опублікувала детальні флористичні списки макроводоростей 

та розпочала таксономічні дослідження. Її роботи здебільшого присвячені 

морським Chlorophyta (Rayss 1941, 1955), однак саме вона започаткувала гер-

барну колекцію морських макрофітів разом із своєю ученицею Едіт Рамон. Зо-

крема, у гербарії HUJ зберігаються їхні збори макроводоростей (включно із 

колекціями цистозір) з 30-х рр. минулого століття (Lundberg, 1999).  

Відомості щодо глибоководних угруповань макрофітів знаходимо у ро-

ботах Т. Едельштейн. Зокрема, за результатами дослідження водоростей суб-

літоралі з Хайфської бухти, для східного Середземномор’я вперше зазначена 

Cystoseira platyramosa Ercegovic (Edelstein, 1960, 1962, 1964), яка до того була 

описана лише з Адріатичного моря (Ercegović, 1952). За даними Т. Едельш-

тейн, таломи 4-5 см у висоту із тофулами та дихотомічним галуженням знахо-

дили у 1955-56 рр на глибинах 18-90 м, в основному – на твердих субстратах 



46 
 
(Edelstein, 1964). У зоні літоралі в районі Хайфи вона відмічає Cystoseira 

compressa (Esper) Gerloff & Nizamuddin (Edelstein, 1960). 

Великий внесок у дослідження морських водоростей Ізраїля зробив 

Я. Ліпкін, яким закладені основи еколого-ценотичного підходу до вивчення 

угруповань літоралі (Lipkin, 1962), а пізніше – і експериментального дослі-

дження макроводоростей (Lipkin et al., 1993). За результатами дослідження 

угруповань на верметидних рифах у центральній частині Ізраїля (Міхморет), 

ним запропонована схема зонування  припливно-відпливної зони і виділення 

характерних видів. Для субліторалі він зазначає Cystoseira abrotanifolia 

(Linnaeus) C.Agardh та Cystoseira sp. (Lipkin, Safriel, 1971). Причому, якщо пе-

рший таксон відмічений одночасно як у тимчасових заводях у літоралі, так і в 

субліторалі, то другий – характерний лише для зон, постійно вкритих шаром 

води.  

Перше узагальнення щодо різноманіття морських водоростей біля узбе-

режжя Ізраїля наведено в роботі Nemlich, Danin (1964). Зокрема, вони наводять 

Cystoseira abrotanifolia та Cystoseira discors, що досить схожі між собою, але в  

останнього виду наявні листоподібні придатки та численні шипики. Крім того, 

автори відмічають, що уздовж усього узбережжя Ізраїля широко поширений 

третій таксон (зазначений як Cystoseira sp.), який їм не вдалося визначити. 

Пізніше Е. Рамон, продовжуючи роботу, розпочату у 30-ті рр., працює 

над таксономією бурих водоростей в Національному гербарії Єврейського уні-

верситету (Ramon, Fridmann 1966; Ramon 1969). І хоча нею пророблена велика 

робота із підтримки та каталогізації гербарію макрофітів, опублікованих праць 

зовсім небагато. Серед найбільш цікавих – робота 2000 року, де Е. Рамон опи-

сує новий вид цистозір з узбережжя Ізраїля, який називає Cystoseira rayssiae 

Ramon на честь Ч. Райсс (Ramon, 2000). Детальний морфологічний опис базу-

вався на гербарних зразках, зібраних різними дослідниками протягом 1906-

1989 рр. уздовж всього узбережжя Ізраїлю (від Рош-ХаНікри на півночі до Аш-

келона на півдні). Враховуючи унікальні морфологічні характеристики, Е. Ра-
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мон зазначає цей вид як ендемік Ізраїлю. Однак пізніше цей вид також відмі-

чений північніше – на ліванському узбережжі (Badreddine et al. 2018). Досить 

суперчливими є повідомлення про знахідки виду у Червоному морі та Персь-

кій затоці (Abdel-Kareem, 2009; Abdel-Raouf et al., 2015), що ставить під сумнів 

його ендемічний статус. 

Найбільш ґрунтовний опис водоростевих угруповань уздовж південно-за-

хідного узбережжя Леванту міститься у роботах Барбро Лундберг, яка проводила 

довготермінові моніторингові дослідження угруповань на верметидних платфор-

мах протягом більш ніж 25 років (Lundberg, 1981, 1986, 1995). На верметидних 

платформах біля станції ХаБонім вона відмічає значне різноманіття цистозір –  

Cystoseira fimbriata Bory , Cystoseira discors, Cystoseira ercegovicii Giaccone та 

Cystoseira sp. (Lundberg, 1991). Пізніше, підсумовуючи результати досліджень за 

період 1973-1995 рр., вона вказує вже три види цистозір для узбережжя Ізраїля: 

Cystoseira compressa (як синоніми зазначені Cystoseira fimbriata та Cystoseira 

abrotanifolia), Cystoseira discors та Cystoseira sp. (=Cystoseira rayssiae) (Lundberg, 

1996). Цікаво, що номенклатурна комбінація Cystoseira rayssiae була опубліко-

вана на 9 років пізніше, але Б. Лундберг вже зазначає цей таксон для Ізраїля. За її 

даними вид широко поширений на скелях в центральній частині Ізраїля (узбе-

режжя між пунктами Дор та Шикмона). Зазначено, що в цьому ж районі 

Cystoseira compressa є домінантом угруповань літоральної зони. В інших районах 

вид зустрічається, але набагато рідше; зокрема, молоді таломи  Cystoseira 

compressa були відмічені на крайній півночі Ізраїля в пункті Рош-ХаНікра лише 

в 1995 р. Cystoseira. discors в 90-ті рр зустрічалася лише в пункті Дор, хоча ще в 

1972 р. також була відома із району Рош-ХаНікра. Те, що цистозіри в основному 

поширені у центральній частині країни, зокрема, пов’язують із високим рівнем 

забруднення на півдні та півночі (Lundberg, 1996). 

Саме ці три види надалі зустрічаються у роботах Р. Ейнав в кінці 90-х 

рр. (Einav, 1993, 1997; Einav et al., 1998). В той же час, у своїй монографії 

«Seaweeds of the Eastern Mediterranean coast» (Einav, 2007) вона зазначає вже 5 

таксонів: Cystoseira compressa (як синонім наведена Cystoseira abrotanifolia), 
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Cystoseira rayssiae, Cystoseira schiffneri Hamel (види C. discors та C. ercegovicii 

зазначені як синоніми), Cystoseira dubia Valiante  (C. fucoides Ercegovic  – вка-

зана як синонім) та Cystoseira spinosa var. tenuior (Ercegovic) M.Cormaci, 

G.Furnari, G.Giaccone, B.Scammacca, & D.Serio. 

У останньому зведеному списку морських макроводоростей Ізраїля 

(Einav, Israel, 2008), за результатами аналізу літератури та власними спостере-

женнями, автори вказують 8 таксонів цистозір, які реєструвалися біля ізраїль-

ських берегів: Cystoseira baccata, C. compressa, C. rayssiae, C. discors, C. 

ercegovicii, C. firbrosa, C. fimbriata та Cystoseira sp. Зазначено, що лише перші 

три види прийняті таксономічно, а інші є синонімами.   

 Останні роки велика кількість робіт присвячена питанням культивування 

макрофітів та використання макроводоростей як ресурсів для промисловості 

(Friedlander, 2008; Israel et al., 2019). Окремо варто відмітити експериментальні 

дослідження, де показаний вплив підвищених температур та концентрації СО2 

на макроводорості з узбережжя Ізраїля. Такі експерименти важливі не тільки 

для розробки методик культивування, але і для розуміння впливу зміни клімату 

та подальшого прогнозування цих процесів. Зокрема, показано, що збільшення 

концентрації вуглекислого газу та підвищення температури дуже негативно ві-

дображається на бурих водоростях, в тому числі – на Cystoseira sp., які є наба-

гато вразливішими за зелені водорості та червоні водорості (Israel, Hophy, 2002).  

Результати моніторингових досліджень в Левантійському басейні також 

демонструють, що підвищення температури морської води, що спостеріга-

ється в останні десятиліття, скорочує період вегетації цих водоростей на один-

два місяці (Rilov et al., 2020). Загалом, ценозоутворюючі бурі водорості (види 

родів Sargassum та Cystoseira) на узбережжі Ізраїля зустрічаються все рідше 

(Rilov, 2016). Окрім глобального потепління, закислення та забруднення моря 

(Guy-Haim, 2017; Guy-Haim et al., 2016), значну роль у цьому відіграють також 

інвазійні види. Наприклад, показано, що чужорідні види риб Siganus luridus 

(Rüppell) та S. rivulatus Forsskеl & Niebuhr можуть значною мірою пошкоджу-

вати угруповання цистозір, харчуючись їхніми таломами (Bariche 2006; Rilov 
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et al., 2018). Також відмічено заміщення природних угруповань інвазійними 

видами макрофітів (Israel, Einav, 2017; Rilov et al., 2019), які в деякі роки мо-

жуть досягати масового розвитку і спричиняти «цвітіння» (Israel et al., 2010).   

В останні три роки розпочаті цілеспрямовані дослідження угруповань C. 

rayssiae у зоні супраліторалі на глибині 2-12 м (Mulas et al., 2019). Угруповання  

C. rayssiae характеризуються високою продукцією кисню (12 ммоль O2/м2/год) 

та здатністю депонуванти вуглець (-12 ммоль С/м2/год). Таломи цистозіри ство-

рюють оселище для багатьох видів – видове різноманіття цих угруповань вдвічі 

більше, ніж в угрупованнях, де домінують червоні кіркові водорості та/або ін-

вазійні види. Показано, що таломи із гілочками з’являються лише взимку та на-

весні, в спекотний сезон (липень-листопад) гілочки відмирають і Cystoseira 

rayssiae залишається у вигляді короткого стовбура з тофулами (Mulas et al., 

2020). В цей період метаболізм значно сповільнюється, а здатність до забезпе-

чення середовища проживання падає, що спричиняє значне зниження видового 

різноманіття, асоційованого із цим таксоном. Дані свідчать про те, що очікуване 

швидке потепління в Левантійському басейні сприятиме поширенню термофі-

льних видів. Це може становити значну загрозу як для цього ключового виду, 

так і для всієї екосистеми (Guy-Haim, 2017; Mulas et al., 2019). 

Загалом, у роботах останніх років автори у більшості випадків вивчають 

біорізноманіття на рівні екосистем та вказують таксони лише до роду – найча-

стіше як Cystoseira spp.  В деяких роботах, навіть при більш детальному ви-

вченні, фігурують лише два види – Cystoseira rayssiae та Cystoseira compressa 

(Guy-Haim, 2017; Guy-Haim et al., 2016; Rilov et al., 2018, 2019, 2020). 

Таким чином, за останні 10 років більшість досліджень морських макро-

фітів в Ізраїлі були сфокусовані лише на двох напрямках – експериментально-

прикладному та екологічному, а питання видового різноманіття практично не 

досліджувалося. Останні ґрунтовні дослідження поширення видів роду 

Cystoseira s.l. в Ізраїлі проведені більше 30 років тому, а результати таксоно-

мічної ревізії цистозір ніколи не публікувалися. 
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РОЗДІЛ 2 

ФІЗИКО-ГЕОГРАФІЧНА ХАРАКТЕРИСТИКА  

РАЙОНУ ДОСЛІДЖЕНЬ 

 

Середземне море – найбільший напівзамкнутий морський басейн на Зе-

млі. Воно має площу поверхні 2,5 млн км2 та більш ніж 46 тис. км берегової 

лінії. Незважаючи на обмежені розміри (0,7% поверхні та 0,25% обсягу Світо-

вого океану), Середземноморський басейн вважається одним із найбільш ком-

плексних морських середовищ (Santinelli, 2015).  

Басейн Середземного моря утворився приблизно 150 млн років тому, але 

протягом Мессінської кризи солоності (~ 5,60 млн років тому), коли зв'язок із 

Світовим океаном був втрачений, Середземне море практично пересохло. Бли-

зько 5,33 млн років тому атлантичні води стрімко заповнили басейн, утворю-

ючи сучасне Середземне море (Garcia-Castellanos et al., 2009).  

З Атлантичним океаном Середземноморський басейн з'єднується через 

досить мілководну та вузьку (14 км) Гібралтарську протоку. З геоморфологіч-

ної точки зору, Середземне море ділиться системою неглибоких улоговин і 

жолобів на два великих басейни, приблизно рівних за розміром – Західне Се-

редземне море (East Med) та Східне Середземне море (West Med). Між собою 

ці два басейни сполучаються вузькою Сицилійською протокою (IHO, 1953; 

Robinson, Golnaraghi, 1994) (рис. 2.1). 

Берегова лінія Середземного моря має складні обриси. Багато великих і 

дрібних островів і півостровів, що глибоко вдаються в море, розчленовують 

його на окремі менші басейни, моря і затоки (рис. 2.1). Так, у Західному Сере-

дземному морі підводні хребти та великі острови на кшталт Сицилії, Сардінії, 

Корсики та Балеарських островів, відокремлюють декілька глибоководних за-

падин, що відрізняються гідрологічним режимом, кліматичними умовами та 

іноді – складом біоти. Зокрема, мова йде про западини Альборанського, Тір-

ренського, Балеарського, Лігурійського морів та ін. (IHO, 1953). 
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Рис. 2.1 Карта-схема басейну Середземного моря із зазначенням глибин та ос-
новних суббасейнів та морів за (Santinelli, 2015). 

 

Східне Середземне море часто поділяють ще на два басейни –  Центра-

льний та Східний (або Левантійське море), що з'єднуються широкою Крито-

Африканською протокою. У Центральному басейні окремо виділяють запа-

дини Адріатичного, Іонічного та Егейського морів. В межах Східного басейну, 

виділяють декілька геологічно молодих невеликих басейнів (Кілікійський, Ла-

такський, Ларнакський та ін.), глибоководний Геродотський басейн та Леван-

тійський басейн (Ben-Avraham et al., 2006).  

До басейну Середземного моря також відносяться внутрішні замкнуті 

моря – Мармурове, Чорне і Азовське. Зв'язок з Чорним морем через протоки 

Дарданелли і Босфор (через Мармурове море) впливає на гідрологічний режим 

Середземного моря у багато разів менше, ніж водообмін через Гібралтарську 

протоку, який найбільше впливає на циркуляцію вод (Robinson, Golnaraghi, 

1994). 
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Разом із чистим притоком води з Атлантики та Чорного моря, випарову-

вання, опади, та річковий стік також є складовими водного балансу Середзем-

ного моря (Struglia et al., 2004). Річковий стік коливається у межах 400–450 

км3/рік (Lionello et al., 2015). При цьому, напівзамкнуте Середземне море ха-

рактеризується негативним водним балансом, оскільки випаровування переви-

щує сумарну кількість опадів і річкового стоку (Millot, Taupier-Letage, 2005). 

Негативний водний баланс і сильне прогрівання середземноморських вод влі-

тку зумовлюють їх підвищену (36-39,5 ‰) в порівнянні з водою Атлантичного 

океану (34-37,3 ‰) солоність. Переважання випаровування над надходженням 

прісної води врівноважується двошаровим обміном у Гібралтарській протоці, 

де менш солоні та легші води надходять з Атлантики, а більш солоні та важкі 

води із Середземного моря, опускаючись на дно, повертаються до океану 

(Lionello et al., 2012).  

Транспортний зв'язок з Індійським океаном через штучний Суецький ка-

нал і Червоне море гідрологічного значення не має, однак значно впливає на 

біорізноманіття через проникнення інвазійних видів з Червоного моря (Індій-

ський океан) (Galil et al., 2015).  

З біогеохімічної точки зору, Середземне море характеризується низьким 

вмістом поживних речовин і низькою продукцією  хлорофілу. Крім того, із за-

ходу на схід, з віддаленням від Гібралтару, спостерігається градієнтне змен-

шення первинної продуктивності, надходження дисперсного органічного вуг-

лецю та концентрації поживних речовин (Moutin, Raimbault, 2002; Santinelli, 

2015) 

Океанологічний басейн Середземного моря розташований в субтропіч-

ній зоні північної півкулі. У той же час, деякі ділянки відрізняються унікаль-

ними кліматичними умовами і знаходяться під впливом помірного (Азово-Чо-

рноморський басейн та північна ділянка Адріатичного моря) та тропічного клі-

мату (крайній південний схід Середземного моря – Левант). 
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Левантійський басейн є найбільш східного частиною Середземного моря 

і омиває береги Лівану та Ізраїлю (узбережжя Леванту). Його північною ме-

жею є Латакійський підводний хребет, що відділяє Левантійський басейн від 

Латакійського та Ларнакського басейнів (рис. 2.2). Західна межа пролягає при-

близно по лінії, яку можна провести між підводною горою Ератосфен (3000 м) 

та східною межею дельти Нілу (Ben-Avraham et al., 2006).   

 

 

Рис. 2.2 Схематичне зображення те-

ктонічної будови Східного Середзе-

много моря із зазначенням суббасей-

нів (за Ben-Avraham et al., 2006). 

 

 

Левантійський басейн вважається окремим екорегіоном у Середземному 

морі (Spalding et al., 2007), оскільки є найтеплішим, найсолонішим та найменш 

продуктивним регіоном Середземномор’я (Coll et al., 2010). Він є крайньою 

південно-східною межею поширення більшості середземноморських та атлан-

тично-середземноморських видів. 

Солоність поверхневого шару морської води становить 38-39‰. У літній 

період, через високі температури та підвищене випаровування, солоність може 

сягати майже 40‰, що набагато вище, ніж в інших районах Середземного 
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моря, де солоність коливається в межах 36-38 ‰ (Ferguson et al., 2008). Дослі-

дження вказують, що із заходу на схід зростає не тільки солоність, але й тем-

пературні показники: із віддаленням від Гібралтару середні річні температури 

поверхневих вод зростають на 3–4 °C, сягаючи свого максимуму в Левантій-

ському басейні (Shaltout, Omstedt, 2014). Тут температури в холодний період 

(лютий-березень) знижуються в середньому до 16-17°C, а протягом найспеко-

тнішіх місяців становлять 26-27  °C (Hecht et al., 1988). За останні 40 років від-

мічено зростання середньої річної температури морської води більше ніж на 

3°C (близько +0.12 °C на рік), що є найшвидшим темпом потепління у всьому 

Середземному морі (Ozer et al., 2016).  

На гідрологічний режим Левантійського басейну суттєво впливає водоо-

бмін з Іонічним басейном через Критський прохід. Менш солоні Атлантичні 

води, перетинаючи Сицилійський канал, утворюють поверхневі води Леван-

тійського басейну. Рухаючись на схід, вони стають солонішими та щільнішим 

за рахунок випаровування, і в районі Родоського виру опускаються глибше, 

створюючи глибокі та проміжні водні маси. Далі ці водні маси рухаються в 

зворотному напрямку на захід, потрапляючи з Левантійського басейну в Іоні-

чний басейн, далі – через Сицилійську протоку назад в західне Середземно-

мор’я, з часом покидаючи Середземне море через Гібралтарську протоку на 

глибині (Ozer et al., 2016). Поверхнева циркуляція в Левантійському басейні є 

складною багатовимірною системою, однак можна виділити дві основні течії 

– уздовж узбережжя існує основна течія із півдня на північ, а у центрі басейну 

утворюється вир Шикмона, що рухається за годинниковою стрілкою. Спору-

дження Асуанського гідровузла на р. Ніл (1971) знизило надходження прісної 

води в басейн та істотно змінило гідрологічний режим в акваторії Східного 

Середземномор'я (Kucheruk, Basin, 1999). 

Левантійський басейн – це ультраоліготрофна морська екосистема. Cе-

редня первинна продуктивність тут вдвічі нижча, ніж в інших оліготрофних 

районах океану (Katz et al., 2020). Обмежений запас поживних речовин через 
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практично відсутній річковий стік створює умови з надзвичайно низьким рів-

нем хлорофілу «а» (Kress et al., 2014).  

Шельф в цьому районі дуже вузький і різко закінчується схилом, який 

прорізаний численними підводними каньйонами (Garfunkel, Almagor, 1984). В 

південних районах зустрічаються широкі піщані пляжі, тоді як скелясті узбе-

режжя трапляються переважно в центральній та північній частинах басейну. 

Піщані пляжі здебільшого складені кварцевим піском, що виноситься Нілом; 

невелика частину піску та мулу приноситься локальними річками («ваді»), які 

активні лише взимку під час сезону дощів. В деяких місцях зустрічаються 

пляжі, складені гравієм, який утворився в результаті абразії вапнякових скель, 

що можуть сягати 20-40 м в висоту (Nir, 1982). Скелясті узбережжя здебіль-

шого складаються з еолового кварцового пісковику, зцементованого карбона-

тними породами (вапняковий піщаник або куркар). Для південно-західного 

Середземного моря характерні унікальні біогенні формації – верметидні рифи, 

складені, в основному, молюсками Vermetus triquetrus та Dendropoma petraeum 

(Einav, Israel, 2007). Ці платформи, що розташовані у зоні літоралі, створюють 

комплексне оселище для величезної кількості видів, приурочених до припли-

вно-відпливної зони (Safriel, 1975). 

У східному Середземномор'ї амплітуда припливів невелика і становить 

0,2–0,4 м. В той же час, припливно-відпливна зона (літораль) може бути дуже 

широкою в районах, де уздовж берега домінують абразійні платформи верме-

тидних рифів (Lipkin, Safriel, 1971). У період з жовтня по травень атмосферні 

умови можуть сприяти утворенню дуже сильного, сухого, гарячого вітру («ха-

мсін» або «шарав»). Ці вітри, в поєднанні з високим атмосферним тиском, мо-

жуть «відтискати» прибережні води, створюючи екстремально низький рівень 

моря навіть під час припливів. Цей феномен, відомий як «prolonged desiccation 

events» (PDE), може спричиняти довготривале (протягом декількох днів або 

навіть – тижнів) осушення абразивних платформ, що серйозно впливає на еко-

системи літоралі (Zamir et al., 2018). 
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Левантійський басейн, в якому знайдені сольові відклади часів Мессінсь-

кої кризи солоності, є досить древнім басейном. Сучасний Левантійський ба-

сейн є залишком більшого, океанічного басейну Неотетісу, який утворимся 

між кількома фрагментами суперконтиненту Пангея в ранньому мезозої. Через 

рух тектонічних плит між Африкою та Євразією, більші та старіші басейни 

Східного Середземномор’я (до яких належить Левантійський басейн) зменшу-

ють свої розміри, тоді як молодші та менші басейни (Кілікійський, Латакський 

та ін.) збільшуються (Ben-Avraham et al., 2006). 

Чорне море являє собою витягнуту із заходу на схід глибоководну водойму 

(Жуков, 1976). Найбільша довжина 1148 км, ширина 613 км. Площа 422 тис. 

км2, об’єм води 555 тис. км3. Загальна довжина берегової лінії 4074 км (рис. 2.3). 

Його узбережжя дуже різноманітні. У західній частині (від Босфору до гирла 

річки Дунай) вони порівняно невисокі, у північно-західній (від гирла Дунаю до 

м. Херсонес) – низинні та прорізані численними лиманами. Південне та східне  

узбережжя (кавказькі та турецькі береги), а також південне узбережжя Криму 

гористі і обривисті. Велика кількість річок, що впадають (Дунай, Дніпро, Дніс-

тер, Південний Буг, Ріоні) щорічно приносять близько 300 км3 прісної води 

(Вылканов и др., 1983). 

 

 

Рис. 2.3. Фотографія 
Чорного моря з висоти 
1 км (використані ма-
теріали сайту  
http://visibleearth.nasa.
gov/) 
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З Мармуровим морем з’єднується протокою Босфор, а з Азовським морем 

– мілководною Керченською протокою. Берега Чорного моря оточені шельфом, 

кордон якого проходить по ізобаті 100-200 м на відстані 2-3 км від урізу води. 

Тільки в західних та північно-західних, найбільш мілководних частинах моря, 

його ширина досягає відповідно 50 і 180 км (Вылканов и др., 1983). У гористих 

берегів шельф виражений слабко. Зі збільшенням глибини шельф переходить в 

досить крутий материковий схил. Дно моря являє собою досить рівну поверхню 

з підвищеннями, долинами і невеликими горами. Середня глибина моря 1315 м, 

максимальна – 2210 м. Шельф вкритий переважно галькою, гравієм або піском. 

З ростом глибини, ґрунт переходить в чорний насичений сірководнем мул. 

Гідрологічний режим Чорного моря формується під впливом його водоо-

бміну з Мармуровим і Азовським морями, стоку річкових вод і кліматичних 

умов. Завдяки рясному стоку річок, у верхньому шарі моря від 0 до 200 м гли-

бини формується розпріснена, власне чорноморська, водна маса з температу-

рою 24-25 °C влітку і менше 6 °C взимку, з солоністю 15-17 ‰ і вмістом кисню 

95-115%. Лід спостерігається щорічно, в основному в північно-західній час-

тині моря і в Керченській протоці. Поверхневі води через Босфор надходять в 

Мармурове море, а глибинні, більш солоні води Мармурового моря, змішую-

чись з чорноморською водою, трансформуються в глибинну водну масу. Тем-

пература цієї водної маси 8,5-9,1 °C, солоність 22-23 ‰, розчинений сірково-

день становить 4-11 мл/л, кисень відсутній (Oğuz, 2017). Дослідження демон-

струють підвищення середньої температури поверхневих вид Чорного моря за 

останні 30 років приблизно на 1,3 °C (близько +0.04 °C на рік) (Avsar et al., 

2018). 

Коливання рівня Чорного моря незначні: середньорічна амплітуда не пе-

ревищує 18 см (Тучковенко та ін., 2020). Але в мілководних районах згінно-

нагінні коливання рівня можуть досягати 2 м. Припливи в Чорному морі дуже 

малі – 12-15 см. 

Схема течій Чорного моря визначається вітрами, материковим стоком і кон-

фігурацією берегів (Коморін та ін., 2008). Основна течія, що охоплює все море 
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кільцем шириною 40-60 км, спрямована проти годинникової стрілки і добре ви-

ражена вже на відстані 5-10 км від берега. Його швидкість становить 1-1,5 м / с. 

У центральних областях західної і східної частин моря відмічаються великі ко-

ловороти циклонічного характеру. Під впливом сильних західних вітрів основ-

ний напрямок кругообігу води періодично може змінюватися на зворотній, але 

після припинення дії вітру основний напрямок течії швидко відновлюється. Се-

редньорічна висота хвиль коливається в діапазоні 0,3-0,8 м. Максимальна висота 

хвиль спостерігається по Кримському узбережжю Чорного моря в холодне пів-

річчя (Наумова, 2010). 

Сучасний басейн Чорного моря сформувався приблизно 7,000 років тому, 

коли через Босфор і Дарданелли з’явився зв’язок із Середземним морем і Світо-

вим Океаном. Почалося поступове засолення Чорного моря і через 1000-1500 ро-

ків солоність стала достатньою для проникнення великої кількості Середземно-

морських видів (Yanko-Hombach, 2006). Сьогодні приблизно 80% Чорноморсь-

ких видів є вселенцями (адвентивні види) із Середземного моря. Наразі Чорне 

море є однією із найбільш замкнених та ізольованих морських водойм, яка 

пов’язана з океаном системою з декількох вузьких проток та морів, що формує 

сприятливі умови для формо- та видоутворення (Zaitsev, Mamaev, 1997). 

 

Чорне море і Левантійський басейн характеризуються унікальними фі-

зико-географічними та кліматичними умовами. Природні умови цих двох ба-

сейнів значно відрізняються від інших ділянок Середземного моря: вони, по 

суті, представляють собою два екстремуми за розподілом температур та соло-

ності. Так, Чорне море відрізняється дуже низькою солоністю (вдвічі нижче 

ніж у Середземному морі), високою первинною продуктивністю та низькими 

зимовими температурами аж до зледеніння. Левантійський басейн характери-

зується підвищеною солоністю, низьким вмістом органіки через майже відсу-

тній річковий стік та дуже високими літніми температурами. Цей комплекс 

факторів призводить до формування в цих двох басейнах унікального біоріз-

номаніття, багатого на реліктові та ендемічні види. 
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РОЗДІЛ 3 

МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕНЬ 

 

Матеріалами для дисертаційного дослідження слугували альгологічні 

проби та гербарні зразки представників видів роду Cystoseira s.l. 

Слід зазначити, що в нашій роботі для зручності використовується термін 

«Cystoseira sensu lato»,  який наразі включає в себе таксони, розділені на основі 

молекулярно-філогенетичних та морфолого-анатомічних досліджень на три 

окремих роди – Cystoseira sensu stricto, Gongolaria Boehmer та Ericaria 

Stackhouse (Orellana et al., 2019, Molinari, Guiry, 2020). 

 

3.1. Відбір матеріалу для таксономічних досліджень 

Матеріалом для морфологічних та подальших молекулярно-філогенетич-

них досліджень є оригінальні збори таксонів Cystoseira s.l. із Чорного моря та 

Левантійського басейну Середземного моря.  

В Чорному морі зразки відбирали біля відкритих прибійних берегів, без-

посередньо із фітоценозів цистозір із зони субліторалі (на глибині 1,5-3 м) або 

зі штормових викидів на прилеглій ділянці берега у 17 пунктах протягом 2012-

2020 рр. (рис. 3.1). Для Чорного моря всього за період роботи було досліджено 

122 екз. цистозір, з них визначені як Cystoseira bosphorica – 54, як Cystoseira 

barbata f. barbata – 63 та як Cystoseira barbata f. repens – 5 (Додаток В, 

табл. В1). 

Для порівняння чорноморських таксонів із пробами із Середземного моря 

використані зразки Ericaria crinita (= Cystoseira crinita) та Gongolaria barbata 

(= Cystoseira barbata) з акваторії Адріатичного моря (Додаток В, табл. В1), ві-

дібрані і люб’язно передані нам Др. Анналісою Фалаче (Університет Трієсту, 

Італія).  

Протягом  2019  року,  під  час  стажування  в  Національному  інституті  

океанографічних та лімнологічних досліджень  Ізраїля  (IOLR,  м. Хайфа)  були 

проведені  таксономічні  дослідження  цистозір  із  Левантійського  басейну  
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Рис. 3.1. Карта-схема районів досліджень із місцями відбору проб (зроблено 
із використанням сервісу https://www.bing.com/maps)  
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Середземного моря. Всього опрацьовано 72 зразки, що були відібрані у 9 з 11 

досліджених пунктів із зони субліторалі (на глибині 2-12 м) та на верметидних 

рифах у зоні літоралі (рис. 3.1): з них – Cystoseira rayssiae (31 екз.), Cystoseira 

compressa (15), Cystoseira compressa subsp. pustulata (2), Cystoseira foeniculacea 

(2), Cystoseira sp. (22) (Додаток В, табл. В1).   

Відібрані зразки цистозір визначали на основі морфологічних ознак, від-

повідно до робіт Gómez-Garreta et al., 2001 та Cormaci et al., 2012, із уточнен-

нями для чорноморських таксонів відповідно до інших робіт (Зинова, 1967; 

Зинова, Калугина, 1974; Калугина-Гутник, 1975; Berov et al., 2015). Сучасна 

номенклатура таксонів Cystoseira s.l. подана відповідно до роботи (Molinari, 

Guiry, 2020) та онлайн ресурсу AlgaeBase (Guiry, Guiry, 2021). При описі но-

менклатурної історії видів використовуються номенклатурні комбінації, пред-

ставлені кожним дослідником. Номенклатура таксонів вивірена за сучасними 

правилами Міжнародного кодексу ботанічної номенклатури (Turland et al., 

2018). 

 

3.2. Відбір матеріалу для флористичних досліджень 

Обстежена ділянка розташована в районі коси Глибокої (північна частина 

о. Джарилгач) в межах Джарилгацького національного природного парку (рис. 

3.2). Матеріал відбирали 07-09.07.2017 на глибинах 1-2 м. 

 

Рис. 3.2. Схема розташування пункту відбору проб у Джарилгацькому НПП 
(використана карта функціонального зонування парку, 
http://nppd.com.ua/map/)  
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Візуальне обстеження для опису характеру дна і особливостей рослин-

ного покриву, а також відбір проб макрофітобентосу здійснювали самостійно 

з використанням легководолазного спорядження. Матеріал відбирався за зага-

льноприйнятою гідроботанічною методикою (Калугина, 1969). Проби відби-

рали з угруповань цистозіри в субліторальній зоні в трикратній повторності на 

глибині 1,5-2 метрів з використанням рамки 0,20х0,20 м (0,04 м2).  Підводні 

фотографії угруповань Cystoseira s.l. зроблені за допомогою фотокамери 

Olympus Tough TG-620. 

Відібрані проби консервували висушуванням і для подальшого зберігання 

пакували в папір. Камеральна обробка проб та ідентифікація таксонів проводи-

лися в лабораторних умовах, при цьому використовувався або свіжий матеріал, 

або консервований, попередньо розмочений у прісній воді. 

Для ідентифікації водоростей використаний мікроскоп МБІ-3 з об’єкти-

вами 10х і 20х; бінокулярна приставка АУ-12 з окулярами 7х; освітлювач ОІ-

31. Тимчасові препарати водоростей готували з використанням стандартних 

предметних (75х25 мм) і покривних (22х22 мм) скелець. 

Ідентифікація макрофітів проводилася за визначником А.Д. Зінової (1967). 

Сучасна номенклатура і систематичне положення представників відділів 

Chlorophyta, Phaeophyta і Rhodophyta наведені відповідно до онлайн ресурсу 

AlgaeBase (Guiry, Guiry, 2021). Для попередження різночитань і неточностей, 

в списку видів для макроводоростей вказані не тільки їх сучасні назви, а й но-

менклатурні комбінації, наведені в визначнику А.Д. Зінової (1967). Яруси в 

угрупованнях виділені за аспективними видами з урахуванням їхніх кількіс-

них показників.  

Еколого-флористичні характеристики водоростей (сапробність, ступінь 

рідкісності (трапляння) і тривалість вегетації) подані за О.А. Калугіною-Гут-

ник (1975).  
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3.3. Вивчення гербарних колекцій 

При вивченні морфології та поширення таксонів роду Cystoseira s.l.  ви-

користовували гербарні матеріали, що зберігаються в фондах Ізраїльського на-

ціонального гербарію Єврейського університету у Єрусалимі (HUJ), гербарію 

морських макрофітів Національного інституту океанографічних та лімнологі-

чних досліджень Ізраїля (IOLR) та гербарію макрофітів Альготеки Інституту 

ботаніки ім. М.Г. Холодного, що є структурним підрозділом Національного 

гербарію України (KW-A). Всього опрацьовано 250 гербарних аркушів (Дода-

ток Е).  

 

3.4. Порівняльно-морфологічний аналіз зразків 

Порівняльно-морфологічні дослідження вегетативних та генеративних 

органів таломів проводились із використанням матеріалів згаданих гербаріїв 

та власних зборів із застосуванням стандартної мікроскопічної техніки (мікро-

скоп МБІ-3; бінокулярна приставка АУ-12). Проведено детальне порівняльно-

морфологічне та анатомічне дослідження вегетативних та генеративних орга-

нів таломів видів роду Cystoseira s.l. на свіжому та гербарному матеріалі і про-

аналізовано 15 якісних та кількісних ознак: будова підошви, основного стов-

бура, характер поверхні стовбура (з кутикулою або без), апексу, гілочок пер-

шого порядку, кінцевих гілочок, наявності/ відсутності придатків (листо- або 

шиповидних), форми тофулів (за наявності), наявності/відсутності явища іри-

десценції талому, форми рецептакулів та повітряних пухирів, кількості конце-

птакулів на поперечному перетині рецептакулу, форми і будови гаметангіїв 

(антеридіїв та оогоніїв), форма клітин кори та меристодермі на поперечному 

перетині. Досліджувався ступінь варіювання морфологічних ознак вегетатив-

них та генеративних органів рослин.  Крім того, заміряли висоту талому, діа-

метр стовбурів та розміри рецептакулів. Фотографії зроблені на режимі мак-

розйомки за допомогою цифрової фотокамери Fujifilm X10. Фрагменти пер-

винних гілочок та рецептакулів були відібрані для виготовлення поперечних 

зрізів, що робилися вручну за допомогою леза.  
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Кожен зразок отримував унікальний ваучер, який зазначався на етикет-

ках, фотографіях та гербарних зразках (ваучери зразків вказані у табл. В1 До-

датку В). Частина зразків зберігається у вигляді гербарію, який зроблений за 

методиками, загальноприйнятими для макроводоростей. Основні гербарні 

збори знаходяться у гербарії макроводоростей Альготеки Інституту ботаніки 

ім. М.Г. Холодного (KW-A), більшість ізраїльських зразків передані у гербарій 

морських макрофітів Національного інституту океанографічних та лімнологі-

чних досліджень (IOLR).  

 

3.5. Молекулярно-філогенетичний аналіз зразків 

3.5.1 Підготовка матеріалу для молекулярно-філогенетичного аналізу 

Молекулярно-філогенетичні дослідження проводили на базі відділу мор-

ської біології та біотехнологій Національного інституту океанографічних та 

лімнологічних досліджень Ізраїля (м. Хайфа). 

Виділення ДНК проводили із попередньо підготовлених свіжих зразків, 

гербарного матеріалу, зразків, висушених в силікагелі або заморожених при tº 

-80º C. Таломи цистозір промивали у проточній воді, відчищаючи щіткою від 

макроскопічних епіфітів. Перед консервуванням зразків від свіжого талому 

(або із висушеного матеріалу, що попередньо розмочений водою) відрізали се-

редні частини стовбурів довжиною 3-5 см та молоді гілочки з рецептакулами. 

Під бінокуляром зразки оглядали на наявність епіфітів. Коровий шар зі стов-

бурів зрізався. Підготовлений матеріал промивали тричі у дистильованій сте-

рильний воді та поміщали у пробірки об’ємом 50 мл, заповнені силікагелем 

або заморожували при tº -80º C (порівняння різних методів консервації прове-

дено у Розділі 5). 

Для якісного виділення ДНК, зразки попередньо подрібнювали у гомоге-

нізаторі FastPrep-24 5G (MP Biomedicals, США). Близько 150 мг матеріалу ра-

зом із стерильними залізними кульками поміщали у 1,5-міллілітрові пробірки 

та подрібнювали (40 с зі швидкістю – 6 м/с). 
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3.5.2 Виділення ДНК, ПЛР ампліфікація та секвенування 

Виділення геномної ДНК проводили за оригінальною методикою, моди-

фікованою для бурих водоростей на основі фенол-хлороформного методу  та 

протоколу, описаного у Douek et al., 2002. Протокол наведений у Додатку Б. 

Вміст тотальної ДНК оцінювали з використанням спектрофотометру 

Nanodrop ND-2000 (Thermo Scientific, США). 

Для порівняльного аналізу видів роду Cystoseira s.l. та встановлення їхніх 

філогенетичних зв’язків були обрані три мітохондріальні маркери, успішно 

проаналізовані в попередніх роботах з філогенії цього роду (Draisma et al., 

2010; Bruno de Sousa et al., 2019; Orellana et al., 2019): мітохондріальний ген, 

що кодує 23S рРНК великої субодиниці рибосоми (далі – 23S рДНК); мітохо-

ндріальний ген, що кодує субодиницю I цитохром с-оксидази (далі – COI); мі-

тохондріальний міжгенний спейсер, який розташований між генами 23S рДНК 

та tRNA-Val, частково включає в себе їхні відрізки, а також ділянку гену tRNA-

Lys (ділянка 23S-tRNALys-tRNAVal) (далі – mt-spacer). 

Ампліфікація трьох мітохондріальних маркерів (COI, 23S рДНК та mt-

spacer) проведена шляхом полімеразної ланцюгової реакції (ПЛР) з викорис-

танням трьох пар праймерів, синтезованих на замовлення компанією Integrated 

DNA Technologies, Inc. (IDT) (табл. 3.1). 

 

Таблиця 3.1. Молекулярні маркери та праймери, використані у роботі. 

Локус Праймер Послідовність праймерів (5'-3') Джерело 

COI GazF2  5'-CCAACCAYAAAGATATWGGTAC-3' Lane et al. 

(2007) GazR2  

 

5'-GGATGACCAAARAACCAAAA-3' 

23S рДНК mt23S-FB 5'-AGCGTAACAGCTCACTGACCTA-3' Draisma et 

al. (2010) mt23S- RB 

 

5'-CTGTGGCGGTTTAAGGTACGGTT-3' 

mt-spacer tRNALys-FW  5'-GGGGTGAAAAATATCACTTTGA-3' Bruno de 

Sousa et al. 

(2019) 

tRNALys-RV  

 

5'-AACCCAAGACCCTCGGATTA-3' 
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Перед додаванням у реакційну суміш для ПЛР, тотальну ДНК розчиняли 

у стерильному бідистиляті у пропорції 1:100 (для отримання найкращого ре-

зультату в деяких випадках експериментували із різним розведенням – 1:25, 

1:50, 1:200, що описано у Розділі 5). Ампліфікацію проводили у 50 мкл реак-

ційної суміші з використанням готового розчину для ПЛР 2xTaq PCR 

MasterMix (Tiangen Biotech Co., Китай), який має в своєму складі необхідні 

компоненти для ПЛР: Taq ДНК-полімеразу, dNTP, MgCl2, реакційний буфер, 

підсилювач реакції ПЛР та барвник. Реакційна суміш, що використовувалася 

для проведення кожної реакції ПЛР (50 мкл): 25 мкл готового розчину для ПЛР 

2xTaq PCR MasterMix, 22 мкл стерильного бідистиляту (ddH2O), 1 мкл 10 μM 

розчину прямого та зворотного праймерів, 2 мкл попередньо розчиненого 

ДНК. Також в кожному окремому випадку використовували контрольні реак-

ційні суміші.  

ПЛР проводилася на термоциклері QSR PCR (QSR Technology, Респуб-

ліка Корея) за різних температурно-часових умов, які залежали від праймерів, 

що використовувалися. Для фрагментів 23S рДНК та mt-spacer була викорис-

тана наступна програма (Bruno de Sousa et al., 2019): 

1) Початкова денатурація ДНК: 95˚C – 6 хв.; 

2) Ампліфікація протягом 10 циклів: денатурація при 95˚C – 30 с; відпал 

праймерів при 64˚C (з пониженням на 0.5˚C кожного циклу) – 30 с; ело-

нгація при 72˚C – 60 с; 

3) Ампліфікація протягом 35 циклів: 95˚C – 30 с; 59˚C – 30 с; 72˚C – 60 с; 

4) Фінальна елонгація при 72˚C – 10 хв. 

Для фрагментів COI була використана наступна програма (Bruno de Sousa 

et al., 2019): 

1) Початкова денатурація ДНК: 95˚C – 2 хв.; 

2) Ампліфікація протягом 5 циклів: 95˚C – 30 с; 45˚C – 30 с; 72˚C – 60 с; 

3) Ампліфікація протягом 35 циклів: 95˚C – 30 с; 46,5˚C – 30 с; 72˚C – 60 с; 

4) Фінальна елонгація при 72˚C – 7 хв. 
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Отримані амплікони зберігали у холодильнику при температурі +4ºC (при 

довготривалому зберіганні – заморожували при температурі -20ºC). 

Для підтвердження успішної ампліфікації, отримані продукти ПЛР аналі-

зували за допомогою електрофорезу в 1% агарозному гелі з використанням 

трис-ацетатного буферу (ТАЕ-буферу) та флуоресцентного барвника 

RedSafe™ Nucleic Acid Staining Solution (iNtRON, Республіка Корея): у 100 мл 

буферу розчиняли 1 г агарози, та додавали 1 мкл барвника. Для порівняння та 

аналізу отриманих даних під час форезу використовували маркер GeneRuler 

DNA Ladder (Thermo Fisher Scientific Inc., США). Гель фотографували на тран-

сілюмінаторі. 

Секвенування ампліфікованих послідовностей було проведено на замов-

лення з використанням відповідних праймерів (табл. 3.1) за протоколами ви-

робника в компанії Macrogen Inc. (http://www.Macrogen.com/, Нідерланди).  

 

3.5.3 Філогенетичний аналіз 

Всього опрацьовано 113 зразків, ДНК успішно виділено із 46 зразків з 

України, Болгарії, Італії та Ізраїлю, для яких отримано 99 послідовностей 

трьох мітохондріальних маркерів (23S рДНК – 37, mt-spacer – 40, COI – 22) 

(Додаток В, табл. В1). Крім того, до аналізу включені 7 сіквенсів COI 

(Gongolaria barbata, Ericaria crinita, Ericaria barbatula) з 6 локалітетів Сере-

дземного моря (Адріатичне море, Балеарські острови, Сицилія, Мальта та 

Крит), що були люб’язно надані нам Др. Жоао Нейва (João Neiva) з Центру 

морських наук Універстету Альгарве, Португалія (CCMAR). Додатково до 

аналізу включені послідовності, депоновані у онлайн-базах 

GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) та BOLD (https://www. 

boldsystems.org/): 149 послідовностей таксонів роду Cystoseira s.l. (23S рДНК 

– 43, COI – 39, mt-spacer – 67) та 19 послідовностей інших родів з родини 

Sargassaceae (23S рДНК – 8, COI – 3, mt-spacer – 8) (Додаток В, табл. В2). 

Контиги були отримані шляхом поєднання прямих та зворотніх послідов-

ностей у програмі DNA Baser 5.15.0 (DNA Baser Sequence Assembler v5 (2019), 
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Heracle BioSoft, www.DnaBaser.com). Критеріями для визначення якості отри-

маних нуклеотидних послідовностей були високий відсоток відповідності між 

прямою та зворотньою послідовностямі та хороша якість хроматограм. Вирів-

нювання отриманих послідовностей здійснювали за допомогою програми 

BioEdit (Hall, 1999) із використанням алгоритму ClustalW. Далі нуклеотидні 

послідовності редагували вручну, порівнюючи власні результати із послідов-

ностями близьких видів, депонованими у Міжнародному банку генетичної ін-

формації NCBI (ncbi.nlm.nih.gov). Пошук в NCBI здійснений за допомогою ал-

горитму BLASTn (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/). Комбінацію (конкатенацію) 

індивідуальних вирівнювань для мультигенного філогенетичного аналізу про-

водили у програмі MEGA.X (Kumar et al., 2018). 

Для вибору моделі нуклеотидних замін (best substitution model), що най-

краще відповідає кожному окремому набору даних, використовували про-

граму jModeltest 2.1.10 (Darriba et al., 2012), застосовуючи інформаційний кри-

терій Акаіке (AIC) (Akaike, 1974), на основі методу максимальної правдоподі-

бності та вбудованого додатку PhyML (Guindon, Gascuel, 2003). Еволюційні 

моделі, використані для кожного окремого набору даних, вказані в табл. 3.2. 
 

Табл. 3.2. Моделі нуклеотидних замін, використані  
для побудови філогенетичних дерев 

 
Набір даних (вирівнювання) Модель нуклеотидних замін 

23S рДНК GTR+I+G  
COI HKY+I+G 
COI Cystoseira s.s. HKY+I 
mt-spacer GTR+I+G  
mt-spacer Ericaria GTR+I 
mt-spacer Cystoseira s.s. GTR 
Комбінація трьох генів (COI+23S+mt-spacer) GTR+I+G  
HKY – модель Хасегава-Кішино-Яно (Hasegawa-Kishino-Yano) (Hasegawa 
et al. 1985); 
GTR – генералізована оборотна-часова модель (шість параметрів швидкос-
тей заміщення) (Tavaré 1986); 
G – гамма-розподілення для оцінки варіації частот між сайтами генетичних 
послідовностей; 
I – параметр, що враховує долю інваріантних сайтів в генетичній послідов-
ності. 
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Реконструкцію філогенетичних зв’язків здійснювали методами максима-

льної правдоподібності (Maximum likelihood - ML) та з використанням байє-

сівського підходу (Bayesian inference – BI).  

Філогенетичний аналіз методом максимальної правдоподібності викона-

ний у програмі MEGA.X. Статистичну підтримку філогенетичних дерев забез-

печували методом бутстрепа (1000 бутстреп-реплікацій).  

Байєсівський аналіз проводили у програмі MrBayes-3.2.7 (Ronquist et al., 

2012). Для статистичної підтримки клад філогенетичного дерева використову-

вали бутстреп аналіз і параметри апостеріорної ймовірності, прораховані мето-

дом Монте-Карло в ланцюгах Маркова (Markov Chain Monte-Carlo, MCMC). 

Байєсівський аналіз проводили із наступними параметрами: кількість поколінь – 

106, кількість запусків – 2, число паралельних ланцюгів – 4, запис параметрів ко-

жного сотого покоління, параметр віджигу – 25%. Аналіз проводили до досяг-

нення показника стандартного відхилення (standard deviation split) нижче 0,01. 

Перегляд і редагування дерев, отриманих в результаті Байєсівського ана-

лізу, здійснювали у онлайн-додатку Interactive Tree Of Life (iTOL v.5.5.1 – 

https://itol.embl.de) (Letunic, Bork, 2006).  

Аналіз середніх генетичних дистанцій був використаний для оцінки рівня 

еволюційної дивергенції між таксонами роду Cystoseira s.l. Попарні генетичні ди-

станції вираховували з використанням двопараметричної моделі Кімури (K2P) 

(Kimura, 1980) за допомогою програми MEGA.X.  Варіації частот між сайтами 

змодельовані з використанням гамма-розподілення (параметр форми = 6).  

Реконструкція медіанної мережі, яка відображає філогенетичні відносини 

гаплотипів мтДНК, проводилася в програмі PopARTv.1.7 

(http://popart.otago.ac.nz) (Leigh, Bryant, 2015) за допомогою алгоритму з'єд-

нання медіан (Median-Joining – MJ) (Bandelt et al. 1999). Цей алгоритм виділяє 

групи близькоспоріднених гаплотипов і визначає гіпотетичного предка, щоб 

об'єднати гаплотипи в єдину парсімоніальную мережу.  

Окремі отримані нуклеотидні послідовності депоновані в базі даних NCBI 

(GenBank) під номерами, вказаними в табл. В1 (Додаток В).  
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РОЗДІЛ 4 

ПОРІВНЯЛЬНО-МОРФОЛОГІЧНИЙ АНАЛІЗ ТАКСОНІВ РОДУ 

CYSTOSEIRA S.L.  

 

 Для розрізнення видів роду  Cystoseira s.l.  традиційно використову-

вали різні макроморфологічні характеристики, зокрема: загальна будова та-

лома (наявність одного або декількох основних стовбурів), форма підошви, 

будова апексу, гілочок першого порядку, кінцевих гілочок, наявності/відсу-

тності придатків (листо- або шиповидних) та повітряних пухирів, форми 

тофулів (за наявності) (Gómez-Garreta et al., 2001; Cormaci et al., 2012). Од-

ними з найважливіших ознак є будова генеративних органів: форма та роз-

мір рецептакулів, наявність стерильних придатків (мукрону, бокових шипи-

ків тощо), будова і кількість концептакулів. 

Нами проведено детальне порівняльно-морфологічне та анатомічне до-

слідження вегетативних та генеративних органів таломів видів роду 

Cystoseira s.l. (на додаток до вищеперерахованих): характер поверхні стов-

бура (з кутикулою або без), наявності/відсутності явища іридесценції та-

лому, кількості концептакулів на поперечному зрізі рецептакулу, форми і 

будови гаметангіїв (антеридіїв та оогоніїв), а також аналіз анатомічної бу-

дови талому (форми клітин кори та меристодерми на поперечному пере-

тині). 

Загалом, проведений порівняльно-морфологічний аналіз 194 екз. цис-

тозір. Для Чорного моря досліджено 122 екз. з 17 пунктів: Cystoseira 

bosphorica – 54, Cystoseira barbata f. barbata – 63 та Cystoseira barbata f. 

repens – 5. З Левантійського басейну опрацьовано 72 зразки, що були відіб-

рані у 9 пунктах: Cystoseira rayssiae (31 екз.), Cystoseira compressa (15), 

Cystoseira compressa subsp. pustulata (2), Cystoseira foeniculacea (2) та 

Cystoseira sp. (22) (Додаток В, табл. В1). 
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4.1 Макро- та мікроморфологічні особливості таксонів роду Cystoseira s.l.  

в Чорному морі  

4.1.1 Вегетативні органи 

Для всіх представників роду Cystoseira s.l. з Чорного моря характерним є 

прикріплення до субстрату за допомогою дископодібної підошви, а не гаптери 

(що характерно для деяких середземноморських видів). Одна із основних так-

сономічних ознак, яка є очевидною вже при першому огляді талому – це кіль-

кість стовбурів, які відходять від підошви. За цією характеристикою всі зразки 

чітко розділяються на дві групи – з одним головним стовбуром та із кущепо-

дібним таломом, що має 8-20 тонких стовбурів, які відходять від підошви. За 

морфологічними ознаками ці дві групи, загалом, відповідають характеристиці 

двох видів, що раніше вказувалися для Чорного моря – Cystoseira barbata та 

Cystoseira bosphorica (Садогурська, 2017а). 

Відповідно до визначників (Зинова, 1967; Gómez Garreta et al., 2000; 

Cormaci et al., 2012; Berov et al., 2015) таломи цистозір, що мали один основний 

стовбур, були морфологічно визначені як Cystoseira barbata. Cystoseira  

barbata росте в прикріпленому і не прикріпленому стані. Прикріплені таломи  

висотою 20-170 см прикріплюються до субстрату великою підошвою у формі 

диску (5-10 мм в діаметрі) (рис. 4.1А, Б). Колір талому темно-бурий, майже 

чорний. Стовбур циліндричний, біля основи товщиною 5-15 мм, висотою від 

10 до 30 см, зазвичай густо вкритий епіфітами. Апекс основного стовбура дуже 

помітний, гладенький (рис. 4.1В). Від стовбура відходять бічні гілки двох ти-

пів: первинні, або головні, та вторинні, або адвентивні, які густо покривають 

поверхню стовбура. Перші мають довжину 100-400 мм, другі – 50-100 мм. Ос-

нова бічних гілок I порядку у  Cystoseira barbata досить товста, тому гілки, як 

правило, відламуються на деякій відстані від стовбура. На пеньках, що утво-

рилися, активніше формуються адвентивні гілки, які густо покривають повер-

хню стовбура від самого низу. Вторинні гілочки розгалужені, циліндричні, ко-

ротше, ніж основні, часто зібрані волотями поблизу їх вершин. Шиповидні  
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Рис. 4.1 Зовнішній вигляд типової Cystoseira barbata з Чорного моря (ваучер 
зразку BN1, відібраний в акваторії біля м. Мартьян). А – загальний вигляд  та-
лому, Б – підошва у формі диску, В – апекс стовбура, Г – кінцева гілочка з 
повітряними пухирями та рецептакулами. 
 

придатки та колючки відсутні на всіх частинах талому, що є характерною озна-

кою виду. Повітряні пухирі численні, довгасто-овальні, довжиною 7-15 мм та 

шириною 2-5 мм (довжина зазвичай в два-три рази більше ширини),  розвива-

ються на бічних гілочках, особливо рясно поблизу рецептакулів; розташову-

ються поодиноко або чотковидно по 2-10 на гілках I-V порядків (рис 4.1Г). 

 Порівняльно-морфологічний аналіз показав, що всі зразки, відібрані в 

Чорному морі і визначені як Cystoseira barbata, відповідають загальному діа-

гнозу виду, що наведений у різних визначниках (Sadogurska et al., 2021a,b). 

Водночас, вони характеризуються великим діапазоном морфологічної мінли-

вості. Зокрема, найбільша мінливість серед вегетативних органів відмічена у 

показниках загального розміру талому, довжини основного стовбура та гілок, 

а також відсутності/наявності повітряних пухирів. Так, зразки із укороченим 

стовбуром (5-25 см) та товстими гілками зазвичай мали велику кількість пові-

тряних пухирів  (наприклад, зразки з Тилігульского лиману та м. Мартьян). На 
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противагу – дуже великі таломи (до 100-120 см) із довгим основним стовбуром 

(до 60 см) практично не мали повітряних пухирів (або з дрібними повітряними 

пухирями) (зразки із Батіліману, Сотери, Приморсько (Болгарія) та ін). А.Д. 

Зінова та А.О. Калугіна-Гутник за цими характеристиками виділяли дві форми 

– Cystoseira barbata f. hoppei (зразки із укороченим основним стовбуром) та 

Cystoseira barbata f barbata («типові» зразки із великим таломом) (Зинова, Ка-

лугина, 1974). Вони відмічали, що перша «форма» характерна для захищених 

та напівзахищених ділянок, а друга розвивається уздовж відкритих берегів. 

Наші спостереження підтверджують цю тезу, водночас нами відмічено велику 

кількість перехідних форм, що ставить під питання доречність виділення цих 

двох таксонів.   

Крім того, у Джарилгацькій затоці, у заростях морської трави Zostera 

marina L., нами знайдені таломи неприкріпленої цистозіри, що мають значні 

морфологічні відмінності та відповідають опису таксону Cystoseira barbata f. 

repens A.D.Zinova & Kalugina. Таломи 30-50 см завдовжки, світло-коричневого 

або жовто-коричневого кольору. У неприкріпленої форми відсутня підошва, 

головний стовбур редукований або, якщо наявний, – дуже короткий та тонкий 

(2-4 мм) (рис. 4.2А). Бічні гілки тонкі (2-3 мм), гладенькі, відходять хаотично, 

їхня довжина 15-30 см. Кінцеві гілочки ниткоподібні, з великою кількістю ова-

льних повітряних пухирів, що розташовані у вигляді  чоток (по 3-6 пухирів). 

Рецептакули наявні лише у деяких таломів, веретеновидні, 8-12 мм в довжину, 

без шипиків, але із стерильним відростком на кінці.  

Таломи із великою кількістю стовбурів, що відходять від однієї підошви 

(т.з. кущисті таломи), відповідають діагнозу виду Cystoseira bosphorica, який 

був наданий Sauvageau (1912) та пізніше уточнений Berov et al. (2015).  Зразки 

цього виду мають багато (8-12, до 21) гнучких стовбурів, що кріпляться до 

субстрату однією дископодібною підошвою діаметром 7-30 мм. Стовбури то-

нкі, довжиною 5-80 см і товщиною 3-5 мм, з гладкою поверхнею та частіше 
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без епіфітів. Таломи зазвичай 30-70 см в висоту, але іноді можуть сягати ви-

соти до 1 м. Апекси стовбурів добре помітні, витягнуті та гладенькі (без колю-

чок) (Sadogurska et al., 2021a,b). 

 

Рис. 4.2 Неприкріплена Cystoseira barbata f. repens з Чорного моря (зразок ві-
дібраний в акваторії Джарилгацької бухти). А – загальний вигляд  талому, Б – 
кінцева гілочка з повітряними пухирями та рецептакулами, В – загальний ви-
гляд талому in situ, Г – С. barbata f. repens в заростях морської трави Zostera 
marina L. 
 

Від декількох основних стовбурів відходять гілки другого порядку. По-

верхня гілочок гладка, без колючковидних придатків чи шипиків. Адвентивні 

гілки нечисленні і утворюються тільки тоді, коли після опаду головної гілки 
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залишається виступ у вигляді пенька. Довжина основних бічних гілок варіює 

від 60 до 180 мм, адвентивних – від 30 до 100 мм. На кінцях молодих гілочок 

часто спостерігається явище іридесценції (синьо-блакитного світіння) 

(Sadogurska et al., 2021a,b).  

 

 
 
Рис. 4.3 Зовнішній вигляд типової Cystoseira bosphorica з Чорного моря (вау-
чер зразку СN1, відібраний в акваторії біля м. Мартьян). А – загальний вигляд  
талому, Б – підошва у формі диску, В – апекс стовбура, Г – кінцева гілочка з 
повітряними пухирями та рецептакулами. 

 

Повітряні пухирі овальної, іноді – трикутної форми, роздуті, з двома ріж-

ками на верхніх кінчиках, на яких найчастіше розвиваються рецептакули. За-

звичай повітряні пухирі розташовані по одному. Довжина пухирів 5-8 мм (в 1-

2 рази більше ширини), ширина 4-5 мм. 

Вегетативні органи Cystoseira bosphorica характеризуються морфологіч-

ною мінливістю, хоча її діапазон набагато менший ніж у  Cystoseira barbata. 

Зразки, що мешкають на відкритих ділянках, у зоні активного впливу хвиль, 

мають менший розмір (іноді – всього 20-25 см), повітряні пухирі майже відсу-

тні (наприклад, зразки зі скель Адалар). Таломи із захищених місць можуть 
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мати розміри до 1 м та характеризуються наявністю великої кількості крупних 

повітряних пухирів (Sadogurska et al., 2021a,b).  

 

4.1.2 Генеративні органи 

Дорослі багатоклітинні таломи Cystoseira barbata та Cystoseira 

bosphorica – спорофіти, а гаметофіт зазвичай має мікроскопічні розміри та 

виглядає як система розгалужених ниток. Чоловічі та жіночі гаметангії ут-

ворюються всередині концептакулів (скафідіїв), на рецептакулах.  

У Cystoseira barbata рецептакули розташовуються на кінцях гілок по од-

ному, мають довжину 2-20 мм і ширину 1-3 мм, овальні або веретеновидні, без 

шипиків, з гладкою і трохи хвилястою поверхнею та на вершині зі стерильним 

відростком (мукроном) (рис. 4.4).  

 

 

Рис. 4.4 Морфологічна мінливість рецептакулів Cystoseira barbata з Чорного 

моря: А – ваучер BS1, Сотера, 2018; Б – ваучер BT1, Одеська обл., Тилігульсь-

кий лиман 2017; В – Тарханкутський п-ів, м. Прибойний, 2012; Г – ваучер 

BBg1, окол. м. Приморсько, 2017. 
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Хоча чорноморські зразки Cystoseira barbata цілком відповідали діагнозу 

виду, вони продемонстрували високий рівень морфологічної мінливості (Са-

догурська, 2015). Наприклад, зразки з Тилігульського лиману і мису Мартьяна 

мали довгі серпоподібні рецептакули (довжиною 10-20 мм, до 40 мм) з чис-

ленними чотковидними повітряними пухирями (розміром близько 5 × 9 мм). 

Деякі рецептакули були розгалужені, з дуже помітними концептакулами. Зра-

зки з Батилімана, Сотери та Болгарії (Приморсько) мали мало повітряних пу-

хирів і характеризувались меншими (довжиною 7-8 мм) веретеноподібними 

або овальними рецептакулами з гладенькою поверхнею.  

Водночас, наші спостереження показали, що ці різні «форми» не мають 

чітко визначених меж, різні форми іноді зустрічаються поряд, а в деяких ви-

падках навіть на одному і тому ж таломі можна виявити кілька ознак «різних 

форм». Найчастіше таломи з численними аероцистами знаходили в місцях, за-

хищених від сильних хвиль. Форма та розмір посудин також чітко залежать 

від сезону.  

Рецептакули Cystoseira bosphorica циліндричної форми, довжиною 3–5 

мм, з тупою вершиною і без стерильного відростка. Рецептакули мають помі-

тні концептакули та іноді – колючі придатки у вигляді шипиків (рис. 4.4).  

Наші спостереження показали, що у Cystoseira bosphorica, серед інших 

характеристик, саме рецептакули демонструють найбільший спектр морфоло-

гічної мінливості (Садогурська, 2015; Sadogurska et al., 2015).  

Деякі зразки не мали колючок на рецептакулах (рис. 4.5В, Г), деякі мали 

один або два бокові шипики (як зазначали Berov et al., 2015), але приблизно у 

третини досліджуваних зразків C. bosphorica було по декілька шипиків і довгі 

рецептакули із дуже помітними концептакулами (рис. 4.5А, Б). Цікаво, що ми 

не знайшли жодних закономірностей щодо варіацій цієї характеристики: зра-

зки з колючками та без них на рецептакулах іноді трапляються в одному і тому 

ж місці (а в деяких випадках на одній і тій же рослині). Повітряні пухирі є дуже 

характерними для  C. bosphorica, хоча, як і у C. barbata, таломи, що виявлені в 

місцях з сильним впливом хвиль, зазвичай не мали повітряних пухирів. 
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Рис. 4.5 Морфологічна мінливість рецептакулів Cystoseira bosphorica з Чорного 
моря; стрілками відмічені шиповидні вирости на рецептакулах: А – ваучер CAd, 
Гурзуф, скелі Адалари, 2017; Б – ваучер ВМ1, мис Мартьян, 2017; В – ваучер 
СК3, Коктебельська бухта, 2015; Г – ваучер CDop, Тарханкутський п-ів, 2017. 
 

Вивчення поперечних зрізів рецептакулів цистозір показало схожість їх 

анатомічної будови у Cystoseira barbata та Cystoseira bosphorica у загальному 

плані, проте певну відмінність у деяких деталях та розмірах. У Cystoseira 

barbata концептакули невеликі, на поперечному зрізі спостерігається 5-7 кон-

цептакулів одночасно (рис. 4.6А). У Cystoseira bosphorica – навпаки, концеп-

такули великі, в 1,5-2 більші, ніж у Cystoseira barbata, та розташовані по 1-3 

(рис. 4.7А). 

У двостатевих концептакулах цистозір, на підстилаючому шарі (тракту-

ється більшістю авторів як гаметофіт), розвиваються гаметангії: великі грушо-

подібні темні оогонії і дрібні овальні антеридії (Садогурська, 2016а,б).  

В обох видів оогонії, що містять одну велику яйцеклітину, прикріплю-

ються до внутрішньої стінки концептакула. Простір між оогоніями заповнений 

великою кількістю стерильних парафіз. У деяких концептакулах пучок пара-

фіз виходить назовні, формуючи чубчик. Ближче до пори концептакула розта-

шовані антеридії, які зібрані на стерильних гілочках (рис. 4.6Б, рис. 4.7Б).  
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Рис. 4.6 Генеративні органи Cystoseira barbata. А – поперечний зріз рецептакулів 
(забарвлення гематоксиліном; Об.×40, Ок.×15); Б – поперечний зріз концептакула 
(забарвлення гематоксиліном; Об.×90, Ок.×15); В – оогоній; Г – антерідії; m – ме-
дула, c – кора, mt – меристодерма, a – антеридії, o – оогонії, p – парафізи; стрілками 
показані пори концептакулів. 

 

Рис. 4.7 Генеративні органи Cystoseira bosphorica. А – поперечний зріз реце-
птакулів (забарвлення гематоксиліном; Об.×40, Ок.×15); Б – поперечний зріз 
концептакула (забарвлення гематоксиліном; Об.×90, Ок.×15); В – оогоній; Г – 
антерідії; m – медула, c – кора, mt – меристодерма, a – антеридії, o – оогонії, p 
– парафізи; стрілками показані пори концептакулів. 
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В результаті дослідження встановлено, що у Cystoseira barbata, яйцек-

літини округлі, іноді яйцевидні (рис. 4.6В) (Садогурська, 2016а,б). Антеридії 

цистозір в 7-10 разів менші за огонії. За нашими спостереженнями, антеридії 

зібрані на тонких прозорих гілочках (редукований гаметофіт)  групами до 20-

25 штук (рис. 4.6Г). Кожен антеридій містить 64 рухливі дводжгутикові чоло-

вічі гамети. 

У Cystoseira bosphorica яйцеклітини яйцевидні або овальні, довжина при-

близно в 3,5-4 рази більша за ширину (рис 4.7В) (Садогурська, 2016а,б). Форма 

антеридіїв також більш-менш постійна, але зразки, відібрані біля м. Мартьян 

та Карадагу, мають антеридії, у яких довжина в 3,5-4 рази більша за ширину 

замість звичайної різниці в 2-4 рази (рис 4.7Г). 

 

  4.1.3 Анатомічна характеристика 

 У цистозір на поперечному зрізі стовбура виділяються три шари тканин: 

1) медула або серцевина – центральний шар, 2) коровий шар (кора), що запов-

нює більшу частину стовбура, і 3) меристодерма, яка розташована ззовні. При 

розділенні цистозір на три окремі роди Orellana et al. (2019) запропонували ро-

зглядати особливості анатомічної будові як додаткову ознаку, що дозволяє від-

різнити один рід від іншого. 

Аналіз анатомічної будови Cystoseira barbata показав, що медула склада-

ється із дрібних клітин округлої форми (рис. 4.8Ф). Кора складається з більших 

клітин, що мають досить товсті стінки. Збільшення товщини стовбура відбува-

ється за рахунок розростання проміжного шару, який розсуває тканини сусід-

ніх шарів. Меристодерма представлена одним рядом асиміляційних клітин 

квадратної форми. У Cystoseira barbata f. repens, на відміну від прикріплених 

форм, стінки клітин значно тонші, а самі клітини більші. 
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Рис. 4.8. Попереч-
ний зріз стовбура 
Cystoseira barbata 
(А) та Cystoseira 
bosphorica (Б) (за-
барвлення гемато-
ксиліном; Об.×40, 
Ок.×15); m – ме-
дула, c – кора, mt 
– меристодерма 

 

Анатомічна будова бічних гілок і найбільш молодих верхівкових ділянок 

стовбура Cystoseira bosphorica подібна з таким у Cystoseira barbata (рис. 4.8Б). 

Медула також складена дрібними округлими клітинами, що групуються у цен-

трі. А от клітини кори, що відрізняються більш тонкими стінками, ближче до 

центра мають округлу форму, а далі витягуються. Відмінною також є форма 

клітин кори – вони не квадратної форми, а витягнуті у радіальному напрямку.  

 

4.1.4 Порівняльно-морфологічний аналіз  

Для порівняльно-морфологічного аналізу були вивчені зразки Gongolaria 

barbata та Ericaria crinita з Північної Адріатики, а також Ericaria barbatula з 

Сицилії та Криту (Sadogurska et al., 2021a,b). 

Середземноморські зразки Gongolaria barbata, зібрані в Адріатичному 

морі, мають один довгий стовбур (каулоід), довжиною від 10–15 см до 60 см; 

3–5 мм у діаметрі, з дуже помітним і гладеньким апексом. Навесні таломи 

Gongolaria barbata можуть сягати до 1–1,5 у висоту. У зразків із північної ча-

стини Адріатичного моря відмічено галуження основної вісі і формування 

«псевдокущистого» талому (Falace, Bressan, 2006). Первинні гілочки цилінд-

ричні, мають довжину до 60 см і діаметр 3,5 мм. На пеньках, що залишаються 

від первинних гілочок, восени та взимку можуть з’являтися  адвентивні гіло-

чки. Таломи характеризувались відсутністю шиповидних придатків, тофул та 

іридесценції. Повітряні пухирі (до 8 мм) одиночні або зібрані у вигляді чоток; 



82 
 
криптостоми численні. Гермафродитні рецептакули мали циліндричну, ланце-

топодібну або веретеноподібну форму, із мукроном на верхівці, довжиною 

0,5–2 см (до 3 см). За загальною будовою, зразки Gongolaria barbata із Сере-

дземного моря не відрізняються від чорноморських зразків і за всіма ознаками 

належать до одного виду. 

Анатомічна будова зразків Gongolaria barbata із Середземного моря не 

досліджувалася. Водночас за даними Orellana et al. (2019) відомо, що рід  

Gongolaria характеризується товстими стінками корових клітин та квадратною 

формою клітин меристодерми. Результати проведеного анатомічного аналізу 

зразків Cystoseira barbata із Чорного моря показали, що вони цілком відпові-

дають цьому опису.  

Відповідно до ідентифікаційних ключів, для Cystoseira bosphorica най-

ближчими видами морфологічно є Ericaria crinita та Ericaria barbatula. Для 

середземноморської Ericaria crinita є характерним кущистий талом, що має 

численні (від 2 до 20) циліндричні стовбури (каулоїди), довжиною до 20–30 

см, діаметром 3–5 мм (рис. 4.9).  

 

 

Рис. 4.9. Зовнішній вигляд типової Ericaria crinita із Середземного моря за 
(Mangialajo et al., 2008). 

 

Талом прикріпляться до субстрату базальною підошвою дисковидної або 

видовженої форми. Стовбури темно-коричневі, без колючок, але з численними 
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рубцями від відмерлих старих первинних гілочок. Апекси стовбурів вкриті ко-

лючками.  Первинні гілочки, довжиною до 20 см, циліндричні, з рідкісними 

невеликими колючками біля основи. Кінцеві гілочки тонкі, з помітними крип-

тостомами і без колючих придатків; повітряні пухирі, як правило, відсутні. Кі-

нцеві гілочки на вершині мають компактні та циліндричні рецептакули (8–10 

мм (до 15 мм) × 1–1,5 мм), завжди на вершині  без стерильного відростку (му-

крону); рецептакули іноді з колючками. Концептакули трохи помітні та герма-

фродитні. 

Таломи Ericaria barbatula з Сицилії та Криту мають до 20–30 см у висоту 

(коли фертильні – до 30–40 см). Талом кущистий, від однієї підошви ростуть 

від 3 до 11 стовбурів довжиною 10–20 см і діаметром 2,5–3,5 мм. Апекс стов-

бура гладенький і помітний. Адвентивні гілочки формуються біля основи від-

мерлих первинних гілочок. Кінцеві гілочки циліндричні у основи і ниткоподі-

бні на кінцях, довжиною 5 см. Рецептакули компактні, шилоподібні, шорсткі, 

із стерильнім відростком на вершині (мукроном); на рецептакулах також фор-

мують шиловидні бічні придатки. На рецептакулах формується кілька герма-

фродитних концептакулів діаметром приблизно 450–500 мкм (Savonitto et al., 

2019). 

 

Рис. 4.10. Зовнішній вигляд типової Ericaria barbatula із Середземного моря 
(джерело: Savonitto et al., 2019) 
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Порівняльний аналіз Cystoseira bosphorica, Ericaria barbatula та Ericaria 

crinita показав, що всі три таксони мають наступні спільні характеристики 

(табл. 4.1): кущистий талом, підошва у вигляді диска, численні циліндричні, 

довгі, гладенькі стовбури, відсутність тофул, відсутність шипів на вторинних 

і кінцевих гілочках, а також компактні овальні рецептакули, які, як правило, 

мають колючі придатки (Sadogurska et al., 2021a,b). Ці унікальні характерис-

тики відрізняють цю групу від інших таксонів Ericaria. 

Berov et al. (2019) характеризували рецептакули Cystoseira bosphorica як 

«циліндричні, горбисті, прості або роздвоєні, 5–12 мм × 1,5–2 мм, з тупою вер-

хівкою і іноді з коротким боковим колючим придатком; концептакули ледве 

помітні». Відсутність колючок на рецептакулах була запропонована як одна з 

характеристик, що відрізняє Cystoseira bosphorica від середземноморських 

Ericaria crinita та Ericaria barbatula. 

Таблиця 4.1. Основні характеристики досліджуваних таксонів на основі влас-
них спостережень та даних Зінової (1967), Калугиної-Гутник (1975), Gómez-

Garreta et al. (2001), Cormaci et al. (2012), Berov et al. (2015) та Orellana et 
al. (2019). Унікальні характеристики таксону виділені жирним шрифтом.  

Спільні характеристики виділені сірим кольором. 
 
              
                Таксон 
 
 
Характеристики 

Cystoseira 
bosphorica 
Sauvageau 

Ericaria 
crinita (Duby) 
Molinari & Guiry 
(2020: 5) f. crinita 
 

Ericaria 
barbatula (Kützing) 
Molinari & Guiry 
(2020: 5) 
 

Gongolaria barbata 
(Stackhouse) Kuntze 
(1891: 895) 

 
 

Базіонім 

Cystoseira 
bosphorica 
Sauvageau (1912: 
413, 529) 

Cystoseira crinita 
Duby (1830: 936) 

Cystoseira barbatula 
Kützing (1860: 17) 
emendavit Cormaci, 
G. Furnari & 
Giaccone in Cormaci 
et al. (1992: 25) 

Abrotanifolia barbata 
Stackhouse (1809: 
81) 
 

 
 
 
 

Синоніми 

Cystoseira crinita f. 
bosphorica 
(Sauvageau) 
A.D.Zinova & 
Kalugina (1974: 118) 
 

Fucus crinitus 
Desfontaines (1799: 
425) nom. illeg. 
Cystoseira granulate 
Schousboe in Bornet 
(1892: 256) nom. 
inval. 
Carpodesmia crinita 
(Duby) Orellana & 
Sansón in Orellana et 
al. (2019: 14)  

Cystoseira graeca 
Schiffner ex Gerloff 
& Nizamuddin 
(1975: 56)  
Carpodesmia 
barbatula (Kützing) 
Orellana & Sansón in 
Orellana et al. (2019: 
14) 
 

Fucus barbatus 
Goodenough & 
Woodward (1797: 
103, 128) nom. illeg 
Cystoseira barbata 
(Stackhouse) 
C.Agardh (1820: 57)  
Cystoseira hoppei 
C.Agardh (1821: 59) 
Cystoseira barbata 
var. hoppei 
(C.Agardh) J.Agardh 
(1842: 51) 
Treptacantha barbata 
(Stackhouse) 
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Orellana & Sansón in 
Orellana et al. (2019: 
10) 

 
Поширення 

Чорне море та Бос-
фор 

Середземне море та 
турецьуке узбе-
режжя Чорного 
моря 

Середземне море Середземне море і 
Чорне море 

Загальний вигляд Кущистий талом, підошва у вигляді диска, численні циліндричні 
довгі гладенькі стовбури, відсутність тофул, відсутність шипів на 
вторинних і кінцевих гілочках, компактні рецептакули 
 

Один стовбур, що 
відходить від пі-
дошви у формі 
диску, тофули і ко-
лючки відсутні 

Висота талому 30–100 см 25–30 см 20–30 (до 40) см 20–130 (–170) см 
Стовбури  
(каулоіди) 

5–20 штук, 2–6 мм в 
діаметрі, 5–90 см в 
довжину 

До 20 штук, 2–5 мм 
в діаметрі, 10–30 см 
в довжину 

3–7 (іноді – до 11) 
штук, 2–3 мм в діа-
метрі,  3–40 см в до-
вжину 

Одинарний , 3.5–12 
мм в діаметрі, 10–60 
см в довжину 

 
Апекс 

Помітний апекс гла-
денький 

Помітний апекс по-
критий шипиками 
та колючками  

Помітний апекс гла-
денький 

Помітний витягну-
тий апекс гладень-
кий 

Колючки на  
нижніх гілочках 

Відсутні Невелики колю-
чки у основи гіло-
чок  

Відсутні Відсутні 

Кінцеві гілочки Циліндричні Циліндричні Циліндрично- 
нитковидні 

Циліндрично- 
нитковидні 

Криптостоми Численні і добре по-
мітні  

Численні і добре по-
мітні  

Розосереджені, але 
добре помітні 

Численні, не дуже 
помітні  

Повітряні пухирі Чисельні та крупні 
на екземплярах, 
що ростуть у за-
критих бухтах;  
дрібніші на екз. із 
відкритих місць 

Зазвичай відсутні, 
дуже рідко можуть 
з’являтися біля ре-
цептакулів 
 

Відсутні Чисельні, крупні, 
овальні, по-одному 
або у вигляді чоток 
(до 10 шт) 
 

Форма рецепта-
кулів 

Циліндричні або до-
вгі витягнуті, горби-
сті, без мукрону  

Циліндрично-ова-
льні, гладенькі, без 
мукрону  

Овальні, дрібні, 
горбисті, з мукро-
ном 
 

Веретеновидні або 
серповидні, гладе-
нькі, з мукроном 

Розмір рецепта-
кулів 

2–10 (до 15) мм × 1 
мм  

2–10 мм × 1–2 мм 2–4 мм × 1 мм 3.5–15 (до 30) мм × 
1–1.2 мм 

Шипики на реце-
птакулах 

Зазвичай відсутні, 
але частно з одним-
двома короткими 
шипиками (іноді – 
по 3-5)  

Часто відсутні,але 
якщо є – то по декі-
лька коротких ши-
пиків  

Завжди із 1-3 дов-
гими шиловид-
ними придатками  

Відсутні 

Иридесценція Іноді молоді частині 
талому мають бла-
китну іридесценцію  

Зрідка наявна сла-
бка іридесценція  

Відсутня Відсутня 

 
 

У той же час близько третини досліджених зразків Cystoseira bosphorica хара-

ктеризувалися колючими (до 4–5 шипиків на рецептакулах), довгими (4–9 мм, 

до 15 мм) рецептакулами із дуже помітними концептакулами. Це наближає 

Cystoseira bosphorica до середземноморської Ericaria barbatula, яка зазвичай 

має шипики на рецептакулах. Більш того, Cystoseira bosphorica та Ericaria 
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barbatula чітко відрізняється від Ericaria crinita тим, що не мають шипиків на 

апексі стовбурів та первинних гілочках (у Ericaria crinita колючки наявні). Та-

ким чином, ми погоджуємося з Berov et al. (2019), що Cystoseira bosphorica 

морфологічно набагато ближче до Ericaria barbatula. Ця подібність змусила 

деяких дослідників припустити можливу синонімію Cystoseira bosphorica та 

Ericaria barbatula (Cormaci et al. 2012, Taşkin et al. 2012). Однак Ericaria 

barbatula відрізняється від обох таксонів такими унікальними характеристи-

ками: зазвичай має невелиий розмір талома, меншу кількість каулоїдів, кінцеві 

гілки тонкі і ниткоподібні, рецептакули дрібні, із мукроном (стерильним від-

ростком) та з бічними шиловидними придатками. У свою чергу, Cystoseira 

bosphorica відрізняється поєднанням таких ознак: повна відсутність колючих 

придатків на всіх гілочках та апексі, великий розмір талому (до 100–120 см), 

наявність численних повітряних пухирів та рецептакули завжди з тупим кін-

цем і часто – з колючками. 

Серед видів, близьких до Cystoseira bosphorica, Orellana et al. (2019) да-

ють опис анатомічної будови лише виду Ericaria crinita (рис. 4.11). Цей вид, 

як і загалом рід Ericaria має округлі клітини кори із тонкими стінками, а клі-

тини меристодерми витягнуті і мають еліпсоїдну або прямокутну форму. Ана-

ліз зразків Cystoseira bosphorica показав практично ідентичну анатомічну бу-

дову. 

 

 

Рис. 4.11. 1 – Попереч-
ний зріз через бічну гіло-
чку Ericaria crinita (вау-
чер зразку HGI–A14570). 
2 – Наближене зобра-
ження трьох вегетатив-
них тканин (Orellana et 
al., 2019) 
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4.2 Макро- та мікроморфологічні особливості таксонів роду Cystoseira s.l.  

Левантійського басейну 

4.2.1 Вегетативні органи 

Аналіз зразків, відібраних в Ізраїлі, свідчить про наявність 5 таксонів, що 

відрізняються за морфологічними характеристиками.  Зокрема, досить чітко 

виділяються зразки із відсутніми тофулами та численними сплощеними гілоч-

ками, що були визначені як Cystoseira compressa, Cystoseira compressa subsp. 

pustulata та Cystoseira foeniculacea. Зразки, що мають тофули, відрізняються 

широким діапазоном морфологічної мінливості і розділяються на дві окремі 

форми. Одна форма була визначена як типова Cystoseira rayssiae (ендемічний 

вид Левантійського басейну), а друга форма умовно була визначена як 

Cystoseira sp. 

Таломи Cystoseira compressa кущисті, від дископодібної підошви відхо-

дить декілька (3-5) дуже коротких (1-3 см) стовбурів (рис. 4.12А). На початку 

сезону молоді таломи мають вид розетки, від підошви може відходити лише 

один стовбур, пізніше формуються додаткові. Розмір таломів варіюється зале-

жно від впливу хвиль – на відкритих місцях таломи залишаються у вигляді 

розетки і не перевищують у висоту 6-10 см, у захищених місцях (наприклад у 

захищених «басейнах» на верметидних платформах) висота талома може ся-

гати 50-60 см. Колір таломів темно-коричневий. Стовбури ціліндричні, іноді 

трохи сплюснуті, 3-5 мм в діаметрі. Апекс стовбурів гладенький, позбавлений 

колючок, як і всі інші частини талому (рис. 4.12Г). Тофули відсутні, від осно-

вного стовбура відходять гілочки; навесні вони короткі (до 5-6 см), у основи 

сплощені (1-2 мм в товщину, і до 1,5 см в ширину); влітку під час фертильної 

фази гілочки можуть сягати 30-40 см у довжину і зазвичай є циліндричними у 

основи (рис. 4.12Б). Кінцеві гілочки залишаються трохи сплощеними протягом 

всього сезону (3-4 мм в ширину), на кінцях вони дихотомічно галузяться (рис. 

4.12В). Криптостоми добре помітні на сплощених частинах талому, де вони 

розташовані в два ряди. Повітряні пухирі формуються на таломах, що розви-
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ваються у захищених місцях; вони численні, овальні (до 5 мм в довжину), най-

частіше – одиночні, але іноді можуть розташовуватися поряд по 2-3 шт. Та-

ломи без іридесценції. 

 

 
 
Рис. 4.12 Зовнішній вигляд типової Cystoseira compressa з Левантійського ба-
сейну (ваучер зразку ВС5, відібраний у пункті Ха-Бонім). А – загальний вигляд  
талому, Б – деталі будови гілочки, В – кінцева гілочка з рецептакулами, Г – 
апекс стовбура. 
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Зразки цистозір, відібрані на глибині 9 м у пункті Рош-ХаНікра (північ 

Ізраїлю), за сукупністю ознак були визначені як Cystoseira compressa subsp. 

pustulata. Таломи кущисті, із 2-3 дуже короткими стовбурами (рис. 4.13А). 

У висоту таломи всього 10-15 см, колір жовтувато-коричневий, на кінцях 

майже жовтий. Стовбури довжиною 1-3 см, апекси стовбурів гладенькі та 

помітні (рис. 4.13Г), тофули та колючі придатки повністю відсутні. Пер-

винні гілки довжиною до 10 см, у основи злегка сплощені, в середній час-

тині – циліндричні; вторинні та кінцеві гілочки циліндричні, на кінцях то-

ненькі та ниткоподібні (рис. 4.13Б). Гілочки галузяться почергово в одній 

площині. На кінцях гілочок наявні повітряні пухирі, які мають витягнуту 

веретеновидну форму. Талом характеризується наявністю великої кілько-

сті виступаючих криптостом, які вкривають всі гілочки (звідси і назва «пу-

стулата») (рис. 4.13В). Іридесценція відсутня. 

 

 

 
Рис. 4.13 Зовнішній вигляд Cystoseira compressa subsp. pustulata  з Левантійсь-
кого басейну (ваучер RC2, відібраний у пункті Рош-ХаНікра). А – загальний 
вигляд  талому, Б – кінцева гілочка з рецептакулами, В – деталі будови кінцевої 
гілочки, стрілками відмічені криптостоми, Г – апекс стовбура. 
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Протягом наших досліджень лише в одному пункті (Дор) нам вдалося 

відібрати зразки, морфологічно визначені як Cystoseira foeniculacea (рис. 

4.14Г). Таломи були 10-15 см заввишки, із дуже короткими стовбурами (1-

2 см), що часто розташовані дуже щільно (рис. 4.14А). Це давало підставу 

деяким дослідникам вважати таломи цього виду «кущистими» (caespitose). 

Зразки із Левантійського басейну мали псевдо-кущистий талом (pseudo-

caespitose), що також є характерним для Cystoseira compressa, особливо на 

ранніх стадіях росту.  

 

 

Рис. 4.14 Зовнішній вигляд Cystoseira foeniculacea з Левантійського басейну (ва-
учер зразку BF, відібраний у пункті Дор). А – загальний вигляд  талому, Б – деталі 
будови кінцевої гілочки, В – апекс стовбура, Г – фотографія талому in situ. 
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Апекс стовбуру короткий, вкритий великою кількістю бугорків та шипи-

ків (рис. 4.14В). Від короткого стовбура відходить 8-10 щільно посаджених 

гілочок 3-10 см завдовжки і 2-4 мм завтовшки. Вони сплощені біля основи і 

вкриті великою кількістю придатків у формі тонких гачкуватих шипиків (дов-

жиною 1-2 мм), що надає талому «колючий» вигляд (рис. 4.14Б). Кінцеві гіло-

чки сильно сплощені і набувають вигляду листків. 

Всі інші зразки характеризувалися наявністю тофулів у основі гілочок. 

Частина зразків була визначена як Cystoseira rayssiae і відповідала оригіналь-

ному діагнозу виду, що був запропонований Е. Рамон (Ramon, 2000).  

Cystoseira rayssiae характеризується некущистим таломом 25-30 см завви-

шки, коричневого та темно-коричневого кольору (Mulas et al., 2020). Він крі-

питься до субстрату базальним диском, з якого підіймається один циліндрич-

ний стовбур (рис. 4.15). Довжина стовбуру варіює – від 3 до 10 см; в товщину 

– зазвичай 3-5 мм. На стовбурі розташовані близько посаджені тофули (у мо-

лодих таломів вони майже непомітні), які групуються ближче до верхньої ча-

стини стовбура. Тофули овальної, яйцеподібної, сферичної або видовженої фо-

рми, 3-10 мм в довжину і до 5 мм в товщину. Апекс помітний, оточений тофу-

лами, гладенький, без колючок. Основний стовбур та тофули багаторічні. Пе-

рвинні гілочки сезонні – з’являються в березні і відмирають у червні (у період 

найбільш високих температур води). Молоді гілочки на початку росту іноді 

сплощені, із добре помітною середньою жилкою. Пізніше вони витягуються і 

стають циліндричні, 2-3 мм в діаметрі, гладенькі  у основи, в верхній частині 

покриті розосередженими пірамідальними шипиками. Повітряні пухирі відсу-

тні або майже непомітні. Іридесценція відсутня. 

Численні зразки цистозір з тофулами, відібрані у пункті Тель-Шикмона 

(глибина 2-12 м), мали низку відмінностей, які не дозволили визначити їх до 

виду. Так, Cystoseira sp. характеризується наявністю коротких одиночних сто-

вбурів (2-5 см), що відходять від дисковидної підошви і на яких розвиваються 

тофули із гілочками. Таломи 15-20 см заввишки, світло-коричневого кольору. 

Для цих зразків характерна наявність шипиків та колючок на всіх частинах 
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талому – на тофулах, апексі стовбуру та дуже рясно – на кінцевих гілочках. 

Гілочки циліндричні та гладенькі біля основи, 2-4 мм завтовшки, на кінцях – 

товсті (3-5 мм), густо вкриті шипиками. Деякі молоді гілочки сплощені, але 

середня жилка не помітна. Шипики і колючки зрідка мають роздвоєні або на-

віть розтроєні вершини. На деяких таломах відмічено явище іридесценції бла-

китно-бузкового кольору (рис. 4.16.В).  

  

 

 

Рис. 4.15 Зовнішній вигляд Cystoseira rayssiae з Левантійського басейну (вау-
чер зразку AY2, відібраний у пункті Ахзів). А – загальний вигляд  талому, Б –
гілочка з тофулом та рецептакулами, В – основний стовбур вкритий тофулами, 
Г – апекс основного стовбура. 
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Рис. 4.16 Зовнішній вигляд Cystoseira sp. з Левантійського басейну (ваучер 
зразку CysW4, відібраний у пункті Тель Шикмона). А – загальний вигляд  та-
лому, Б – кінцева гілочка з рецептакулами, В – явище іридесценції на кінцевих 
гілочках, Г – основний стовбур вкритий колючими тофулами, Д – апекс осно-
вного стовбура. 
 

4.2.2 Генеративні органи 

У Cystoseira compressa рецептакули дрібні (1-2 мм × 2-4 мм), овальної фо-

рми, із гострим верхом, без колючок чи шипиків. Рецептакули формуються на 
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кінцях сплощених гілочок, розгалужуються дихотомічно, зазвичай розташо-

вані дуже щільно та групуються по 2 (у формі букви V). Концептакули добре 

помітні, тому рецептакули мають горбисту поверхню. 

Оогонії округлої форми, крупні (до 1 мм), добре помітні неозброєним 

оком при надавлюванні на рецептакул. Антеридії сидять на тонких гілочках по 

10-20 шт, розташовані біля виходу концептакула. У Cystoseira compressa subsp. 

pustulata та Cystoseira foeniculacea, на момент відбору проб, фертильних гіло-

чок чи рецептакулів не відмічено. 

У Cystoseira rayssiae концептакули розташовані на кінцях трансформова-

них кінцевих гілочок, що вкриті розрідженими колючками та витягуються 

(Mulas et al., 2020). Рецептакули добре помітні, але не компактні і не мають 

чітко окресленої форми, як наприклад у Cystoseira compressa чи у чорномор-

ських цистозір. Концептакули близько посаджені, на поперечному зрізі може 

розташовуватися одночасно від 5 до 10 концептакулів (рис. 4.17). Як і у інших 

видів, оогонії розташовані «на дні» концептакула, між ними багато стерильних 

тонких ниток – парафіз. Антеридії дрібні, зібрані на тонких гілочках, сидять 

біля виходу концептакулу.  

 

Рис. 4.17 Генеративні органи Cystoseira rayssiae. А – поперечний зріз рецеп-
такулів (Об.×40, Ок.×15); Б – поперечний зріз концептакула (Об.×90, Ок.×15); 
В – антерідії; m – медула, c – кора, mt – меристодерма, a – антеридії, o – оого-
нії, p – парафізи; стрілками показані пори концептакулів. 
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У Cystoseira sp. рецептакули виражені слабо, концептакули добре помі-

тні, розташовані на кінцях гілочок у великій кількості (по 8-12 на поперечному 

зрізі). Будова концептакулів, антеридіїв та оогоніїв подібна до C. rayssiae. 

 

4.2.3 Анатомічна характеристика 

На анатомічному рівні зразки  Cystoseira compressa, Cystoseira compressa 

subsp. pustulata та Cystoseira foeniculacea практично не відрізняються. Всі вони 

у центрі гілочок мають медулу із дрібними круглими клітинами, клітини кори 

мають товсті стінки та округлу або овальну форму, а меристодерма представ-

лена клітинами квадратної форми, що розташовані в ряд. Таке поєднання мор-

фологічних характеристик відповідає опису роду Cystoseira s.s. за Orellana et 

al. (2019). 

Анатомічна будова у Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. подібна: у центрі 

клітини медули утворюють центральну масу і є дрібними, тоді як корові клі-

тини мають більший розмір, кулясту форму і потовщені стінки, а меристоде-

рма складається з одного шару клітин квадратної форми (рис. 4.18). Анатомі-

чні характеристики Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. відповідають опису 

роду Gongolaria за Orellana et al. (2019). 

 

 

Рис. 4.18 Поперечний зріз стовбура Cystoseira rayssiae (Об.×40, Ок.×15). Фото 
– Mulas et al. (2020). 
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4.2.4 Порівняльно-морфологічний аналіз   

 

 До порівняльно-морфологічного аналізу були залучені не тільки наші 

оригінальні збори, але й зразки, що зберігаються в фондах Ізраїльського наці-

онального гербарію Єврейського університету у Єрусалимі (HUJ). Окрім ти-

пового зразка Cystoseira rayssiae, гербарій також має дуже велику колекцію 

цистозір та інших бурих водоростей, яка була започаткована Чарною Райсс та 

впорядкована Едіт Рамон. Багато гербарних аркушів мають нотатки та визна-

чення, додані Е. Рамон. Крім того, перегляд цієї колекції засвідчив, що нею 

пророблена велика робота із класифікації цистозір ізраїльського узбережжя, 

але результати цієї роботи ніколи не були опублікова 

Порівняльно-морфологічний аналіз показав, що левантійські зразки 

Cystoseira compressa subsp. pustulata  морфологічно відрізняються від типової 

Cystoseira compressa.  Їх об’єднують наступні характеристики: наявність дис-

коподібної підошви, від якої відходить декілька дуже коротких циліндричних 

стовбурів, відсутність тофулів, гладенький апекс у вигляді розетки, від якого 

відходять сплощені у основи гілочки, відсутність колючих придатків та іриде-

сценції. Водночас, таломи Cystoseira compressa, приурочені до зони верхньої 

субліторалі та літоралі, можуть сягати дуже великих розмірів, мають темно-

коричневий колір, кінцеві гілочки трохи сплощені, із овальними повітряними 

пухирями, а криптостоми, які розташовані в два ряди, помітні лише на моло-

дих гілочках. Cystoseira compressa subsp. pustulata, в свою чергу, відрізняється 

не типовим для Cystoseira compressa оселищем (знайдена на глибині 9 м), дуже 

світлим кольором талому (майже жовтим), тоненькими ниткоподібними кін-

цевими гілочками з веретеновидними повітряними пухирями та наявністю чи-

сленних дуже помітних криптостом, які вкривають весь талом.  

Аналіз гербарних колекцій показав наявність великої кількості зразків, які 

відносяться до виду Cystoseira compressa (найчастіше визначені авторами як 

Cystoseira abrotanifolia). Зразки охоплюють тривалий часовий проміжок (від 
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1926 до 90-х рр ХХ ст.) та географічно покривають все узбережжя Ізраїлю, де 

наявні тверді ґрунти.  

  Водночас, на наш погляд, лише два зразки, віднайдені нами в Єрусалим-

ському гербарії, можуть бути визначені як Cystoseira compressa subsp. 

pustulata (Додаток, табл. Е1). Перший зразок відібраний невідомим колекто-

ром у квітні 1919 року біля Кфар Віткін (зараз – пункт Міхморет, посередині 

між Хайфою та Тель-Авівом). На другому зразку зазначено, що він відібраний 

у пункті Ахзів (що недалеко від нашої знахідки), в червні 1957 року колекто-

ром R. Dolberger (Додаток, рис. Е1). На обох зразках наявні примітки Е. Рамон, 

де вона відзначає, що вони мають рецептакули на ніжках (pedicelate) та дуже 

помітні концептакули («crypto protruding»). Морфологічно ці екземпляри по-

дібні до наших зразків Cystoseira compressa subsp. pustulata, відібраних в пун-

кті Рош-ХаНікра, але відрізняються лише тим, що знаходяться у фертильній 

фазі і мають численні дрібні веретеновидні рецептакули. 

Із зразками Cystoseira foeniculacea ситуація протилежна. Нами цей вид, як 

і Cystoseira compressa subsp. pustulata, відмічений лише в одному пункті. А от 

в гербарії знаходяться численні зразки цього виду, відібрані протягом 1926-

1995 років уздовж усього узбережжя Ізраїля. Всього нами опрацьовано 50 екз. 

цього виду (Додаток Е, табл. Е1, рис. Е2). Більшість із них визначена авторами 

або Е. Рамон як Cystoseira discors (L.) C.Agardh. Всі зразки схожі між собою та 

із нашим зразком, відібраним у пункті Дор, а також відповідають діагнозу та-

ксону Cystoseira foeniculacea. Зокрема, цей вид схожий на два попередніх так-

сони (Cystoseira compressa та Cystoseira compressa subsp. pustulata) наявністю 

дископодібної підошви, дуже коротких стовбурів з апексом у вигляді розетки 

та сплощеними гілочками. Однак цей вид чітко відрізняється від всіх інших 

таксонів дуже «колючим» таломом, який вкритий гачкуватими шипиками та 

листоподібними придатками, що не зустрічаються у жодного іншого виду ци-

стозір.  
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На відміну від попередніх таксонів, які поширені і в інших частинах Се-

редземного моря, вид Cystoseira rayssiae був описаний безпосередньо із узбе-

режжя Ізраїлю в 2000 році (Ramon, 2000). Згідно із даними цієї публікації, та-

ксон був описаний на основі 46 гербарних аркушів із гербарію Ізраїльського 

національного гербарію (HUJ) та 38 гербарних аркушів із гербарію Тель-Авів-

ського університету (TELA). Дуже важливо відмітити, що, як зазначає сама Е. 

Рамон, опис зроблений виключно на основі аналізу гербарних аркушів, які 

представляють зразки, відібрані протягом 1906-1989 рр. у 17 пунктах уздовж 

усього узбережжя Ізраїля на глибині не більше 2 м. Із живим матеріалом Е. 

Рамон не працювала. 

Нами проаналізовані оригінальні описи Е. Рамон, її колекція зразків C. 

rayssiae та типові зразки, що зберігаються у гербарії HUJ. Встановлено, що 

морфологічні характеристики наших зразків Cystoseira rayssiae, які були віді-

брані у зоні літоралі та верхньої субліторалі в 2019 році, відповідають загаль-

ному діагнозу виду, а також характеристикам типових зразків (голотип та па-

ратип) (Додаток Е, рис. Е3) та зразків із папок «С.r. V», «С.r. VI», «С.r. VII» і 

т.д. (папки із зразками Cystoseira rayssiae, розкладені Е. Рамон по місяцях від-

бору зразків).  

Водночас, аналіз гербарних колекцій Е. Рамон показав, що вона відмічала 

морфологічну мінливість зразків Cystoseira rayssiae, але ніде не опублікувала 

цю інформацію. Багато зразків, які вона позначала як нетипові форми, мають 

підписи накшталт «spine C.r.», «few scatted spines in branches», «robust C.r.», 

«spinose basal part» та ін. Найбільш відмінні «форми» мають надписи «leafy 

A», «leafy B», «robust A» та «robust B» (Додаток Е, рис. Е4). Жодних пояснень 

до цих «форм» ми так і не знайшли серед рукописних нотаток Е. Рамон. Вод-

ночас пізніше, при перегляді її бібліотеки і документів нами знайдений маши-

нописний текст, підготовлений Е. Рамон, який представляє собою чек-лист бу-

рих водоростей флори Ізраїлю. Цей документ так ніколи не був оприлюдне-

ний, але він представляє собою результат ґрунтовного аналізу гербарних зра-

зків цистозір. Зокрема, Е. Рамон, серед інших таксонів, зазначає новий таксон, 
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який вона підписує «Cystoseira sp. nov.». Опис цього таксону стосується  гер-

барних зразків, що підписані як «robust A» (Додаток Е, рис. Е5). Ці гербарні 

зразки, а також діагноз, запропонований Е. Рамон, відповідає морфологічному 

опису зразків, які знайдені нами в пункті Тель Шикмона на глибині 2-12 м і 

визначені як Cystoseira sp. Е. Рамон зазначає, що цей таксон відрізняється від 

Cystoseira rayssiae наявністю великої кількості широких шипиків, які іноді ро-

здвоюються на кінцях, дрібними розмірами талому (до 10 см) та відсутністю 

помітної середньої жилки. Від себе також додамо, що цим зразкам притаманне 

явище іридесценції в живому вигляді та наявність колючих тофулів та апексу. 

Всі зразки, визначені як «robust A» були відібрані також в пункті Тель Шик-

мона і Е. Рамон вважала їх ймовірно новим видом: «no similar plants were 

described from Mediterranean and other localities. It seems that this is a new 

Cystoseira species, but more material is needed…».  

Крім того, в гербарії відмічені зразки таксонів, які не знайдені in situ ані 

під час наших досліджень, ані протягом моніторингових досліджень останніх 

років, які проводяться співробітниками IOLR. 

Так, у гербарії зберігаються 3 екз. цистозір, визначені Е. Рамон, як 

Cystoseira barbata (Додаток Е, табл.Е1, рис. Е8). Всі три зразки відібрані про-

тягом 1939-47 рр. в північній частині Ізраїля. Ще 6 екз. визначені як Cystoseira 

barbatula і представляють собою збори 1944-67 рр. (Додаток Е, табл.Е1, рис. 

Е9). На наш погляд, зразки відповідають діагнозам і можуть вважатися досто-

вірним підтвердженням знахідок цих видів біля узбережжя Ізраїля.  

Наявність біля берегів Ізраїля ще двох таксонів – Cystoseira dubia та 

Cystoseira platyramosa, потребує уточнення. Так, перший таксон наявний лише 

у вигляді фрагменту талому без зазначення дати та місця збору (Додаток Е, 

рис. Е6). А таксон Cystoseira platyramosa представлений двома зразками, які 

відібрані Т. Едельштейн в 1955 р. в Хайфській бухті на дуже великій глибині. 

Ці знахідки зафіксовані у роботах Т. Едельштейн (Edelstein, 1960, 1962, 1964), 

але нам не вдалося достовірно визначити таксономічну приналежність цих 

зразків. Ситуація ускладнюється тим фактом, що і Cystoseira dubia, і Cystoseira 
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platyramosa, за літературними даними, є глибоководними видами, які приуро-

чені до глибин 50-80 м, а дослідження макрофітобентосу на цих позначках 

останні роки або не ведуться взагалі, або дуже фрагментарні. 

 

Таким чином, результати порівняльно-морфологічного аналізу показали 

наявність в Чорному морі двох різних видів. Таломи цистозір, що мали один 

основний стовбур, були морфологічно визначені як Cystoseira barbata. Вони 

відповідають загальному діагнозу виду, що наведений у різних визначниках, 

але характеризуються великим діапазоном морфологічної мінливості. Наші 

спостереження показали наявність великої кількісті перехідних форм, що при-

урочені до місць із різними екологічними умовами. Це ставить під питання 

доречність виділення внутрішньовидових таксонів у прикріпленої Cystoseira 

barbata. Водночас таломи неприкріпленої цистозіри Cystoseira barbata f. 

repens мають значні морфологічні відмінності. За загальною будовою зразки 

Gongolaria barbata із Середземного моря не відрізняються від чорноморських 

зразків, за всіма ознаками ці зразки належать до одного виду та відповідають 

опису роду Gongolaria. 

Таломи із великою кількістю стовбурів, що відходять від однієї підошви 

(т.з. кущисті таломи), відповідають діагнозу виду Cystoseira bosphorica. 

Cystoseira bosphorica характеризується морфологічною мінливістю, хоча її ді-

апазон набагато менший ніж у  Cystoseira barbata. Порівняльно-морфологіч-

ний аналіз показав, що для Cystoseira bosphorica найближчими видами морфо-

логічно є Ericaria crinita та Ericaria barbatula. Однак, Cystoseira bosphorica до-

сить чітко відрізняється від цих двох видів за комплексом ознак, що також ві-

дповідають діагнозу роду Ericaria. 

Аналіз зразків, відібраних в Ізраїлі, свідчить про наявність 5 таксонів, 

що відрізняються за морфологічними характеристиками.  Зокрема, досить чі-

тко виділяються зразки із відсутніми тофулами та численними сплощеними 

гілочками, що були визначені як Cystoseira compressa, Cystoseira compressa 

subsp. pustulata та Cystoseira foeniculacea. Морфологічні описи цих таксонів 
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відповідають діагнозам, вказаним у визначниках, а також характеристикам, 

наведеним для роду Cystoseira s.s. Порівняльно-морфологічний аналіз показав, 

що левантійські зразки Cystoseira compressa subsp. pustulata  морфологічно ві-

дрізняються від типової Cystoseira compressa і є досить рідкісними для Ізраїлю 

(разом із гербарними зразками відмічено лише 3 локалітети). Для Cystoseira 

foeniculacea показана значна морфологічна відмінність від двох попередніх та-

ксонів та історично більший ареал поширення, який підтверджується гербар-

ними зборами (наразі знайдена лише в одному пункті). 

Зразки, що мають тофули, відрізняються широким діапазоном морфоло-

гічної мінливості і розділяються на дві окремі форми. Одна форма була визна-

чена як типова Cystoseira rayssiae (ендемічний вид Левантійського басейну), а 

друга форма умовно була визначена як Cystoseira sp. Ця цистозіра значно від-

різняється від Cystoseira rayssiae і на думку Е. Рамон може бути новим для 

науки видом. Водночас обидна таксони мають деякі спільні характеристики і 

загалом відповідають діагнозу, що запропонований для роду Gongolaria. 

Ще два види – Gongolaria barbata та Ericaria barbatula, відмічені для Із-

раїля лише у вигляді декількох гербарних зразків, а наявність видів Cystoseira 

dubia та Cystoseira platyramosa є сумнівною і потребує додаткових доказів. 

 

Матеріали розділу 4 опубліковані: Садогурська, 2015, 2016а,б, 2017а; 

Sadogurska et al., 2021a,b; Mulas et al., 2020 (Додаток А). 
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РОЗДІЛ 5 

МОЛЕКУЛЯРНО-ФІЛОГЕНЕТИЧНИЙ АНАЛІЗ ТАКСОНІВ РОДУ 

CYSTOSEIRA S.L. В ЧОРНОМУ МОРІ ТА ЛЕВАНТІЙСЬКОМУ БАСЕЙНІ 

 

5.1 Особливості виділення ДНК та молекулярно-філогенетичного аналізу 

цистозір 

Одним з необхідних умов проведення філогенетичних досліджень є ро-

бота з великою кількістю зразків ізольованої очищеної ДНК. Хоча виділення 

ДНК вже є рутинною процедурою і розроблені протоколи для великої кілько-

сті видів, різних тканин і органів, вирішення проблеми екстракції чистої неде-

градованої ДНК з живих об'єктів все ще залишається визначальним першим 

етапом в будь-якій сфері використання молекулярно-філогенетичних підходів 

для вивчення рослинних організмів.  

Виділення ДНК з високою молекулярною масою, яка є придатною для по-

дальшої роботи та ПЛР-ампліфікації може являти собою серйозну проблему для 

багатьох організмів. Процедура виділення ДНК з водоростей є досить складною. 

Крім того, методика, яка працює з одним видом або групою водоростей часто є 

неефективною для інших водоростей, ймовірно, через різноманітність складу і 

будови клітинної стінки, а також запасних та вторинних метаболітів. 

Для пошуку найвдаліших комбінацій методів, протягом проведення дос-

лідження, нами було випробувано декілька варіантів консервації матеріалу, 

його зберігання, виділення ДНК та ампліфікації.  

Для цистозір характерним є явище епіфітизму, що значно ускладнює 

отримання якісної не контамінованої тотальної ДНК із зразків (рис. 5.1). Тому 

важливою частиною виділення ДНК з водоростей-макрофітів є підготовка ма-

теріалу, очищеного від залишків макро- та мікроепіфітів, які можуть спотво-

рювати отримані результати. Аналіз літературних даних показав відсутність 

опублікованих методик підготовки бурих водоростей для консервування задля 

подальшого виділення ДНК, тому цей етап проводився за оригінальними ме-

тодиками.  
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Рис. 5.1. Епіфіти на рецептакулах Cystoseira bosphorica (А1 – молоді проростки 
Ceramium sp. та А2 – Acrochaetium sp.) та на таломі C. barbata (Б), відібраних в 
акваторії ПЗ «Мис Мартьян». 

 

Нами було використано два різних підходи: 1) виділення ДНК із очище-

них «стовбурів» та 2) виділення ДНК із молодих верхніх гілочок та рецепта-

кулів.  

В першому випадку, із свіжих фрагментів стовбура цистозір зрізали вер-

хній коровий шар з епіфітами. Відомо, що в деяких випадках епіфітизм може 

переходити в ендофітизм, а також існують види водоростей, які мешкають між 

клітинами верхніх шарів талому цистозіри. Для впевненості у відсутності клі-

тин таких водоростей у таломах цистозіри із очищених та промитих зразків 

без корового шару вирізали центральну частину, яка не містить епіфітів та ен-

дофітів. Зразки промивали у дистильованій воді. Уважний огляд під мікроско-

пом показав відсутність епіфітів та їхніх клітин у фрагментах талому цисто-

зіри, що вказує на ефективність наведеної методики.  

В другому випадку, від талому відділяли верхні молоді гілочки із рецеп-

такулами (візуально «чисті» від епіфітів), відчищали щіткою, промивали у ди-

стильованій воді та оглядали на предмет наявності епіфітів. Дуже важливим в 
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даному випадку є усунення навіть найдрібніших фрагментів таломів інших ви-

дів, які можуть спотворити результати. Не дивлячись на те, що епіфітні водо-

рості-макрофіти мають багатоклітинний талом, деякі з них мають мікроскопі-

чні розміри. Саме тому єдиним варіантом очистки матеріалу є огляд кожного 

окремого рецептакула під бінокуляром та відбір незабруднених зразків.  

Далі зразки консервували висушуванням у силікагелі або заморожували. 

Виділення ДНК та секвенування показали ефективність обох методик для 

отримання неконтамінованої тотальної ДНК цистозір, придатної для подаль-

шої ампліфікації (рис. 5.2): зразки 1, 2, 3 та 4 – верхні гілочки з рецептакулами, 

зразки 5, 6, 7 – очищені стовбури. Однак використання рецептакулів та верхніх 

гілочок для виділення ДНК з цистозір є більш практичним, адже підготовка 

матеріалу займає менше часу і матеріал набагато легше і краще подрібнюється 

у гомогенізаторі. Вдале виділення значної кількості ДНК із рецептакулів цис-

тозір також пов’язано з тим, що репродуктивний матеріал має нижчий рівень 

контамінації полісахаридами та ендофітами. 

 
 

 

 
Рис. 5.2. Результати виділення тотальної 
ДНК, візуалізовані в агарозному гелі. 1-
3 – зразок Cystoseira compressa (ваучер 
BC5): 1 – BC5а (зразок, консервований у 
силікагелі), 2 – BC5b (зразок, замороже-
ний при -80°С), 2 – BC5с (свіжий зразок, 
що зберігався в холодильнику при 
+4°С); 4 – заморожений зразок 
Cystoseira rayssiae (BS5);  5 – свіжий зра-
зок Cystoseira rayssiae (CW); 6 – герба-
ризований зразок Cystoseira crinita 
(СМ); 7 – гербаризований зразок 
Cystoseira barbata (BМ); М – маркер зра-
зку. 
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Наступний етап – безпосереднє виділення ДНК. Одним із класичних під-

ходів виділення ДНК із рослинних об’єктів є СТАВ-метод, оснований на зда-

тності СТАВ осаджувати ДНК. Нами використаний CTAB-протокол відпо-

відно до Tuney, Sukatar (2010) та ISOLATE II Plant DNA Kit (Meridian 

Bioscience Inc., США), який також базується на СТАВ-методі. Однак в обох 

випадках виділення ДНК не було ефективним. Взагалі, виділення ДНК з мор-

ських водоростей і морських трав може ускладнюватися наявністю великої кі-

лькісті полісахаридів і поліфенолів, які містяться в таломах багатьох видів. 

Ймовірно, СТАВ-протокол є не дуже вдалим варіантом для бурих водоростей, 

адже СТАВ може утворювати комплекси не тільки з ДНК, але і з полісахари-

дами.  

Третій метод, використаний нами з модифікаціями, описаний у роботі 

Douek et al. (2002). Перші спроби використання цього методу для виділення 

ДНК із макроводоростей дали позитивні результати (Israel et al., 2008). Для 

отримання високоякісної тотальної ДНК із зразків цистозір, на основі цього 

методу нами розроблений модифікований протокол, що враховує особливості 

бурих водоростей і дозволяє отримати ДНК із якістю, достатньою для подаль-

шої ампліфікації (Додаток Б). Особливістю цього методу є відносна дешевизна 

реагентів, простота виконання та відсутність необхідності використання дода-

ткового набору для очищення ДНК. 

Ще одна проблема, з якою ми стикнулися при плануванні роботи щодо 

виділення ДНК, це консервація матеріалу. Важливо, щоб якомога більша кіль-

кість ДНК в клітинах організму залишилася непошкодженою. Встановлено, 

що метод консервації та зберігання фіксованих первинних зразків, наприклад, 

таломів, має суттєве значення для ефективності виділення ДНК.  

Методика консервації таломів макрофітів шляхом гербаризації (висушу-

ванням на відкритому повітрі) відрізняється простотою, відсутністю необхід-

ності використання спеціальних приладів і реактивів, а також можливістю 

консервування зразків у польових умовах. Однак, нами встановлено, що 

спроби виділення ДНК із сухих таломів цистозір (та старих гербарних зразків) 
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дають погані результати. Виділення ДНК є можливим, але відсоток успішних 

ампліфікацій ДНК із такого матеріалу складає не більше 30%. Нижче, на рис. 

5.3, можна побачити результати ампліфікації трьох різних мітохондріальних 

маркерів (23S рДНК, COI та mt-spacer) декількох зразків, консервованих різ-

ними методами. При проведенні експерименту для ПЛР були протестовані рі-

зні розведення тотальної ДНК (1:10, 1:50 та 1:100). 

При тому, що електрофорез тотальної ДНК в агарозному гелі показав ус-

пішне виділення ДНК із зразків цистозір із Чорного моря, консервованих ви-

сушуванням на відкритому повітрі (рис. 5.2, зразки 6 (CM) та 7 (BM)), на рис. 

5.3 видно, що лише 4 з 18 ампліфікацій цих зразків виявилися успішними. При 

цьому, успішними були лише ампліфікації макркерів 23S рДНК та mt-spacer 

при найбільшому розведенні (1:100), а ампліфікацію послідовності COI так і 

не вдалося отримати. Крім того встановлено, що чим старіші зразки висуше-

них цистозір, тим нижче ймовірність виділення ДНК, придатної для ПЛР. На-

приклад, нам так і не вдалося отримати ДНК із гербарних зразків цистозір із 

Гербарію Єрусалимського університету (HUJ) та гербарію Альготеки Інсти-

туту ботаніки ім. М.Г. Холодного (KW-A).  

Це, скоріш за все, пов’язано з тим, що поступова дегідратації матеріалу на 

повітрі та відмирання клітин призводить до пошкодження нуклеїнових кислот. 

Поступове висушування має схожість з процесами, що відбуваються в росли-

нах при старінні, обумовленому стресовими факторами та/або завершенням 

вегетації, коли відбувається накопичення фенольних сполук і активація гідро-

літичних ферментів,  в тому числі – ДНКаз. 

Для того, щоб підібрати найкращий метод консервації матеріалу цистозір, 

ми порівняли результати виділення та ампліфікації ДНК із 1) зразків цистозір, 

висушених у силікагелі; 2) зразків, заморожених при -80 ℃ та 3) свіжих зраз-

ків. У всіх випадках вдалося отримати тотальну ДНК, достатню для прове-

дення ПЛР (рис. 5.2, зразки 1-3). На рис. 5.3 можна побачити результати амп-

ліфікації трьох різних маркерів (23S рДНК, COI та mt-spacer) зразку Cystoseira  
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Рис. 5.3. Результати ампліфікації трьох мітохондріальних маркерів (23S рДНК, 
COI, mt-spacer) методом ПЛР при різних розведеннях тотальної ДНК (1:10, 1:50, 
1:100). Для ПЛР використані зразки тотальної ДНК з рис. 5.2: BC5а – зразок 
Cystoseira compressa, консервований у силікагелі, BC5b – зразок Cystoseira 
compressa, заморожений при -80°С, BC5с – свіжий зразок Cystoseira compressa, 
що зберігався в холодильнику при +4°С; BS5 –заморожений зразок Cystoseira 
rayssiae; CW – свіжий зразок Cystoseira rayssiae; СМ – гербаризований зразок 
Cystoseira crinita; BМ – гербаризований зразок Cystoseira barbata; М – маркер 
зразку. Червоними рамками виділені результати ампліфікації ДНК, отриманого 
зі зразку Cystoseira compressa (BC5), білими – зразки, надіслані на секвенування 
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compressa (ваучер – BC5), відібраного у літоралі пункту Шикмона (Ізраїль, Се-

редземне море): зразок BC5a був консервований у силікагелі, зразок BC5b – 

заморожений при -80°С, зразок BC5c зберігався у свіжому вигляді в холоди-

льнику при +4°С.  

При найбільш високих концентраціях тотальної ДНК (розведення 1:10), 

видно, що ампліфікація успішна у всіх випадках (для всіх трьох маркерів), од-

нак ПЛР-продукти із зразків, консервованих у силікагелі, дають дуже слабке, 

майже непомітне світіння, а отже концентрація ПЛР-продуктів дуже низька. 

Трохи інтенсивніше світяться ПЛР-продукти зразків, консервованих при -80°С 

і, очікувано, – найінтенсивніше світіння (а отже і найбільша концентрація 

ДНК) спостерігається у ПЛР-продуктів зразків, отриманих із свіжого матері-

алу, що зберігався при +4°С. Схожа ситуація, але з більш інтенсивним світін-

ням всіх ПЛР-продуктів спостерігається при більшому розведенні (1:50). Для 

всіх трьох маркерів встановлено, що найкращий результат виходить при най-

більшому розведенні (1:100). При цьому всі три зразки для всіх трьох маркерів 

дали приблизно однакову інтенсивність світіння на агарозному гелі. Подальші 

експерименти та аналіз якості ПЛР-продуктів підтвердили, що при великих 

розведеннях (1:100, 1:200) різниця між трьома варіантами консервування 

майже нівелюється. Враховуючи це, за наявних умов, краще використовувати 

свіжий або заморожений матеріал. Однак, саме консервування у силікагелі є 

найбільш практичним методом, і має ряд переваг: можливість консервування 

матеріалу у невеликих кількостях у польових умовах, транспортування, пере-

силання та зручного зберігання матеріалу протягом тривалого часу без додат-

кових затрат на це. Враховуючи, що він також дає якісний результат при амп-

ліфікації, ми вважаємо цей метод найкращим при дослідженні макроводорос-

тей. 

 Як зазначено вище, концентрація тотальної ДНК у зразку може впливати 

на якість ампліфікації. Найкращі результати ми отримували при розведенні 

1:100. Однак, якщо ампліфікація з деякими зразками була невдалою, ми тесту-

вали більше або менше розведення ДНК, в залежності від цільової ділянки 
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ДНК. Так, при ампліфікації гену 23S рДНК у зразків, для яких перше ПЛР при 

концентрації 1:100 виявилося невдалим, більше розбавлення (1:200) давало 

позитивні результати (рис. 5.4.А). Для гену COI, навпаки – встановлено, що 

для вдалого проведення ПЛР зразків, які не вдалося ампліфікувати при розве-

денні 1:100, концентрацію ДНК варто підвищити (до 1:50 чи 1:40). В цьому 

випадку розведення до 1:200 взагалі не давало результатів (рис. 5.4.В).  

Крім того, експериментально встановлено, що пониження температури 

відпалу праймерів та збільшення кількості циклів дає можливість отримати 

амплікони зразків, які при стандартній програмі не були ампліфіковані. На- 

 

 

Рис. 5.4. Результати ампліфікації методом ПЛР, візуалізовані в агарозному 
гелі (М – маркер зразку): А – ампліфікація послідовності 23S рДНК при розве-
денні 1:100; Б – ампліфікація послідовності 23S рДНК при розведенні 1:200 
(зразки, для яких перша ампліфікація була невдалою); В – ампліфікація послі-
довності mt-spacer при розведенні 1:100; Г – ампліфікація послідовності COI 
при розведенні 1:100; Д – ампліфікація послідовності COI при розведенні 
1:200 (зразки, для яких перша ампліфікація була невдалою). 
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приклад, для COI: 5 циклів з t°=43°C та 40 циклів із t°=45°C замість 5 циклів із 

t°=45°C та 35 циклів із t°=46,5°C. Для mt-spacer та 23S рДНК: 45 циклів із 

t°=59°C замість стандартної програми. 

Під час планування молекулярно-філогенетичних експериментів, необхі-

дно враховувати багато моментів, щоб підібрати найбільш оптимальні методи. 

Ділянки ДНК, які аналізуються, відрізняються, зокрема, своєю  «роздільною 

здатністю» при порівнянні близькоспоріднених таксонів (це питання буде ро-

зглянуто у наступному розділі). Окрім цього, важливу роль також відіграє на-

явність матеріалу для порівняння (нуклеотидних послідовності конкретної ді-

лянки у GenBank). За цим критерієм, нам, зокрема, не підійшли гени psbA та 

nad1, які попередньо використовувалися для аналізу цистозір (Draisma et al., 

2010; Orellana et al., 2019), адже у GenBank відсутні послідовності середземно-

морських близьких видів, необхідні для порівняння наших видів. 

Важливим моментом також є необхідність враховувати вартість викорис-

таних реактивів, а також час та ресурси, затрачені для отримання якісних нук-

леотидних послідовностей. В цьому контексті важливим показником є відсо-

ток успішних ампліфікацій кожного маркера. Ми порівняли цей показник для 

трьох мітохондріальних маркерів і встановили, що відсоток успішних амплі-

фікацій суттєво різниться для різних маркерів. Так, для на рис. 5.4 видно, що 

найбільша кількість вдалих ПЛР-реакцій, отриманих з першої спроби (при ро-

зведенні 1:100), є характерним для маркеру mt-spacer (рис. 5.4.Б). Загалом, із 

134 проведених ПЛР-реакцій, 81 реакція була вдалою (60%). Схожі результати 

демонструє ген 23S рДНК (80 вдалих ампліфікацій із 117 реакцій – 68%). Од-

нак у випадку із 23S рДНК, деякі результати були отримані лише за другої 

спроби (як зазначалося вище – при збільшенні розведення тотальної ДНК).  

Що з стосується гену COI, то ми мали значні проблеми із ампліфікацією і 

секвенуванням цієї ділянки. Із 175 проведених ПЛР-реакцій лише 51 реакція 

виявилася успішною (29%). З одного боку, COI є найбільш універсальним ма-

ркером для баркодингу, а з іншого – у цистозір отримання цієї послідовності 
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вимагає значних затрат часу та ресурсів. Більш того, – кількість послідовнос-

тей COI, доступних у NCBI та  BOLD для порівняння, значно нижча, ніж пос-

лідовностей mt-spacer, які дуже легко ампліфікуються та успішно секвену-

ються. 

 

5.2 Молекулярно-філогенетичний аналіз таксонів роду Cystoseira s. l. на 

основі порівняння послідовностей мітохондріальної ДНК 

Загалом, нами успішно виділено ДНК з 26 зразків цистозір із Чорного 

моря та 16 зразків із Левантійського басейну. З них секвенована 81 нуклеоти-

дна послідовність для трьох мітохондріальних маркерів: 33 послідовності для 

гену 23S рДНК, 21– для COI та 37 – для mt-spacer (Додаток В, табл. В1, В2).  

Для порівняння, в аналіз включені нуклеотидні послідовності зразків із 

інших районів Середземного моря: 6 зразків Gongolaria barbata, 8 – Ericaria 

crinita та 1 – Ericaria barbatula (8 послідовностей для гену COI, 4 – для гену 

23S рДНК та 3 – для mt-spacer), а також послідовності, депоновані у онлайн-

базах GenBank та BOLD.  

 

5.2.1 Молекулярно-філогенетичний аналіз на основі порівняння послідо-

вностей гену23S рДНК 

Для філогенетичного аналізу цистозір на рівні родів, нами використана 

консервативна ділянка мітохондріального гену, що кодує 23S рРНК великої 

субодиниці рибосоми (далі – 23S рДНК). Із використанням праймерів, специ-

фічних для родини Sargassaceae, Драізма із співавторами показали, що ген 23S 

рДНК є вдалим маркером для класифікації на рівні роду, оскільки він дає мо-

жливість чітко відділяти монофілетичні клади у родині Sargassaceae (Draisma 

et al., 2010).  

Для побудови філогенетичного дерева було обрано 66 послідовностей 

гену 23S рДНК, включаючи 14 наших оригінальних сіквенсів (Додаток В, табл. 

В1). Для відображення загальних філогенетичних відносин в межах родини 

Sargassaceae, до аналізу включені послідовності із декількох публікацій, які 
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представляють таксони цистозір із Середземного моря та Атлантичного оке-

ану, а також близькоспоріднених родів з родини Sargassaceae 

(Bifurcaria Stackhouse, Halidrys Lyngbye, Stephanocystis Trevisan, Polycladia 

Montagne, Turbinaria Lamouroux, Sirophisalis Kützing, Sargassum C.Agardh) 

(Draisma et al., 2010; Rožić et al., 2012; Bruno de Sousa et al., 2019; Orellana et 

al., 2019). В якості зовнішньої групи (outgroup) використана послідовність 

Carpoglossum confluens (R.Brown ex Turner) Kützing, який відноситься до 

групи базальних таксонів у родині Sargassaceae (Draisma et al., 2010). Застосу-

вання критерію AIC показало, що найбільш відповідною еволюційною мо-

деллю нуклеотидних замін для цього набору даних є модель GTR+I+G.  

Філогенетичні дерева побудовані на основі наявних послідовностей 23S 

рДНК методами Максимальної правдоподібності  (далі – ML) та байєсівського 

аналізу (далі – BI), підтвердили поліфілетичність атлантично-середземномор-

ського роду Cystoseira s.l. і його розділення на три монофілетичні клади, що 

було показано у попередніх дослідженнях філогенії роду (Draisma et al., 2010; 

Bruno de Sousa et al., 2019; Orellana et al., 2019). Відповідно до останніх номе-

нклатурно-таксономічних змін, ці клади представляють собою три окремих 

роди, що отримали назви Ericaria, Gongolaria та Cystoseira s.s. (рис. 5.5, 5.6) 

(Molinari, Guiry 2020).  

Філогенетичні дерева ML та BI мають помітні відмінності у загальній то-

пології. Так, філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу послідовно-

стей 23S рДНК методом ML, показує кладу Gongolaria, як таку, що найраніше 

дивергувала від всіх інших родів, які включені в аналіз; а кладу Cystoseira s.s. 

– сестринською до збірної клади Ericaria+Bifurcaria+Halidris (рис. 5.5). В той 

же час, реконструкція дерева методом BI, показує кладу із родами Ericaria, 

Bifurcaria, Halidrys та Gongolaria як сестринську до всіх інших родів (рис. 5.6). 

Це відповідає результатам, які були раніше отримані при дослідженні родини 

Sargassaceae та роду Cystoseira s.l., зокрема описаним у роботах Draisma et al. 

(2010), Bruno de Sousa et al. (2019) та Orellana et al. (2019).  
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Рис. 5.5. Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності 23S рДНК методом ML з використанням моделі GTR+I+G. Ста-
тистична підтримка забезпечена методом бутстрепу (1000 повторів), значення 
бутстреп-підтримки вказані біля кожного вузла.  В аналіз включені 66 послі-
довностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним 
шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви так-
сону вказаний код доступу).  
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Рис. 5.6 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу по-
слідовності 23S рДНК методом BI з використанням моделі GTR+I+G. Зна-
чення апостеріорної ймовірності показано біля кожної гілки.  В аналіз вклю-
чені 66 послідовностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виді-
лені жирним шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після 
назви таксону вказаний код доступу).  
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Досліджені нами зразки цистозір (на філогенетичних деревах виділені жи-

рним шрифтом) потрапили у три різні клади, що наразі розглядаються як ок-

ремі роди (рис. 5.5, 5.6).  

Зокрема, до клади Gongolaria потрапили чорноморські зразки, що були 

морфологічно визначені як Cystoseira barbata (=Gongolaria barbata) та леван-

тійські зразки, що були попередньо визначені як Cystoseira rayssiae та 

Cystoseira sp. (рис. 5.5, 5.6). 

Топологія клади Gongolaria ідентична на обох філогенетичних деревах. 

При аналізі клади Gongolaria видно, що в деяких місцях філогенетичні відно-

сини близьких таксонів залишилися нерозв’язаними і в цих місцях наявна по-

літомія (вузли мають по три гілки). У випадку із послідовністю 23S рДНК це, 

скоріше за все, свідчить про низьку роздільну здатність послідовності.  

Проте, на обох деревах чітко видно, що зразки Gongolaria barbata із Чор-

ного та Адріатичного морів сформували кладу разом зі зразками Gongolaria 

barbata FM958378 (Іспанія, о. Менорка) та Gongolaria barbata FM958379 (Іта-

лія, о. Сицилія) із Середземного моря. Клада має високу бутстреп-підтримку 

(BS=96) та максимальну апостеріорну ймовірність (PР=1.00).  

Не дивлячись на певні морфологічні відмінності зразків, вирівнювання 

послідовностей (довжиною 393 нуклеотиди) показало, що всі послідовності 

23S рДНК, отримані для  зразків Gongolaria barbata із Чорного моря (7 – з 

узбережжя Кримського п-ова, 2 – з Тилігульського лиману Одеської обл. та 1 

– з узбережжя Болгарії), ідентичні між собою. Більш того, – порівняння послі-

довностей чорноморських зразків із двома зразками Gongolaria barbata із Ад-

ріатичного моря (Італія, зразки IB1 та IB3) показало їхню повну ідентичність 

за всіма позиціями.  

Примітно, що два інших середземноморських зразки з GenBank, визначені 

як Cystoseira barbata (FM958375) та Cystoseira barbata f. aurantia (MF767972), 

потрапили у дві інші клади із значно нижчою бутстреп-підтримкою і значен-

ням апостеріорної ймовірності.  
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Що стосується левантійських зразків, які потрапили до клади Gongolaria 

(Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp.), то ані на дереві ML, ані на дереві BI, вони 

не сформували чіткої клади. В той же час, встановлено, що попри глибокі мор-

фологічні відмінності між зразками Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp., всі 13 

послідовностей 23S рДНК (Додаток В, табл. В1) виявилися ідентичними. Во-

дночас, послідовності левантійських зразків Cystoseira rayssiae та 

Cystoseira sp. мають унікальну мутацію у 231 позиції (C замість A або T), що 

не зустрічається у інших видів роду Gongolaria. 

У випадку із кладою Ericaria, філогенетичні дерева ML та BI мають неве-

ликі відмінності у топології (рис. 5.5, 5.6). На філогенетичному дереві, побу-

дованому за методом ML, бачимо розділення на дві окремі монофілетичні гі-

лки із відносно високою бутстреп-підтримкою (BS=88 та 96). Всі інші філоге-

нетичні зв’язки в середині цих двох гілок на цьому етапі відслідкувати важко, 

що ще раз підтверджує низьку роздільну здатність філогенії за 23S рДНК.  

До роду Ericaria, зокрема, потрапили послідовності чорноморських зраз-

ків, які були морфологічно визначені як Cystoseira bosphorica. На дереві ML, 

разом із середземноморськими видами Ericaria crinita, Ericaria barbatula та 

Ericaria brachycarpa вони формують кладу із високою бутстреп-підтримкою 

(BS=96) (рис. 5.5). Виділити окремі клади для різних видів не є можливим в 

цьому аналізі, однак можна помітити, що зразки Ericaria crinita із Адріатич-

ного моря сформували окрему кладу із зразком Ericaria crinita FM958360 з о. 

Сицилія (бутстреп-підтримка середня – BS=63). Цікаво, що до цієї клади також 

потрапив ще один середземноморський вид – Ericaria barbatula FM958365 

(Draisma et al., 2010).  

На філогенетичному дереві, що побудовано за методом BI, вищезазначені 

таксони не формують окремої монофілеточної гілки, а розділилися на декілька 

окремих клад, що мають слабо визначену топологію і не прив’язані до конк-

ретних таксонів. Однак, можна відмітити, що чорноморські зразки 

Cystoseira bosphorica сформували кладу разом із середземноморським зразком     



117 
 
Ericaria crinita MF767984 (Франція, м. Антіб) із достатньо високим значенням 

апостеріорної ймовірності (PР=0,88) (рис 5.6). 

Вирівнювання чорноморських зразків Cystoseira  bosphorica (довжиною 389 

нуклеотидів) показало їхню повну ідентичність один одному (7 зразків – з крим-

ського узбережжя та 1 – з Болгарії), а також повну ідентичність послідовності 

Ericaria crinita MF767984 із Лігурійського моря (Франція, м. Антіб). Від всіх ін-

ших послідовностей ці 9 відрізняються заміною G (гуанін) на A (аденін) у 176-й 

позиції  та делецією у 241-й позиції (у інших послідовностях у цій позиції відмі-

чені А або Т) (рис. 5.7).  

Цікаво, що отриані нами послідовності італійських зразків Ericaria crinita 

із Адріатичного моря (IC1 та IC2) мають найбільшу подібність до зразку Eri-

caria crinita FM958360. Ці три послідовності відрізняються від всіх інших бли-

зькоспоріднених видів заміною двох нуклеотидів АА на ТТ у позиціях 343-

344. Водночас, послідовності адріатичних зразків Ericaria crinita мають уніка-

льну заміну у 237 позиції (замість Т або пропуску вони мають А) (рис. 5.7). 

      
Рис. 5.7. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей 23S рДНК для  
Cystoseira bosphorica з Чорного моря, Ericaria crinita з Адріатичного моря та 
послідовностей близьких видів з GenBank. 

 

Топологія третьої клади – Cystoseira s.s. – незначною мірою відрізняється 

на деревах, побудованих методами ML та BI. Для цієї клади на обох деревах 

характерна політомія. Очевидно, що в даному випадку 23S рДНК не має до-

статньої роздільної здатності, щоб чітко відділити окремі види роду Cystoseira 

s.s. один від одного. Водночас, левантійські зразки Cystoseira compressa на 

обох деревах потрапляють у різні клади, являючи собою два різних гаплотипи, 
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що відповідають морфологічним визначенням «типової» Cystoseira compressa 

та Cystoseira compressa subsp. pustulata. Так, послідовності  левантійської 

Cystoseira compressa (ваучери зразків – SC1 та BC5c) формують кладу разом із 

атлантичними зразками Cystoseira compressa FM958355 (Тенеріфе, Іспанія), 

Cystoseira compressa MF767960 (Албуфейра, Португалія) та Cystoseira aurantia 

MH493059 (Тенеріфе, Іспанія).  

Послідовності 23S рДНК Cystoseira compressa subsp. pustulata, в свою 

чергу, на філогенетичному дереві ML опиняються ближче до зразків Cystoseira 

humilis та Cystoseira compressa subsp. pustulata, які не формують окрему кладу 

(рис. 5.5, 5.6). Водночас, на дереві BI разом зі зразками Cystoseira compressa 

subsp. pustulata MF767958 (Азорські о-ви, Португалія) та Cystoseira compressa 

subsp. pustulata FM958354 (о. Сицилія, Італія) вони формують окрему кладу із 

максимальним значенням апостеріорної ймовірності (PР=1.00). 

Вирівнювання послідовностей 23S рДНК цих близькоспоріднених видів (до-

вжиною 391 нуклеотид) показало, що всі сіквенси Cystoseira compressa (а також 

Cystoseira aurantia) ідентичні один одному незалежно від географічного похо-

дження. Від інших нуклеотидних послідовностей вони відрізняються наявністю 

гуаніну (G) в 243 позиції (рис. 5.8). Як послідовності Cystoseira compressa subsp. 

pustulata, так і Cystoseira humilis у цій позиції мають аденін (А). В той же час, 

Cystoseira compressa subsp. pustulata (всі послідовності ідентичні між собою) хара-

ктеризується унікальною мутацією у позиціях 60-61, коли АА заміняється на ТТ. 

 

      Рис. 5.8. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей 23S рДНК 
для Cystoseira compressa та Cystoseira compressa subsp. pustulata з Левантійсь-
кого басейну, а також послідовностей близьких видів з GenBank.  
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Загалом, очевидно, що 23S рДНК дозволяє достовірно розрізнити роди 

Sargassaceae і показати спорідненість таксонів. В той же час, 23S рДНК має 

низьку роздільну здатність і для чіткого визначення окремих видів не завжди 

підходить. Для прояснення філогенетичних зв’язків близькоспоріднених видів 

необхідно використовувати інші молекулярно-філогенетичні маркери. 

 

5.2.2 Молекулярно-філогенетичний аналіз на основі порівняння послідо-

вностей гену COI 

Мітохондріальний ген, що кодує субодиницю I цитохром с-оксидази  

(COI), довжиною близько 600 нуклеотидів, широко використовується в прое-

ктах, пов'язаних з ДНК-баркодуванням – визначенням належності організму 

до того чи іншого таксону на основі коротких маркерів ДНК. Ген COI є білок-

кодуючою послідовністю і добре підходить для баркодування завдяки швид-

кому відбору і накопиченню мутацій, через що ген досить суттєво відрізня-

ється у різних видів. При цьому, в межах ожного виду дана послідовність мі-

тохондріальної ДНК є досить консервативною. В роботі Bruno de Sousa et al. 

(2019) було показано, що цей маркер також підходить для розрізнення видів 

Cystoseira s.l. завдяки відносно високим міжвидовим розбіжностям з низькими 

внутрішньовидовими варіаціями.  

Для побудови філогенетичного дерева було обрано 55 послідовностей 

гену COI (Додаток В, табл. В1, В2). В якості зовнішньої группи використана 

нуклеотидна послідовність COI Stephanocystis geminata (C.Agardh) Draisma, 

Ballesteros, F.Rousseau & T.Thibaut (зразок FJ409138 із Канади).  

Вибір найбільш відповідної еволюційної моделі нуклеотидних замін із за-

стосуванням критерію AIC показав, що для цього набору даних найкращим 

варіантом є модель HKY+I+G.  

Загальна топологія побудованих дерев (ML та BI) співпадає між собою і 

відповідає результатам, що були отримані раніше за допомогою мультигенної 

філогенії (Bruno de Sousa et al., 2019). Дерева, побудовані на основі аналізу 
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ділянки COI, показують, що спершу дивергує клада Cystoseira s.s. і вона є сес-

тринською до гілки Gongolaria+Ericaria+Bifurcaria (рис. 5.9, 5.10).  

Як і у випадку із деревами, побудованими на основі аналізу гену 23S 

рДНК, чорноморські та левантійські цистозіри потрапили у різні роди, а саме 

– Gongolaria, Ericaria та Cystoseira s.s. (рис. 5.9, 5.10).  

Топологія клади Gongolaria практично ідентична на обох деревах. Так, видно, 

що із достатньо високою достовірністю дана клада поділяється ще на дві окремі 

клади. До першої клади потрапляють послідовності чорноморської Gongolaria 

barbata (разом із середземноморськими зразками та видами Gongolaria usneoides 

(Linnaeus) Molinari & Guiry і Gongolaria baccata (S.G.Gmelin) Molinari & Guiry). 

Левантійські зразки, визначені як Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp., разом із де-

кількома іншими видами, формують другу кладу (рис. 5.9, 5.10). 

Клада, куди входять послідовності Gongolaria barbata із Чорного моря та 

середземноморські зразки, має дуже високу бутстреп-підтримку і максима-

льне значення апостеріорної ймовірності (BS=100; РР=1.00). Цікаво, що на 

обох деревах видно відділення (хоч і з невисокою достовірністю) всіх чорно-

морських зразків від трьох середземноморських, що представлені послідовні-

стю KY682970 із GenBank (Венеційська лагуна, Італія), а також оригінальними 

послідовностями із о. Сицилія (Італія) та о. Менорка (Іспанія) (ваучери зразків 

– CbarMAR01 та CbarMEN01 відповідно. 

Цікаво, що до цієї клади потрапляє також нуклеотидна послідовність 

KP136545 із GenBank (Чорне море, Туреччина), яка була визначена авторами як 

Cystoseira baccata. Цей сіквенс практично ідентичний послідовностям, отрима-

ним із наших чорноморських зразків Gongolaria barbara. Це, а також той факт, 

що зразок був відібраний у Чорному морі, для якого Cystoseira baccata ніколи не 

вказувалася, дозволяє нам стверджувати, що зразок KP136545 є неправильно ви-

значеним зразком Gongolaria barbata (=Cystoseira barbata) із чорноморського уз-

бережжя Туреччини. Більш того, – таксон Cystoseira baccata взагалі був виклю-

чений із середземноморської флори і є винятково атлантичним видом (Ribera et 

al., 1992; Taşkin et al., 2012; Cormaci et al., 2012). 
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Рис. 5.9 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу по-
слідовності COI методом ML з використанням моделі HKY+I+G. Статистична 
підтримка забезпечена методом бутстрепу (1000 повторів), значення бутстреп-
підтримки вказані біля кожного вузла.  В аналіз включені 55 послідовностей, 
в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним шрифтом) та 
послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви таксону вказаний 
код доступу).  
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Рис. 5.10 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності COI методом BI з використанням моделі HKY+I+G. Значення 
апостеріорної ймовірності показано біля кожної гілки. В аналіз включені 43 
послідовності, в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жир-
ним шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви 
таксону вказаний код доступу).  
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Вирівнювання нуклеотидних послідовностей гену COI із Gongolaria 

barbata та близьких видів (Gongolaria usneoides, Gongolaria baccata та 

Gongolaria nodicaulis (Withering) Molinari & Guiry) показало, що всі послідов-

ності COI Gongolaria barbata (включаючи наші зразки із Чорного моря і сікве-

нси із GenBank) дуже схожі між собою і суттєво відрізняються від інших видів 

клади Gongolaria (мають 9 унікальних нуклеотидних замін). Всі послідовно-

сті, отримані для зразків із Чорного моря, ідентичні між собою.  

Відмінності послідовностей гену COI Gongolaria barbata один від одного 

незначні: в 73-й позиції всі чорноморські зразки мають Т (як і види Gongolaria 

usneoides (Linnaeus) Molinari & Guiry та Gongolaria baccata), а зразки 

Gongolaria barbata із Середземного моря мають С (як інші середземноморські 

види Gongolaria nodicaulis та Gongolaria montagnei (J.Agardh) Kuntze). Чорно-

морський зразок Gongolaria barbata KP136545 з Туреччини має заміну у 418 

позиції: замість С (як у всіх інших видів) у нього відзначено G.   

Відмітимо також, що на деревах, побудованих на основі аналізу гену COI, 

видно, як зразок MF768074, визначений авторами як неприкріплена форма 

Cystoseira  barbata f. aurantia (Kützing) Giaccone (Bruno de Sousa et al., 2019) не 

потрапляє у кладу разом з іншими послідовністями Gongolaria barbata (рис. 

5.9, 5.10, зразок відмічений зірочкою). Натомість, він разом із послідовністями 

атлантичних зразків Gongolaria nodicaulis EU681400 (Франція) та MF768076 

(Ла-Корунья, Іспанія) формує кладу, що чітко відділена від інших близьких 

таксонів (BS=78, РР=1). Це той самий атлантичний зразок (ваучер MBR87, 

табл. А2), який на дереві 23S рДНК також не потрапив у кладу Gongolaria 

barbata (рис. 5.5, 5.6, відмічений зірочкою). Враховуючи, що і тут, і на дереві 

23S рДНК, зразок MBR87 групується із видом Gongolaria nodicaulis, можна 

припустити, що він був неправильно визначений морфологічно, враховуючи 

той факт, що Gongolaria nodicaulis та Gongolaria barbata мають багато спіль-

них рис. 

Як зазначалося вище, послідовністі гену COI Cystoseira rayssiae та 

Cystoseira sp. із Левантійського басейну формують другу кладу в середині 
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клади Gongolaria (рис. 5.9, 5.10). Так, до цієї клади також потрапляють сікве-

нси Gongolaria montagnei, Gongolaria nodicaulis, Gongolaria mauritanica 

(Sauvageau) Molinari & Guiry та таксону, що був визначений авторами як 

Cystoseira barbata f. aurantia.  

На деревах, побудованих на основі аналізу COI, Cystoseira rayssiae та 

Cystoseira sp. формують чітку кладу із майже максимальною бутстреп-підтри-

мкою та значенням апостеріорної ймовірності (BS=99; РР=0.99). Це є відміною 

від дерев, що були побудовані на основі аналізу гену 23S рДНК (рис. 5.5, 5.6), 

де послідовності цих зразків мали невизначену позицію і взагалі не формували 

окремої клади.  

В той же час, як і у випадку із 23S рДНК, послідовності гену COI 

Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. з узбережжя Ізраїлю виявилися ідентич-

ними. Їхнє вирівнювання із послідовностями COI близьких видів роду 

Gongolaria (довжиною 635 нуклеотидів) показало, що левантійські зразки сут-

тєво відрізняються від інших видів. Так, ці сіквенси мають 5 унікальних мута-

цій, які відрізняють їх від близьких таксонів (у 88-й, 274-й, 373-й, 474-й та 646-

й позиціях) (рис. 5.11). 

 

Рис. 5.11. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей гену COI для 
Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp., а також послідовностей близьких видів з 
GenBank.  

 

Що стосується клади Ericaria, то на обох деревах COI чітко видно, що 

вона розбивається на дві окремі клади із достовірною бутстреп-підтримкою і 

високою апостеріорною ймовірністю (рис. 5.9, 5.10).  
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Перша клада включає в себе зразки середземноморських видів Ericaria 

crinita та Ericaria barbatula, а також послідовності чорноморських зразків 

Cystoseira bosphorica (BS=99, PP=0.98). Друга – середземноморські та атлан-

тичні зразки Ericaria selaginoides (Linnaeus) Molinari & Guiry, Ericaria 

amentacea (C.Agardh) Molinari & Guiry та Ericaria mediterranea (Sauvageau) 

Molinari & Guiry (BS=99, PP=1.00).  

Внутрішня топологія спільної клади Ericaria crinita+ Ericaria barbatula+ 

Cystoseira bosphorica незначною мірою відрізняється на деревах ML та BI. На 

обох деревах зразки Ericaria crinita та Ericaria barbatula, що були одночасно 

відібрані на о. Крит, відділяються від всіх інших зразків із середньою достові-

рністю (BS=69, PP=1.00). На дереві ML також можна прослідкувати відділення 

всіх інших нуклеотидних послідовностей від італійських зразків (BS=74). Ці-

каво, що відокремлення сіквенсів пов’язано із географічним походженням зра-

зків, а не прийнятими таксономічними одиницями. Очевидно, що жоден із 

трьох видів не формує окремої клади, що дозволило б відмежувати один вид 

від іншого.  

Примітно, що для другої клади (Ericaria selaginoides+Ericaria amentacea+ 

Ericaria mediterranea) така ситуація теж є характерною. Так, ці три види відно-

сять до так званого «комплексу Cystoseira tamariscifolia s.l.» (=Ericaria 

selaginoides), де видові межі між таксонами не визначені і вони вважаються кон-

специфічними (Bermejo et al., 2018). В той же час, порівняння генетичних диста-

нцій між таксонами в середині двох клад показало, що спорідненість таксонів 

Ericaria crinita, Ericaria barbatula та Cystoseira bosphorica навіть вища, ніж у 

«комплексі Cystoseira tamariscifolia s.l.» (табл. Б2а).  

Аналізуючи нуклеотидні послідовності Cystoseira bosphorica та близьких 

таксонів, ми брали до уваги лише наші оригінальні зразки, адже у відкритому 

доступі не опубліковано жодної послідовності гену COI ані Cystoseira bosphorica, 

ані Ericaria crinita чи Ericaria barbatula.  
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Вирівнювання послідовностей COI Cystoseira bosphorica та середземно-

морських видів Ericaria crinita і Ericaria barbatula (довжиною 627 нуклеоти-

дів) показало їхню практично повну ідентичність. Так послідовності Cystoseira 

bosphorica з Криму та Болгарії (ваучери CS3, CBg1, CS1) абсолютно ідентичні 

послідовностям Ericaria crinita з Мальти, Менорки та Сицилії (ваучери 

CcriMAL01, CcriMEN01, CcriMIL01 відповідно). Адріатичний зразок Ericaria 

crinita (IC2) має дві мутації порівняно із основним гаплотипом: у 150-й позиції 

він має Т (як у клади Ericaria selaginoides+Ericaria amentacea+Ericaria 

mediterranea), а в 498-й позиції наявний G замість А (рис. 5.12). Нуклеотидні 

послідовності зразків Ericaria crinita та Ericaria barbatula з Криту ідентичні 

один до одного і також відрізняються мутаціями у двох позиціях: у 342-й по-

зиції критські зразки замість G мають С (як і один із зразків Ericaria 

amentacea), а в 604-й позиції відбулася заміна C на T, що не зустрічається у 

інших видів роду Ericaria.  

 

 

Рис. 5.12. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей гену COI для 
Cystoseira bosphorica та послідовностей близьких видів.  
 

Клада Cystoseira s.s. на обох деревах COI ідентична за топологією (рис. 5.9, 

5.10). До цієї клади потрапляють левантійські сіквенси Cystoseira compressa та 

Cystoseira compressa subsp. pustulata. Як і на деревах, що побудовані на основі 

аналізу ділянки 23S рДНК, ці зразки потрапляють в різні клади. В той же час, на 

рис. 5.9 та 5.10 видно, що серед таксонів Cystoseira s.s., лише 
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Cystoseira foeniculacea формує чітку кладу із максимальною статистичною підт-

римкою. Ця клада відділяються від таксонів Cystoseira compressa, 

Cystoseira compressa subsp. pustulata та Cystoseira humilis, що формують збірну 

кладу, де межі між таксонами важко встановити. 

Для того, щоб розділити близькоспоріднені таксони, ми залучили до ана-

лізу додаткові нуклеотидні послідовності гену COI із баз даних GenBank та 

BOLD і побудували окреме дерево для клади Cystoseira s.s. Дерева побудовані 

на основі аналізу 19 сіквенсів із застосуванням моделі HKY+I, що виявилася 

найбільш прийнятною для цього набору даних. Зразок Stephanocystis geminata 

FJ409138 використаний як зовнішня група (рис. 5.13, 5.14). 

Отримані філогенетичні дерева схожі за топологією, і на відміну від по-

передніх дерев, на них чітко видно відділення окремих клад (рис. 5.13, 5.14). 

Зокрема, на обох деревах видно відділення клади Cystoseira foeniculacea 

(BS=100; РР=1.00) та клади Cystoseira humilis (BS=80; РР=0.98). Що цікаво, 

саме до останньої клади потрапляє левантійський зразок Cystoseira compressa 

subsp. pustulata (RC2). Разом з іншими послідовностями цього таксону 

(MF768042-44) він формує кладу всередині клади Cystoseira humilis із достат-

ньо високим рівнем статистичної достовірності (BS=79; РР=1.00). В той же 

час, на обох деревах видно генетичну відмінність Cystoseira compressa subsp. 

pustulata від послідовностей Cystoseira humilis, що із високою достовірністю 

групуються в окрему кладу (BS=85; РР=0.94). 

Нуклеотидні послідовності «типової» Cystoseira compressa з Ізраїлю очіку-

вано виявилися ближчими до інших зразків Cystoseira compressa, що задепоновані 

в GenBank та BOLD. Водночас, можна прослідкувати розділення на окремі клади 

в залежності від географічного походження зразків. Так, на дереві ML всі сіквенси 

Cystoseira compressa формують кладу із середнім рівнем достовірності (BS=52). 

Всередині цієї клади із достатньо високим рівнем статистичної підтримки видно 

розподіл на дві клади: 1) зарзки із Атлантики та Західної частини Середземного  
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Рис. 5.13 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності COI методом ML з використанням моделі HKY+I. Значення бут-
стреп-підтримки (1000 повторів) показано біля кожної гілки. В аналіз вклю-
чені 19 послідовностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виді-
лені жирним шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після 
назви таксону вказаний код доступу).  
 

 

 

Рис. 5.14 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності COI методом BI з використанням моделі HKY+I. Значення апо-
стеріорної ймовірності показано біля кожної гілки. В аналіз включені 19 пос-
лідовностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним 
шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви так-
сону вказаний код доступу).  
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моря (MF768036-40) та 2) зразки зі Східного Середземномор’я. Як раз остання 

клада і сформована зразками Cystoseira compressa з Ізраїлю (BS=58) (рис. 5.13). На 

дереві BI послідовності Cystoseira compressa не формують чітко окресленої клади, 

хоча і тут також видно відділення зразків із заходу (MF768036-40) від східних ле-

вантійських зразків (BC5 та SC1) (рис. 5.14). 

Вирівнювання нуклеотидних послідовностей гену COI таксонів роду 

Cystoseira s.s. показує значну відмінність послідовностей виду Cystoseira 

foeniculacea (20 унікальних мутацій) та спорідненість таксонів Cystoseira 

compressa, Cystoseira compressa subsp. pustulata та Cystoseira humilis. Нуклеотидні 

послідовності цих трьох таксонів мають 7 варіабельних сайтів (рис. 5.15).  

Так, всі послідовності COI Cystoseira compressa з Ізраїлю (BC5, SC1, 

MK388673) ідентичні між собою, але відрізняються від інших послідовностей 

Cystoseira compressa (MF768036-40) двома мутаціями у 262-й та 269-й позиціях (в 

обох випадках – заміна C на Т). Ці ж дві мутації є характерними для таксону 

Cystoseira compressa subsp. pustulata (RC2). Водночас нуклеотидні послідовності 

цього таксону відрізняється від Cystoseira compressa мутаціями у 4 інших пози-

ціях. Дві з них зближають його із видом Cystoseira humilis (у 184 та 607 позиціях), 

а дві – є унікальними і зустрічаються лише у таксону Cystoseira compressa subsp. 

pustulata (у 175-й та 436-й позиціях) (рис. 5.15). 

 

 

Рис. 5.15. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей гену COI для 
Cystoseira compressa, Cystoseira compressa subsp. pustulata та послідовностей 
близьких видів.  
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5.2.3 Молекулярно-філогенетичний аналіз на основі порівняння послідо-

вностей ділянки мітохондріального міжгенного спейсеру mt-spacer 

 

Найбільш варіабельною серед досліджених маркерів є ділянка мітохондріа-

льного міжгенного спейсеру 23S-IGS-tRNALys-IGS-tRNAVal, який розташова-

ний між геном 23S рДНК та геном tRNA-Val і частково включає в себе їхні від-

різки, а також ділянку гену tRNA-Lys (далі – mt-spacer). За рахунок дуже високої 

швидкості накопичення мутацій, ця ділянка використовується для уточнення фі-

логенетичних відносин між досліджуваними близькими таксонами.  

Для побудови філогенетичного дерева було обрано 66 нуклеотидних пос-

лідовностей ділянки mt-spacer (Додаток В, табл. В1, В2). Застосування крите-

рію AIC показало, що найбільш відповідною еволюційною моделлю нуклео-

тидних замін для цього набору даних є модель GTR+I+G.  

Філогенетичні дерева ML та BI, побудовані на основі аналізу послідовно-

сті mt-spacer, за загальною топологією схожі на попередні дерева – вони також 

із достовірною статистичною підтримкою показують розділення цистозір на 3 

окремі клади – Gongolaria, Ericaria та Cystoseira s.s. (рис. 5.16, 5.17) 

Аналіз послідовностей mt-spacer ще раз підтверджує приналежність чор-

номорських та левантійських таксонів до різних родів. 

Топологія клади Gongolaria практично ідентична на обох деревах. Послідо-

вності Gongolaria barbata разом із зразками із Середземного моря (включаючи 

наші адріатичні зразки) формують окрему кладу. На дереві ML клада має сере-

дню бутстреп-підтримку (BS=64) за рахунок того, що при аналізі зразок 

Gongolaria barbata FM993043 не увійшов ані у кладу Gongolaria barbata, ані у 

сестринську кладу Gongolaria usneoides+ Gongolaria baccata (рис. 5.16). В цьому 

місці дерево BI має суттєву відмінність – на ньому види Gongolaria usneoides та 

Gongolaria baccata не формують сестринську до Gongolaria barbata кладу, а по-

чергово дивергують у основи всієї клади Gongolaria (рис. 5.17). Крім того, на 

ньому зразки Gongolaria barbata (включно із зразком FM993043) достовірно фо-

рмують кладу із максимальним показником апостеріорної ймовірності (РР=1.00).  
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Рис. 5.16 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності mt-spacer методом ML з використанням моделі GTR+I+G. Ста-
тистична підтримка забезпечена методом бутстрепу (1000 повторів), значення 
бутстреп-підтримки вказані біля кожного вузла.  В аналіз включені 66 послі-
довностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним 
шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви так-
сону вказаний код доступу).  
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Рис. 5.17 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності mt-spacer методом BI з використанням моделі GTR+I+G. Зна-
чення апостеріорної ймовірності показано біля кожної гілки.  В аналіз вклю-
чені 66 послідовностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виді-
лені жирним шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після 
назви таксону вказаний код доступу).  
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Цікаво, що зразки Cystoseira barbata f. aurantia MF768028 (ваучер 

MBR87) та Cystoseira barbata FM993038 (ваучер L0609427) потрапили до двох 

інших клад. Нуклеотидні послідовності цих зразків у попередніх деревах та-

кож не потрапляли у кладу Gongolaria barbata, що ще раз вказує на можливу 

некоректну первинну ідентифікацію. 

Вирівнювання послідовностей mt-spacer (довжиною 291 нуклеотиди) чор-

номорських зразків із двома отриманими послідовностями зразків Gongolaria 

barbata із Адріатичного моря (Італія) та сіквенсами із GenBank показало декі-

лька відмінностей, в тому числі – між чорноморськими зразками (рис. 5.18). 

Так, 13 нуклеотидних послідовностей чорноморської Gongolaria barbata пред-

ставляють два гаплотипи, що відрізняються однією мутацією. У 136-й позиції у 

більшості чорноморських зразків стоїть G: це зразки із Кримського узбережжя 

(Сотера, Батіліман, Мартьян), Тилігульського лиману, о. Джарилгач та Болгарії. 

У всіх інших зразків, включаючи середземноморські зразки Gongolaria barbata 

та три зразки із Кримського узбережжя, у цій позиції стоїть А.  

 

 
Рис. 5.18. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей mt-spacer для  
Gongolaria barbata з Чорного моря та послідовностей близьких видів з 
GenBank. 
 

Цікаво, що у пункті Сотера (Південний берег Криму) зареєстровані обидва 

гаплотипи. Окрім цієї позиції, всі наші оригінальні нуклеотидні послідовності 

Gongolaria barbata і з Чорного моря і з Адріатичного моря, ідентичні. В той же 

час зразок Gongolaria barbata FM993044 має унікальну заміну у 195-й позиції (G 

замість А), що відрізняє його від всіх близьких сіквенсів. А зразок 
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Gongolaria  barbata FM993043 у 206-й позиції має G, що відрізняє його від всіх 

послідовностей виду Gongolaria barbata і зближує із іншими видами клади 

Gongolaria (наприклад, Gongolaria elegans (Sauvageau) Molinari & Guiry та 

Gongolaria nodicaulis). 

 Крім Gongolaria  barbata, до клади Gongolaria також потрапили послідов-

ності Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. із Левантійського басейну. Вони форму-

ють окрему кладу, що має високий рівень статистичної підтримки (BS=84; 

РР=1.00) (рис. 5.16, 5.17). Вирівнювання підтвердило ідентичність послідовнос-

тей mt-spacer Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. (рис. 5.19). А їхнє порівняння 

також показало наявність у зразків Gongolaria  rayssiae та Cystoseira sp. 6 уніка-

льних мутацій, які не зустрічаються у інших видів роду Gongolaria. 

 

 
Рис. 5.19. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей mt-spacer для 
Cystoseira rayssiae, Cystoseira sp. та послідовностей близьких видів з GenBank. 
  

Топологія клади Ericaria ідентична на обох деревах, побудованих на ос-

нові аналізу ділянки mt-spacer (рис 5.16, рис. 5.17). Чорноморські зразки Cys-

toseira bosphorica згрупувалися із таксонами Ericaria crinita та Ericaria 

brachycarpa. Зразки Cystoseira bosphorica із Чорного моря та Ericaria crinita із 

Середземного моря формують окрему кладу, однак її бутстреп-підтримка та 

показник апостеріорної ймовірності середні (BS=53, РР=0,60). Це, скоріш за 

все, обумовлено включенням до аналізу нуклеотидних послідовностей близь-
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кого виду Ericaria brachycarpa. На деревах ML та BI зразки цього виду не сфо-

рмували окремої клади, а згрупувалися із видами Cystoseira bosphorica та 

Ericaria crinita.  

Для того, щоб уточнити філогенетичні відносини між близькими видами  

в середині клади Ericaria, нами побудоване окреме дерево із додатковими по-

слідовностями ділянки mt-spacer (модель нуклеотидних замін – HKY+I), яке 

виявилося ідентичним за топологією і при використанні методу ML, і при ви-

користанні аналізу BI (рис. 5.20). 

У цьому випадку клада Cystoseira bosphorica+Ericaria crinita достовірно 

відділяється від інших таксонів завдяки включенню в аналіз додаткових  

 

 

 
Рис. 5.20 Консенсусне молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на ос-
нові аналізу послідовності mt-spacer методами ML та BI з використанням мо-
делі GTR+I. Значення апостеріорної ймовірності та бутстреп-підтримки (1000 
повторів) показано біля кожної гілки. В аналіз включені 16 послідовностей, в 
тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним шрифтом) та 
послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви таксону вказаний 
код доступу).  

 



136 
 
послідовностей Ericaria brachycarpa (BS=70, PP=0,98). При цьому видно, що 

всередині цієї клади виокремлюється ще дві клади, які сформовані послідов-

ностями Ericaria crinita з Італії (наш зразок IC2 та сіквенс FM993024, на рис 

5.20 виділені квадратною дужкою) та Балеарського моря (FM993030, виділені 

круглою дужкою).  

 Клада Cystoseira bosphorica+Ericaria crinita є сестринською до клади, що 

сформована зразками Ericaria brachycarpa із Тірренського моря (на рис. 5.20 

об’єднані квадратною дужкою). Ця клада має високий рівень статистичної під-

тримки (BS=88, PP=1.00). Два інших зразки Ericaria brachycarpa із Балеар-

ського моря (FM993023 та FM993025) не формують окремої клади і розташу-

валися у основи кластеру видів Cystoseira bosphorica+ Ericaria crinita+ Ericaria 

brachycarpa. 

Вирівнювання послідовностей mt-spacer (292 нуклеотиди) чорноморських 

зразків із зразками з GenBank  показало, що всі 11 послідовностей Cystoseira 

bosphorica з Чорного моря ідентичні між собою, а також із середземноморсь-

ким зразком Ericaria crinita MF768018. Зразок Ericaria crinita FM993030 від-

різняється лише однією заміною у 131-й позиції (нуклеотид А, який знахо-

диться у цій позиції у всіх інших послідовностей, заміняється на G) (рис. 5.21). 

Нуклеотидні послідовності, отримані нами для зразків Ericaria crinita з Адрі-

атичного моря, відрізняються від всіх інших заміною С на А у 81-й позиції.  

Цікаво, що тоді як аналіз гену 23S рДНК таксонів Ericaria brachycarpa не 

показав відмінностей від інших близьких видів, послідовності mt-spacer у 

Ericaria brachycarpa мають ряд особливостей, які відрізняють їх від послідов-

ностей групи Ericaria crinita+ Cystoseira bosphorica. Зокрема, їх всіх об’єднує 

заміна А на G у 96-й позиції, а також наявність гіперваріабельної ділянки, для 

якої характерні делеції та повтори великих відрізків нуклеотидів (на рис. 5.21 

виділена рожевим кольором). 
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Рис. 5.21. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей mt-spacer для  
Cystoseira bosphorica з Чорного моря, Ericaria crinita з Адріатичного моря та 
послідовностей близьких видів з GenBank.  
 

На деревах, що побудовані на основі аналізу послідовності  mt-spacer,  

зразки в середині клади Cystoseira s.s. не формують окремих монофілетичних 

гілок (рис. 5.16, 5.17). У зв’язку із цим ми побудували дерева, залучивши до-

даткові послідовності (рис. 5.22, 5.23). Як і у попередніх деревах, побудованих 

на основі аналізу генів 23S рДНК та COI, у основи дерев відділяється клада 

Cystoseira foeniculacea. Інші таксони на дереві ML  формують кладу, де межі 

таксонів не визначені (рис. 5.22).  

 Однак застосування байєсівського методу, хоч і з середнім рівнем дос-

товірності, дозволило розділити близькоспоріднені таксони на окремі клади 

(рис. 5.23). Так, Cystoseira compressa із Левантійського басейну формує кладу 

із зразками Cystoseira compressa з Італії та Іспанії (PP=0,54, BS=44). Всі інші 

зразки формують спільну кладу із досить низьким значенням апостеріорної 

ймовірності (PP=0,52). Відмітимо також, що сюди потрапили левантійські зра-

зки  Cystoseira compressa subsp. pustulata, які відділяються від послідовностей 

Cystoseira humilis із середньою достовірністю (PP=0,56). 

 Вирівнювання зразків (довжиною 238 нуклеотидів) показало, що у пос-

лідовностей mt-spacer таксонів Cystoseira compressa, Cystoseira compressa 

subsp. pustulata та Cystoseira humilis наявні 7 варіабельних сайтів (рис. 5.24). 

Послідовності Cystoseira compressa ідентичні між собою. Послідовності групи 

Cystoseira compressa subsp. pustulata+ Cystoseira humilis відрізняються від 

Cystoseira compressa мутацією у 68-й позиції – замість Т вони мають G. Крім  
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Рис. 5.22 Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності mt-spacer методом ML з використанням моделі GTR. Статисти-
чна підтримка забезпечена методом бутстрепу (1000 повторів), значення бут-
стреп-підтримки вказані біля кожного вузла. В аналіз включені 14 послідовно-
стей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним шри-
фтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви таксону 
вказаний код доступу).  
 

 

 
 
 
Рис. 5.23. Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
послідовності mt-spacer методом BI з використанням моделі GTR. Значення 
апостеріорної ймовірності показано біля кожної гілки. В аналіз включені 14 
послідовностей, в тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жир-
ним шрифтом) та послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви 
таксону вказаний код доступу).  
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того, всі зразки Cystoseira compressa subsp. pustulata у 97-й позиції мають С, 

що відрізняє їх і від Cystoseira humilis, і від Cystoseira compressa. Загалом, го-

ворити про достовірне відділення цих видів на основі аналізу послідовності 

mt-spacer не коректно, адже відмінність нуклеотидних послідовностей цих 

трьох видів незначна, а значення статистичної достовірності на гілках філоге-

нетичного дерева невисокі. Водночас, ці результати співпадають із результа-

тами, які ми отримали при аналізі ділянки COI.  

 

 

Рис. 5.24. Ділянки вирівнювання нуклеотидних послідовностей mt-spacer для 
Cystoseira compressa, Cystoseira compressa subsp. pustulata та послідовностей 
близьких видів.  
 
 

5.2.4 Молекулярно-філогенетичний аналіз на основі порівняння комбіно-

ваних послідовностей мітохондріальної ДНК 

 

 У попередніх дослідженнях цистозір показано, що хороші результати у 

розділенні близькоспоріднених видів і реконструкції філогенетичних відносин 

можна отримати шляхом аналізу декількох генетичних послідовностей, які 

були комбіновані (конкатеновані) (Draisma et al., 2010; Bruno de Sousa et al., 

2019). При такому аналізі інформація по всіх генах групується в єдиний масив 

даних, який потім аналізується як єдине ціле.  Такий підхід дозволяє позбутися 

розбіжностей у топології дерев, які виникають при аналізі окремих ділянок ге-

ному і проаналізувати весь масив даних одночасно. 
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Нами проаналізовані філогенетичні дерева, побудовані на основі аналізу 

комбінації трьох досліджуваних мітохондріальних маркерів (COI, 23S рДНК 

та mt-spacer). Для реконструкції філогенетичного дерева, побудованого на ос-

нові аналізу трьох ділянок, використана модель GTR+I+G. Отримані філоге-

нетичні дерева ML та BI за загальною топологією схожі між собою (рис. 5.25, 

5.26).  

При аналізі клади Gongolaria на обох деревах видно, що вона розклада-

ється на три окремі клади з високою статистичною підтримкою (рис. 5.25, 

5.26). До першої клади відносяться види Gongolaria barbata, Gongolaria usne-

oides та Gongolaria baccata. Зразки Gongolaria barbata із Чорного моря разом 

із середземноморськими зразками формують окрему кладу, що має майже ма-

ксимальні показники бутстреп-підтримки і апостеріорної ймовірності (BS=99, 

PP=1.00). Два інших види формують сестринську кладу із середньою бутст-

реп-підтримкою, але високим показником апостеріорної ймовірності (BS=66, 

PP=1.00), що вказує на спорідненість цих трьох таксонів.  

Зразки Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. з Левантійського басейну, як і 

на попередніх деревах, формують окрему кладу, яка достовірно відділяється 

від інших таксонів (BS=99, PP=1.00). У сестринську кладу потрапляють послі-

довності видів Gongolaria nodicaulis, Gongolaria mauritanica та Gongolaria 

montagnei (рис. 5.25, 5.26). 

Що стосується клади Ericaria, то для неї ще раз показане достовірне роз-

ділення на дві клади. Зразки із Чорного моря, визначені як Cystoseira bosphor-

ica, разом із середземноморським зразками Ericaria crinita формують чітку 

кладу із достовірною статистичною підтримкою (BS=99, PP=0,99). 

На дереві ML видно виокремлення зразків Cystoseira bosphorica у кластер 

із середнім рівнем бутстреп-підтримки (BS=70) (рис. 5.26). Натомість на дереві 

BI в окрему кладу, навпаки, виділяються середземноморські зразки  Ericaria 

crinita (РР=0,93) (рис. 5.26). Це ще раз підкреслює, що генетичні дистанції між 

таксонами групи Cystoseira bosphorica+Ericaria barbatula+Ericaria crinita 

дуже малі, що не дозволяє розглядати їх як окремі види.   
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Рис. 5.25. Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
комбінації трьох послідовностей (23S рДНК, COI та mt-spacer) методом ML з 
використанням моделі GTR+I+G. Статистична підтримка забезпечена методом 
бутстрепу (1000 повторів), значення бутстреп-підтримки вказані біля кожного 
вузла.  В аналіз включені 39 комбінованих послідовностей, в тому числі: пос-
лідовності, отримані автором (виділені жирним шрифтом) та послідовності, 
депоновані у GenBank (для них після назви таксону вказаний ваучер зразку, 
коди доступу окремих послідовностей наведені у табл. В2). 
 

Цікаво, що аналіз на основі комбінації трьох ділянок дозволяє достовірно 

відділити вид Ericaria mediterranea від кластеру Ericaria amentacea+Ericaria 

selaginoides. 

Топологія клади Cystoseira s.s., на відміну від клад Gongolaria та Ericaria, 

трохи відрізняється на деревах ML та BI. Так, на дереві ML послідовності та-

ксону Cystoseira compressa subsp. pustulata формують окрему кладу, не групу-

ючись ані з видом Cystoseira compressa, ані із зразками виду Cystoseira humilis 

(рис. 5.25).  Натомість реконструкція філогенетичного дерева методом BI 
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Рис. 5.26. Молекулярно-філогенетичне дерево, побудоване на основі аналізу 
комбінації трьох послідовностей (23S рДНК, COI та mt-spacer) методом BI з 
використанням моделі GTR+I+G. Значення апостеріорної ймовірності пока-
зано біля кожної гілки. В аналіз включені 39 комбінованих послідовностей, в 
тому числі: послідовності, отримані автором (виділені жирним шрифтом) та 
послідовності, депоновані у GenBank (для них після назви таксону вказаний 
ваучер зразку, коди доступу окремих послідовностей наведені у табл. В2). 

 

відповідає результатам, отриманим при аналізі окремих послідовностей COI 

та mt-spacer. Зокрема, видно, що послідовності таксону Cystoseira compressa 

subsp. pustulata потрапляють у спільну кладу із видом Cystoseira humilis. Ця 

клада має середній рівень бутстреп-підтримки (BS=0.67), однак сестринська 

клада (куди потрапляють зразки Cystoseira compressa з Леванту та Атлантики), 

має високий рівень бутстреп-підтримки (BS=0.95). Відмітимо також, що на де-

реві BI клада Cystoseira compressa subsp. pustulata, куди увійшли зразки із Із-

раїля та Іспанії, із максимальною достовірністю відділяється від зразків Cys-

toseira humilis (PP=1.00) (рис. 5.26).  
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Отримані результати, на наш погляд, ще раз підтверджують, з одного 

боку, приналежність таксону Cystoseira compressa subsp. pustulata до клади 

Cystoseira humilis. А з іншого боку – демонструють, що генетичні дистанції 

між таксонами у кладі Cystoseira s.s. дуже короткі і виділяти таксон Cystoseira 

compressa subsp. pustulata в окремий вид буде некоректно (хоч він і формує 

виокремлену кладу на багатьох деревах). 

Відмітимо також, що хоч аналіз на основі декількох комбінованих послі-

довностей є, загалом, більш точним, він має ряд недоліків.  Зокрема, не для 

всіх таксонів наявні всі три досліджені послідовності, що не дозволяє вклю-

чити в аналіз послідовності багатьох таксонів. Крім того, філогенетичні де-

рева, що реконструйовані на основі аналізу комбінації трьох мітохондріальних 

маркерів (COI, 23S рДНК та mt-spacer), загалом відповідають результатам, що 

раніше отримані при аналізі філогенетичних дерев, побудованих на основі ок-

ремих ділянок COI та mt-spacer. Це свідчить, що дві дані ділянки, самі по собі, 

є достатньо вдалими маркерами для розрізнення таксонів Cystoseira s.l. 

 
Отже, за результатами досліджень встановлено, що найбільш оптималь-

ним варіантом є виділення ДНК із рецептакулів та верхніх гілочок у свіжому 

або замороженому вигляді, хоча консервування у силікагелі є найбільш прак-

тичним методом, і має ряд переваг. При ампліфікації трьох мітохондріальних 

маркерів найкращі результати ми отримували при розведенні 1:100. Найбіль-

ший відсоток успішних ампліфікацій є характерним для маркерної послідов-

ності mt-spacer, що разом із високою роздільною здатністю при порівнянні 

близьких видів робить цю ділянку перспективною для баркодингу цистозір.  

Дослідження показали, що при ампліфікації гену 23S рДНК у зразків, для яких 

перше ПЛР при концентрації 1:100 виявилося невдалим, більше розбавлення 

(1:200) давало позитивні результати, а для гену COI, навпаки, – концентрацію 

ДНК варто підвищити (до 1:50 чи 1:40). 
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Результати молекулярно-філогенетичного аналізу на основі отриманих 

послідовностей трьох мітохондріальних маркерів підтвердили поліфілетич-

ність атлантично-середземноморського роду Cystoseira s.l. і його розділення 

на три монофілетичні роди – Ericaria, Gongolaria та Cystoseira s.s. 

Досліджувані зразки цистозір  потрапили у три різні клади. Зокрема, до 

клади Gongolaria потрапили чорноморські зразки, що були морфологічно ви-

значені як Cystoseira barbata (=Gongolaria barbata). Зразки Gongolaria barbata 

із Чорного моря разом із середземноморськими зразками на всіх деревах сфо-

рмували кладу, що має високу бутстреп-підтримку та максимальну апостеріо-

рну ймовірність. Не дивлячись на певні морфологічні відмінності зразків, ви-

рівнювання нуклеотидних послідовностей генів 23S та COI показало, що всі 

чорноморські зразки, ідентичні між собою, а різниця із середземноморськими 

послідовностями або взагалі відсутня або представлена 1-2 мутаціями. Вирів-

нювання послідовностей mt-spacer показало, що чорноморська Gongolaria 

barbata представлена двома гаплотипами, що відрізняються однією мутацією. 

Загалом показано, що послідовності Gongolaria barbata  суттєво відрізняються 

від інших видів клади Gongolaria (наприклад у послідовності гену COI  вони 

мають 9 унікальних нуклеотидних замін). 

Левантійські зразки Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. також потрапили 

до клади Gongolaria. Більш того – показано, що нуклеотидні послідовності 

всіх трьох мітохондріальних маркерів є ідентичними, не дивлячись на глибокі 

морфологічні відмінності між двома формами. На деревах, що побудовані на 

основі аналізу COI та mt-spacer, зразки Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. фо-

рмують чітку кладу із майже максимальною бутстреп-підтримкою та значен-

ням апостеріорної ймовірності. Вирівнювання послідовностей Cystoseira 

rayssiae та Cystoseira sp. показало, що у ділянці COI ці левантійські зразки ма-

ють 5 унікальних мутацій, а у ділянці mt-spacer – 6 унікальних мутацій, які не 

зустрічаються у інших видів роду Gongolaria, що підтверджує видовий ранг 

таксону. 

До роду Ericaria потрапили чорноморські зразки Cystoseira bosphorica. 

Вирівнювання показало, що всі нуклеотидні послідовності Cystoseira 
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bosphorica з Чорного моря ідентичні. Більш того – жодна із проаналізованих 

ділянок мітохондріального геному не показала достовірну відмінність чорно-

морських зразків Cystoseira bosphorica від середземноморських видів Ericaria 

crinita та Ericaria barbatula. На дереві ML, що побудовано на основі аналізу 

гену 23S рДНК, разом із послідовностями середземноморських видів Ericaria 

crinita, Ericaria barbatula та Ericaria brachycarpa вони формують кладу із ви-

сокою бутстреп-підтримкою. Аналіз генів СОІ та mt-spacer показав, що послі-

довності чорноморських зразків Cystoseira bosphorica ідентичні або майже іде-

нтичні послідовностям видів  Ericaria crinita та Ericaria barbatula; разом вони 

формують кладу із високою достовірністю, що свідчить про конспецифічність 

цих таксонів.  

Левантійські зразки Cystoseira compressa та Cystoseira compressa subsp. 

pustulata потрапляють до клади Cystoseira s.s.. Аналіз трьох мітохондріальних 

маркерів показав їхню відмінність та приналежність до двох різних клад все-

редині роду. Порівняння послідовностей COI та реконструкція філогенетич-

ного дерева на її основі дозволили достовірно відділити кладу Cystoseira 

compressa (куди увійшли і левантійські зразки цього виду) від клади Cystoseira 

humilis (куди потрапили послідовності таксону Cystoseira compressa subsp. 

pustulata). Схожі результати ми отримали при аналізі ділянки mt-spacer, але із 

низькою статистичною підтримкою. Всі три гени показали не тільки принале-

жність таксону Cystoseira compressa subsp. pustulata до клади Cystoseira 

humilis, але і наявність унікальних замін, які відділяють Cystoseira compressa 

subsp. pustulata від інших таксонів. 

Враховуючи, що кількість послідовностей mt-spacer, доступних у NCBI та  

BOLD для порівняння, значно вища, ніж в інших послідовностей, він дуже 

легко ампліфікується та успішно секвенується, а також характеризується ви-

сокою роздільною здатністю при порівнянні близьких видів, вважаємо його 

найбільш перспективним для проведення баркодингу та молекулярно-філоге-

нетичних досліджень цистозір. 

Матеріали розділу 5 опубліковані у: Sadogurska et al., 2021а,b; Mulas et 

al., 2020 (Додаток А). 
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РОЗДІЛ 6 

КРИТИКО-ТАКСОНОМІЧНИЙ АНАЛІЗ РОДУ CYSTOSEIRA S.L.  В 

ЧОРНОМУ МОРІ ТА ЛЕВАНТІЙСЬКОМУ БАСЕЙНІ 

 

6.1 Критико-таксономічний аналіз роду Cystoseira s.l.  в Чорному морі  

 

На основі морфологічних та молекулярно-філогенетичних досліджень по-

казано, що в Чорному морі поширені два види, що відносяться до двох різних 

родів.  

Зразки з Чорного та Середземного морів, які були морфологічно іденти-

фіковані як Cystoseira barbata (= Gongolaria barbata), були дуже схожими і ві-

дповідали діагнозу виду та описам, що надані у різних ідентифікаційних клю-

чах (Зинова 1967; Зинова, Калугина, 1974; Калугина-Гутник, 1975; Gómez Gar-

reta et al., 2000; Cormaci et al., 2012; Berov et al., 2015). Зразки характеризува-

лися великим діапазоном морфологічної мінливості, що залежить від сезону 

та впливу хвиль. Зокрема, розмір талому, довжина стовбурів, форма та розмір 

рецептакулів та повітряних пухирів мали найбільшу пластичність.  

Цей широкий діапазон морфологічної мінливості чорноморської 

Gongolaria barbata раніше був описаний як внутрішньовидові таксони (Воро-

нихин, 1908а,б; Зинова, Калугина, 1974). Відібрані нами зразки Gongolaria 

barbata представляли собою різні перехідні морфологічні форми та навіть де-

які дуже відмінні форми, які за поглядами М.М. Вороніхіна, А.Д. Зінової та 

О.А. Калугіної-Гутник могли би бути класифіковані як різні таксони. У той же 

час усі досліджені зразки Gongolaria barbata мали спільні характеристики, а 

саме: (1) некущистий талом із невеликим базальним диском, від якого відхо-

дить один циліндричний стовбур; (2) гілки всіх порядків гладенькі і без колю-

чок; (3) тофули відсутні; (4) криптостоми численні; (5) рецептакули шилопо-

дібні, із мукроном та без бічних колючих відростків; (6) концептакули герма-

фродитні (містять антеридії, оогонії та стерильні парафізи); (7) повітряні пу-
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хирі численні і зазвичай розташовані і вигляді чоток. Ці характеристики, а та-

кож анатомічна характеристика  виду,  відповідають опису роду Gongolaria (= 

Treptacantha sensu Orellana et al., 2019) (Orellana et al., 2019; Molinari, Guiry 

2020). Таким чином, наші дані чітко підтверджують перенесення Cystoseira 

barbata до роду Gongolaria, який раніше був запропонований виключно на ос-

нові генетичних даних без аналізу морфології та анатомії виду (Orellana et al., 

2019). Крім того, послідовності мітохондріальної ДНК, проаналізовані в цій 

роботі, з високою статистичною достовірністю підтвердили, що зразки з Чор-

ного моря, морфологічно ідентифіковані як Cystoseira barbata, належать до 

клади Gongolaria barbata (Sadogurska et al., 2021a,b).  

У зразків Gongolaria barbata як COI послідовності, так і mt-spacer мають 

незначні відмінності (1-2 заміни), що вкладаються в рамки внутрішньовидової 

мінливості та не корелюють з морфологічними відмінностями. Це, а також 

факт наявності багатьох перехідних морфологічних форм, свідчать про те, що 

розділення Gongolaria barbata на окремі внутрішньовидові таксони не має під 

собою підґрунтя. Це явно результат сезонних змін та екологічної пластичності, 

як це було також описано для Gongolaria barbata в Адріатичному морі (Falace,  

Bressan, 2006). 

В той же час, неприкріплена форма Cystoseira barbata f. repens A.D.Zinova 

& Kalugina має ряд унікальних морфологічних характеристик. Ця форма була 

описана Калугіною-Гутник та Зіновою (1974) із акваторії Казачої бухти 

(Кримський п-ів): «Typus. URSS, Tauria, sinus Kasaczja dictus, 3m alt., X 1970, 

A.A. Kalugina; in Inst. Bot. Acad. sci. URSS (Leningrad) conservatur». 

Паралельно, у 1985 році, Дж. Джакконе описує неприкріплені цистозіри 

із Середземного моря як Cystoseira barbata f. aurantia (Kützing) Giaccone 

(Amico et  al., 1985), ґрунтуючись на описі таксону Cystoseira aurantia Kützing, 

що був запропонований Кютцингом (Kützing, 1843):  

«Cystosira aurantia. 

C. ramis maxime elongatis, inermibus; foliis dichotomis, setaceis; aerocystis 

diaphanis, elliptico-oblongis, aurantiacis, longo concatenatis, sursum sensim 



148 
 
minoribus; carpomatibus ovato-lanceolatis, rare elongatis, solitariis, simplicibus, 

apice longe cuspidatis. 

Golf von Triest, 1835.» 

Хоча номенклатурна комбінація Cystoseira barbata f. repens була запро-

понована на 10 років раніше, надалі для означення неприкріплених цистозір в 

Середземному морі європейські дослідники традиційно використовували саме 

номенклатурну комбінацію Cystoseira barbata f. aurantia, що можна пояснити 

певною ізоляцією радянської науки та відсутністю доступу до російськомов-

них публікацій. Пізніше Ribera et al. (1992) та Gómez Garreta et al. (2001) про-

понують вважати Cystoseira barbata f. aurantia та Cystoseira aurantia синоні-

мом Cystoseira barbata f. repens і використовують саме останню комбінацію 

для характеристики неприкріплених середземноморських цистозір. 

Водночас, ця думка не стала загальноприйнятою і вже в наступному чек-

листі (Cormaci et al., 2012), автори помилково вказують, що пріоритет повинна 

мати номенклатурна комбінація Cystoseira barbata f. aurantia.  

Ще більшої плутанини додали результати молекулярно-філогенетичних 

досліджень, куди потрапили зразки неприкріплених цистозір. У роботі Bruno 

de Sousa et al. (2019) проаналізований зразок неприкріпленої цистозіри, визна-

чений авторами як Cystoseira barbata f. aurantia (ваучер зразку MBR87) (Дода-

ток В., табл В1). Зразок відібраний на атлантичному узбережжі Іспанії (окол. 

м. Кадіз); отримані нуклеотидні послідовності задепоновані у базі GenBank 

(23S рДНК – MF767972, COI – MF768074, mt-spacer – MF768028). Ми проана-

лізували ці послідовності і виявили їхню практично повну ідентичність із по-

слідовностями виду Gongolaria nodicailis та деякими іншими близькими ви-

дами. На філогенетичному дереві, що побудовано на основі аналізу гену COI, 

послідовності цього зразку разом із атлантичними зразками Gongolaria 

nodicailis (EU681400, MF768076) формують кладу із високою статистичною 

достовірністю (BS=86, PP=1.00) (4.9, 4.10, зразок помічений зірочкою). Аналіз 

жодного мітохондруального маркеру не показав приналежність цього зразка 

до клади  Gongolaria barbata. 
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У іншій роботі з філогенії цистозір, автори також включили до аналізу 

зразок неприкріпленої цистозіри (відібраний на о. Тенеріфе, Атлантичний 

океан) (рис. 6.1), якій ними на основі морфологічних ознак був визначений як 

Cystoseira barbata f. aurantia (Orellana et al., 2019). Водночас, молекулярно-фі-

логенетичний аналіз показав, що зразок відноситься не до клади Gongolaria 

(куди був віднесений вид Gongolaria barbata), а до клади Cystoseira s.s. Далі, 

на основі цього результату автори роблять декілька помилкових, на наш пог-

ляд, висновків. Автори зазначають, що той факт, що зразок неприкріпленої ци-

стозіри, визначений як Cystoseira barbata f. aurantia (=Cystoseira aurantia), по-

трапив у кладу Cystoseira s.s. і є генетично віддаленим від Gongolaria barbata, 

дозволяє відновити видовий ранг для таксону Cystoseira aurantia Kützing та 

віднести всі неприкріплені цистозіри до роду Cystoseira s.s.  

 

 

Рис. 6.1 Cystoseira sp. (=Cystoseira 
aurantia) (ваучер зразка TFC Phyc 
15276) за (Orellana et al., 2019). 

 

Автори не аналізували ані типовий зразок, ані морфологічні характери-

стики Cystoseira aurantia, ані той факт, що взагалі-то нуклеотидні послідовно-

сті їхнього зразка ідентичні послідовностям Cystoseira compressa, що були ві-

дібрані в тому ж пункті (рис. 5.5, 5.6, зразок потрапляє у кладу Cystoseira 

compressa і відмічений зірочкою). Більш того, як один із синонімів до 
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Cystoseira aurantia Orellana et al., (2019) автори вказують Cystoseira 

concatenata f. repens A.D. Zinova & Kalugina, що викликає багато додаткових 

запитань. Як результат, наразі AlgaeBase вказує наступну синонімію таксонів: 

Cystoseira concatenata f. repens A.D.Zinova & Kalugina = Cystoseira barbata f. 

repens A.D.Zinova & Kalugina = Cystoseira barbata f. aurantia (Kützing) 

Giaccone = Cystoseira aurantia Kützing sensu Orellana et al., 2019. 

По-перше, А.Д. Зінова та О.А. Калугіна-Гутник ніколи не пропонувати 

комбінацію Cystoseira concatenata f. repens, хоча вона помилково зустрічається 

в декількох сучасних джерелах (тому ця комбінація повинна розглядатися як 

nom. inval.) (Minicheva et al., 2014; Guiry, Guiry, 2021). По-друге, якщо автори 

і мали на увазі номенклатурну комбінацію Cystoseira barbata f. repens, то вона 

аж ніяк не може бути синонімом Cystoseira aurantia, що віднесена авторами до 

роду Cystoseira s.s. 

Як зазначалося вище, А.Д. Зінова та О.А. Калугіна-Гутник описали не-

прикріплену форму на основі чорноморського матеріалу і базуючись на мор-

фологічних ознаках віднесли її до виду Cystoseira barbata (як Cystoseira 

barbata f. repens). Типовий зразок цього таксону відібраній біля узбережжя 

Криму, а результати наших молекулярних досліджень показують наявність у 

північній частині Чорного моря лише двох таксонів, що належать до родів 

Ericaria та Gongolaria. Крім того, результати нашого морфологічного аналізу 

зразків неприкріпленої цистозіри із Джарилгацької бухти (Чорне море) підт-

верджують їх приналежність до виду Gongolaria barbata (=Cystoseira barbata), 

що наразі перенесений у рід Gongolaria. 

Саме тому вважаємо за доцільне для чорноморських зразків неприкріп-

леної цистозіри запропонувати нову комбінацію: 

Gongolaria barbata f. repens (A.D.Zinova & Kalugina) S.S. Sadogurska  

comb. nov.  

Базіонім: Cystoseira barbata f. repens A.D.Zinova & Kalugina (1974: 121, 

fig. 3). Опубліковано в: Зинова А.Д., Калугина А.А. (1974) К систематике 
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видов рода Cystoseira Ag. в Чёрном море. Новости систематики низших 

растений, 11: 116–125. 

Голотип: УРСР, Чорне море, бухта Казача, глибина 3 м., жовтень 1970, 

зібраний О.А. Калугіною; (гербарний номер A0000250, зберігається в 

альгологічному гербарії Ботанічного інституту ім. В. Л. Комарова РАН, 

Санкт-Петербург, Росія – LE) (Mikhaylova, Sokolova, 2020).  

 

Що ж стосується середземноморських зразків, то, на нашу думку, ми ма-

ємо справу із крайніми проявами морфологічної пластичності цистозір. Цис-

тозірам властива морфологічна мінливість і судячи зі всього, неприкріплені 

форми можуть утворюватися не лише у Gongolaria barbata. Так, у випадку із 

зразком з роботи Bruno de Sousa et al. (2019) ми, ймовірно маємо справу із не-

прикріпленою формою Gongolaria nodicaulis. А зразок, який помилково опи-

саний як Cystoseira aurantia, скоріш за все є неприкріпленою формою 

Cystoseira compressa. Додатковим аргументом є той факт, що обидва зразки 

були відібрані в атлантичному океані, а Gongolaria barbata, на думку багатьох 

дослідників, є середземноморським видом і в Атлантиці взагалі не зустріча-

ється (Berov et al., 2015). Дана ситуація, з одного боку, ще раз підкреслює не-

обхідність молекулярно-філогенетичного аналізу для визначення цистозір. А 

з іншого, – є чудовим прикладом, що одних лише молекулярних даних мало 

для коректного визначення. 

 

Зразки, які були морфологічно ідентифіковані як Cystoseira bosphorica, як 

правило, відповідали діагнозам, що надані у Sauvageau (1912), Зінова (1967) та 

Berov et al. (2015) (див. табл. 4.1). Порівняльно-морфологічний аналіз показав, 

що для Cystoseira bosphorica морфологічно найближчими видами є середзем-

номорські таксони Ericaria crinita та Ericaria barbatula, нещодавно перенесені 

у рід Ericaria (за Orellana et al. 2019 – Carpodesmia) (Orellana et al., 2019, 

Molinari, Guiry 2020). У свою чергу, Cystoseira bosphorica відрізняється від цих 

таксонів поєднанням таких ознак, як повна відсутність шиповидних придатків 
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на всіх гілочках, більшими розмірами талому (до 100–120 см), наявністю чис-

ленних повітряних пухирів та рецептакулів завжди з тупим кінцем і іноді з 

колючками (Sadogurska et al., 2021a,b). 

Незважаючи на видимі морфологічні відмінності цих трьох таксонів, мо-

лекулярно-філогенетичний аналіз не підтверджує виділення цих таксонів в ок-

ремі види. Всі три проаналізовані ділянки мітохондріального геному підтвер-

джують приналежність Cystoseira bosphorica до роду Ericaria, але показують 

незначні відмінності від послідовностей Ericaria crinita (рис. 5, 6). Так, ген COI 

С. bosphorica практично ідентичний послідовності COI Ericaria crinita/ 

Ericaria barbatula з Адріатичного моря, Балеарських островів, Сицилії, Ма-

льти та Криту, а всі відмінності вкладаються у діапазон внутрішньовидової мі-

нливості (1-2 мутації). Водночас, ні 23S рДНК, ні COI, ні mt-spacer не показу-

ють наявність унікальних чорноморських гаплотипів, які можуть бути харак-

терними для Cystoseira bosphorica і чітко відокремити цей таксон від середзе-

мноморських популяцій. 

Підсумовуючи, Cystoseira bosphorica, Ericaria crinita та Ericaria barbatula 

можна розділити на основі стабільних морфологічних відмінностей, а саме: 

наявності/відсутності колючок на апексах стовбурів та рецептакулах, наявно-

сті/відсутності повітряних пухирів та загальних розмірах талому (див. табл. 

4.1). Генетичні дані свідчать про те, що Ericaria barbatula та Ericaria crinita є 

конспецифічними (Sadogurska et al., 2021a,b). Водночас, для підтвердження 

цієї гіпотези потрібна більша кількість зразків з різних частин Середземного 

моря. Що стосується Cystoseira bosphorica, то, виходячи з морфологічних та 

молекулярних даних, цей таксон явно є конспецифічним із Ericaria crinita. 

Швидше за все, це випадок адаптації середземноморського таксону до специ-

фічних умов Чорного моря (низька солоність, виражена сезонність та ін.).  

Підкреслимо, що Cystoseira bosphorica має унікальні морфологічні та еко-

логічні особливості, характерні для географічно ізольованої популяції при ві-

дсутності генетичних розбіжностей. На наш погляд, це цілком обґрунтовує ви-

знання внутрішньовидового рангу для чорноморських популяцій. Повернення 
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до внутрішньовидового статусу, запропоноване ще А.Д. Зіновою та О.А. Ка-

лугіною-Гутник (1974), є більш консервативним і точніше описує філогенети-

чне положення популяцій з Чорного моря. Тому було запропоновано нову ком-

бінацію (Sadogurska et al., 2021a): 

Ericaria crinita f. bosphorica (Sauvageau) S.S. Sadogurska, J. Neiva et A. 

Israel.  

Базіонім: Cystoseira bosphorica Sauvageau (1912: 413, 529). Опубліковано 

в: Sauvageau, C. (1912). A propos des Cystoseira de Banyuls et Guéthary. 

Bulletin de la Station biologique d'Arcachon 14: 133–556. 

Лектотип: визначений у (Gómez Garreta, Ribera, 2005); ТУРЕЧЧИНА, за-

тока Буюк-Дере, Босфорська протока, жовтень 1840, зібраний Густавом 

Тюре (Gustave Thuret); (гербарний номер PC0596565, зберігається в 

Herbarium of the Laboratoire de Cryptogamie of the Muséum National d'-

Histoire Naturelle of Paris — PC).  

 

Аналіз робот Вороніхіна показав, що він, ймовірно, був першим авто-

ром, який описав з Чорного моря «форму Cystoseira з шипиками на 

receptacula» (Воронихин, 1908а,б). Він помилково назвав таку цистозіру фор-

мою C. barbata, адже саме цей вид був найбільш відомим для цього регіону на 

той момент. На наш погляд, його оригінальний опис Cystoseira barbata var. 

flaccida та Cystoseira barbata f. hoppei × flaccida  відповідають пізнішому опису 

Cystoseira bosphorica, який був запропонований Саважо на 4 роки пізніше 

(Sauvageau, 1912). Синонімію цих таксонів відзначають також А.Д.Зінова та 

О.А.Калугіна-Гутник (1974).  

Саме тому, ми пропонуємо розглядати ці таксони як синоніми до 

Ericaria crinita f. bosphorica: Cystoseira barbata var. flaccida (Kützing) 

Woronichin (1908: 117) = Cystoseira barbata f. hoppei × flaccida Woronichin 

(1908: 118) = Ericaria crinita f. bosphorica (Sauvageau) S.S. Sadogurska, J. Neiva 

et A. Israel (Sadogurska et al., 2021a).  
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В той же час, комбінація Cystoseira barbata f. hoppei (C.Agardh) 

Woronichin, яка часто зустрічається в літературі, на наш погляд повинна бути 

визнана невалідною. Дж. Агард запропонував розглядати Cystoseira hoppei C. 

Agardh (1820: 59, як «Hoppii») як внутрішньовидовий таксон Cystoseira 

barbata: C. barbata var. hoppei (C.Agardh) J.Agardh (1842: 51). У своїй оригіна-

льній праці Вороніхін (1908а,б), цитуючи Дж. Агарда, помилково називає цей 

таксон «формою» і використовує назву «Cystoseira barbata f. hoppii J. Ag.». 

Надалі ця комбінація помилково цитується як Cystoseira barbata f. hoppei 

(C.Agardh) Woronich. Враховуючи, що Вороніхін, насправді, ніколи не пропо-

нував такої номенклатурної комбінації під своїм авторством, номенклатурну 

комбінацію Cystoseira barbata f. hoppei (C.Agardh) слід розглядати як nom. 

inval. (Sadogurska et al., 2021a). 

 

6.2 Критико-таксономічний аналіз роду Cystoseira s.l.  в Левантійському 

басейні 

 Результати морфологічного аналізу говорять про наявність п’яти різних 

морфогруп в Левантійському басейні. Водночас, молекулярно-філогенетич-

ний аналіз підтвердив наявність лише чотирьох оперативних таксономічних 

одиниць, що належать до родів Gongolaria та Cystoseira s.s. 

Зокрема, до роду Gongolaria були віднесені зразки, які були морфологі-

чно визначені як Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. Зразки Cystoseira rayssiae 

та Cystoseira sp. мають спільні риси: підошва у вигляді невеликого (1-2 см) 

диску, від якої відходить один стовбур, вкритий тофулами; від стовбура іноді 

можуть відходити додаткові стовбури, що надає таломам псевдокущистого ви-

гляду; стовбур та тофули багаторічні, гілочки – сезонні (наявні протягом бере-

зня-серпня), нижні гілочки іноді сплощені, концептакули розташовані на кін-

цях гілочок, рецептакули не компактні, термінальні, вкриті шипиками. Конце-

птакули у обох таксонів гермафродитні, оогонії округлі або яйцевидні, анте-

ридії зібрані у грона, наявні стерильні парафізи. Анатомічна будова у 

Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. подібна і відповідає опису роду Gongolaria 
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(Mulas et al., 2020). Водночас, Cystoseira sp. відрізняються від Cystoseira 

rayssiae наявністю великої кількості широких пірамідальних шипиків, які 

іноді роздвоюються (та навіть розтроюються) на кінцях, колючих тофулів та 

апексу, дрібними розмірами талому (до 10 см), відсутністю помітної середньої 

жилки та наявністю іридесценції на молодих частинах талому.  

Аналіз ідентифікаційних ключів та літературних відомостей показав, що 

Cystoseira sp. морфологічно схожа на Cystoseira mauritanica наявністю корот-

кого стовбура (1-3 см), вкритого тофулами, шипиків на тофулах та апексі, се-

зонністю талому (опадання гілочок в найспекотніший період). Але відрізня-

ється наявністю іридесценції, сплощених молодих гілочок та роздвоєних ши-

пиків. Остання характеристика є притаманною лише Cystoseira squarrosa De 

Notaris. Водночас, цей вид не має іридесценції та сезонності талому, а також 

значно відрізняється формою тофулів та загальним виглядом талому.  

Ці відмінності, а також поєднання унікальних характеристик, наштовх-

нули Е. Рамон на думку, що популяція Cystoseira sp.  із пункту Тель Шикмона 

може бути новим видом.  

Однак, результати молекулярно-філогенетичного аналізу показали іден-

тичність всіх нуклеотидних послідовностей Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. 

Аналіз гену 23S рДНК показав схожість послідовностей левантійських зразків 

із Gongolaria mauritanica (MH493061). Водночас, на деревах, що побудовані 

на основі аналізу маркерів COI та mt-spacer, ідентичні послідовності Cystoseira 

rayssiae та Cystoseira sp. формують окрему кладу із високою статистичною до-

стовірністю (рис. 5.9, 5.10, 5.13, 5.14). Більш того, вирівнювання послідовнос-

тей COI Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. із послідовностями близьких видів 

Gongolaria показало, що левантійські зразки суттєво відрізняються від інших 

видів. Так, ці вони мають 5 унікальних мутацій, які відрізняють їх від близьких 

таксонів (рис. 5.11). Вирівнювання послідовностей mt-spacer показало наяв-

ність у Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. 6 унікальних мутацій, які не зустрі-

чаються у інших видів роду Gongolaria (рис. 5.16) 

Таким чином, молекулярно-філогенетичний аналіз свідчить про те, що 



156 
 
морфологічно відмінні зразки Cystoseira rayssiae та Cystoseira sp. є генетично 

ідентичними і представляють собою результат високої пластичності цього 

виду. Аналіз підтвердив приналежність цього виду до клади Gongolaria (sensu 

Molinari, Guiry 2021; = Treptacantha sensu Orellana et al. 2019) (Mulas et al., 

2020).  

Найбільше морфологічна мінливість виражена між особинами, які меш-

кають у субліторалі та літоралі (на верметидних платформах). Оригінальний 

діагноз виду, запропонований Е. Рамон, базувався на основі опису гербарних 

зразків, відібраних лише у зоні літоралі, тому він повинен бути розширений 

завдяки врахуванню морфологічних особливостей субліторальної «форми». 

Зокрема, Е. Рамон відмічає, що всі досліджені нею зразки були зібрані із гли-

бини, яка не перевищувала 2 м. Наші спостереження та дослідження Mulas et 

al. (2019) показали, що біля пункту Тель Шикмона (окол. м. Хайфа) Cystoseira 

rayssiae формує угруповання до глибини 12 м.  

Підсумовуючи, зазначимо, що на основі молекулярно-філогенетичного, 

морфологічного та анатомічного аналізу разом з колегами було показано при-

належність виду Cystoseira rayssiae до роду, який на 2020 рік мав назву 

Treptacantha (=Gongolaria). На основі цього, у статті (Mulas et al., 2020) була 

запропонована нова комбінація: 

Treptacantha rayssiae (Ramon) M. Mulas, J. Neiva & A. Israel 

Basionym: Cystoseira rayssiae Ramon. Опубліковано в: Israel Journal of 

Plant Sciences, Vol. 48: 59 (English), 61 (Latin), Figs 1-5 (Fig. 1: holotype), 

1970. 

Holotype: HUJ (Ashqelon, Israel; 23 May 1953). 

Водночас пізніша публікація (Molinari, Guiry 2020) показала, що прави-

льна назва для цієї клади – Gongolaria. На основі нашої публікації авторами 

була запропонована комбінація Gongolaria rayssiae (Ramon) Molinari & Guiry, 

яка наразі і є прийнятою таксономічно (Guiry, Guiry, 2021; Molinari, Guiry, 

2021) 
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До роду Cystoseira s.s. належать левантійські зразки, що були визначені 

як Cystoseira foeniculacea, Cystoseira compressa та Cystoseira compressa subsp. 

pustulata. 

Із левантійського зразку Cystoseira foeniculacea не вдалося отримати 

ДНК, щоб провести молекулярно-філогенетичний аналіз. Водночас цей вид 

характеризується дуже специфічною морфологією, що не дозволяє сплутати 

його з іншими таксонами. Морфологічній аналіз зразків підтвердив принале-

жність виду до роду Cystoseira s.s., яке було попередньо показано на основі 

аналізу послідовностей ДНК (Orellana et al., 2019). Цей вид має атлантично-

середземноморський ареал, однак в останні десятиліття у Середземному морі 

вид став рідкісним, а в деяких регіонах взагалі зник (Thibaut et al., 2015).  В 

Ізраїлі вид знаходиться на межі ареалу. Аналіз літератури та гербарних зразків 

підтвердив, що історично вид був поширеним у центральній та північній час-

тині узбережжя Ізраїля від Тель-Авіву до пункту Рош-ХаНікра (Nemlich, 

Danin, 1964; Lundberg, 1991) (Додаток Е, табл. Е1). Остання достовірно опуб-

лікована знахідка зазначена в роботі Б. Лундберг (Lundberg, 1996), де вона від-

мічає, що вже в 90-ті рр. вид зустрічався лише в пункті Дор. В гербарії також 

зберігається зразок, відібраний в 1996 р. біля Кейсарії (20 км на південь від 

пункту Дор) (Додаток Е, табл. Е1). При аналізі гербарію IOLR нами знайдено 

два фрагменти талома Cystoseira foeniculacea, відібрані в 2017 році в пункті 

ХаБонім (ці знахідки до цього часу не опубліковані). В 2019 році нами цей вид 

знайдений у вигляді лише одного талому в одному місці – в пункті Дор (при-

близно в тому ж районі, де відома остання опублікована знахідка виду); ще 

один зразок відібраний у пункті Ха-Бонім М. Шонвальд (лютий 2019). Отже 

за останні 25 років нам відомі лише 4 знахідки цього виду, підтверджені гер-

барними зразками. Всі вони зроблені в одному районі в центральній частині 

Ізраїлю у межах пунктів Дор-Ха-Бонім. Таким чином, наразі вид є дуже рідкі-

сним для узбережжя Ізраїля і потребує особливих заходів з його охорони.   

Морфологічний та молекулярно-філогенетичний аналіз показав відмін-

ність таксонів Cystoseira compressa та Cystoseira compressa subsp. pustulata. 
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Зразки Cystoseira compressa із Левантійського басейна мають типову морфо-

логію, яка відповідає діагнозу виду. На наш погляд, морфологічна мінливість 

Cystoseira compressa є результатом сезонних змін і пристосувань до різної ін-

тенсивності впливу хвиль і не може бути трактована як внутрішньовидові та-

ксоні. Це релевантно, як мінімум, для досліджених нами зразків з Левантійсь-

кого басейну. Хоча і в інших регіонах Середземного моря дослідники відмі-

чали, що внутрішньовидові таксони Cystoseira compressa (наприклад, 

Cystoseira compressa f. rosetta (Ercegovic) M.Cormaci, G.Furnari, G.Giaccone, 

B.Scammacca & D.Serio) є всього лише результатом фенологічних змін таломів 

і не можуть вважатися окремими формами (Falace et al., 2005). 

Левантійські зразки на всіх деревах із високою достовірністю групу-

ються із нуклеотидними послідовностями Cystoseira compressa із різних діля-

нок Середземного моря. Цікаво, що ген COI також дозволяє простежити різ-

ницю між східними і західними популяціями (рис. 5.13, 5.14). Зокрема, послі-

довності Cystoseira compressa з Ізраїлю відрізняються від інших зразків 

Cystoseira compressa з Атлантики (MF768036-40) двома мутаціями. Аналіз герба-

рних зразків та літературних даних показав, що цей вид є одним із найбільш роз-

повсюджених у Левантійському басейні, а його популяції стабільні протягом три-

валого часу. Така сама ситуація характерна для Cystoseira compressa по всьому 

Середземному морю, тому це єдиний вид цистозір, який не охороняється Барсело-

нською конвенцією (Convention, 1976). 

Паралельно результати нашого дослідження показали, що зразки так-

сону Cystoseira compressa subsp. pustulata з Левантійського басейну відрізня-

ються від «типової» Cystoseira compressa не тільки морфологічно, але і гене-

тично. Статус і систематичне положення цього таксона давно було дискусій-

ним, а попередні номенклатурно-таксономічні дослідження внесли ще більше 

плутанини.  

Таксон був описаний в 1952 р. із Адріатичного моря А. Ерцеговичем як 

Cystoseira abrotanifolia subsp. pustulata Ercegović (Ercegović, 1952). Він вказує, 
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що від Cystoseira abrotanifolia (=C. compressa) таксон відрізняється більш тов-

стими і менш сплощеними первинними гілочками, циліндричними вторин-

ними гілочками та циліндрично-ниткоподібними кінцевими гілочками, а та-

ломи густо вкриті дуже помітними криптостомами: 

«C. abrotanifolia subsp. pustulata tab. XXX et tab . XXIV c. 9. – Differt a typo 

ramis primariis crassioribus et angustioribus tantum minori inferiori parte 

compresso ellipsoideis , maiore superiore parte cylindraceo-filiformibus , ramulis 

superiorum ordinum praedominanter cylindraceo-filiformibus et tenuioribus, 

cryptostomatibus creberrimis, sine ordine dispositis et eximie salientibus». 

Пізніше, аналізуючи морфологічні особливості таксону, Giaccone та 

Bruni (1973) запропонували вважати Cystoseira abrotanifolia subsp. pustulata 

синонімом виду Cystoseira myriophylloides Sauvageau (зараз = C. humilis var. 

myriophylloides (Sauvageau) J.H.Price & D.M.John), який був описаний із атла-

нтичного узбережжя Франції (Sauvageau, 1912). 

Однак Verlaque (1988) проаналізував як морфологію, так і поширення 

двох таксонів і відхилив запропоновану синонімію. Враховуючи, що на той 

момент Cystoseira abrotanifolia була визнана синонімом Cystoseira compressa, 

він запропонував комбінацію «Cystoseira compressa (Esper) Gerloff & 

Nizamuddin var. pustulata Ercegovic ex Verlaque (1988: 191)» (наразі визнана 

nom. inval., адже публікація була невалідною).  

Аналізуючи морфологічні характеристики таксонів, Gómez Garreta et al. 

(2001) припустили конспецифічність середземноморського таксону Cystoseira 

compressa var. pustulata та атлантичного таксону Cystoseira humilis 

(=Cystoseira humilis var. humilis). Однак, вони підкреслювали, що таксони ма-

ють помітні морфологічні відмінності і не є синонімічними. Через відмінні 

ареали та морфологію, вони висунули гіпотезу, що ці два таксони (Cystoseira 

humilis var. humilis та Cystoseira compressa var. pustulata) є двома різними ло-

кальними формами виду Cystoseira humilis і підкреслили необхідність подаль-

ших молекулярно-філогенетичних досліджень.  
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Пізніше Thibaut et al. (2015) порівняли  середземноморські зразки 

Cystoseira compressa var. pustulata із зразками Cystoseira humilis з Канарських 

о-вів, Іспанії та Марокко та підтвердили відмінність цих таксонів. На основі 

цих відмінностей вони відносять таксон не до виду Cystoseira humilis, а до виду 

Cystoseira compressa. Автори відмічають, що комбінація Cystoseira compressa 

var. pustulata Ercegovic ex Verlaque була опублікована некоректно і пропону-

ють нову валідну комбінацію Cystoseira compressa subsp. pustulata (Ercegović) 

Verlaque (саме вона досі є прийнятою таксономічно) (Thibaut et al., 2015). Ранг 

підвиду вони аргументують тим фактом, що за їхніми спостереженнями попу-

ляції Cystoseira compressa subsp. pustulata можуть мешкати разом із популяці-

ями типової Cystoseira compressa, тому таксон не може розглядатися як еко-

тип.  

Молекулярно-філогенетичні дослідження, проведені Bruno de Sousa et 

al.  (2019) включали також зразки Cystoseira compressa subsp. pustulata. При 

аналізі дерев із цієї роботи бачимо, що цей таксон групується із послідовнос-

тями виду Cystoseira humilis (рис. 6.2). Автори зазначають, що результати ана-

лізу достовірно показують наявність двох окремих незалежних клад – «клади 

Cystoseira humilis» та «клади Cystoseira compressa subsp. pustulata». Обидві 

клади достовірно відділяються від від «клади Cystoseira compressa».  

Враховуючи, що раніше деякі автори вже висували ідею про приналеж-

ність Cystoseira compressa subsp. pustulata до виду Cystoseira humilis (Giaccone, 

Bruno, 1973; Cormaci et al., 2012) автори Bruno de Sousa et al.  (2019) помилково, 

нехтуючи всіма правилами ботанічної номенклатури, пропонують назву 

Cystoseira humilis var. humilis для клади Cystoseira compressa subsp. pustulata. 

Водночас, залишаючи назву клади Cystoseira humilis без змін. 

Важливо відмітити, що пропозиція дати цим двом кладам нібито різні 

назви «Cystoseira humilis» та «Cystoseira humilis var. humilis» є помилковою, 

адже згідно з правилам ICBN, номенклатурна комбінація Cystoseira humilis var. 

humilis є автонімом. Тобто ця номенклатурна комбінація виникає автоматично 
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для означення типових зразків Cystoseira humilis, як тільки додаткові внутріш-

ньовидові таксони були запропоновані (наприклад, Cystoseira humilis var. 

myriophylloides). Відповідно, номенклатурна комбінація Cystoseira humilis var. 

humilis повинна затосовуватися як раз до клади, куди потрапили зразки «типо-

вої» Cystoseira humilis (на рис. 6.2 виділена синім кольором), але аж ніяк не 

для клади із зразками Cystoseira compressa subsp. pustulata, куди потрапляють 

зразки, що відмінні генетично та морфологічно.  

Більше того, автори не робили морфологічний аналіз зразків, тому їхні 

таксономічні пропозиції, основані виключно на результатах молекулярно-фі-

логенетичного аналізу, призвели до ще більшої плутанини, замість того, щоб 

нарешті прояснити таксономічний статус таксону Cystoseira compressa subsp. 

pustulata. 

 

 

Рис. 6.2. Фрагмент молекулярно-філогенетичного дерева, побудованого мето-
дом ML на основі комбінації послідовностей COI-23S рДНК-mt-spacer (Bruno 
de Sousa et al., 2019) із нашими примітками: червоними дужками відмічені 
клада виду Cystoseira humilis та клада виду Cystoseira compressa; червоним 
овалом виділена клада Cystoseira compressa subsp. pustulata (помилково на-
звана авторами Cystoseira humilis var. humilis), синім овалом – клада «типової» 
Cystoseira humilis. 
 

Молекулярно-філогенетичний аналіз, проведений нами на основі ана-

лізу наших оригінальних послідовностей із Ізраїлю та послідовностей із 

GenBank (Bruno de Sousa et al., 2019), ще раз підтвердив приналежність так-

сону Cystoseira compressa subsp. pustulata до клади Cystoseira humilis. Однак 

він також показав чіткі відмінності у послідовностях всіх трьох маркерів. Хоча 

генетичні дистанції між таксонами Cystoseira compressa subsp. pustulata, 
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Cystoseira humilis та Cystoseira compressa невеликі (і значно менші, ніж у так-

сонів із інших родів) (Додаток Г), вирівнювання показує, що навіть при неве-

ликих генетичних дистанціях нуклеотидні послідовності Cystoseira compressa 

subsp. pustulata набагато ближчі до послідовностей виду Cystoseira humilis, а 

не Cystoseira compressa. Порівняння послідовностей COI та реконструкція фі-

логенетичного дерева на її основі дозволили достовірно відділити кладу 

Cystoseira compressa (куди увійшли і левантійські зразки цього виду) від клади 

Cystoseira humilis (куди потрапили зразки таксону Cystoseira compressa subsp. 

pustulata). Більш того, – на дереві COI також видно достовірне виділення клади 

Cystoseira compressa subsp. pustulata від клади із «типовими» зразками 

Cystoseira humilis. Схожі результати ми отримали і при аналізі ділянки mt-

spacer та комбінації трьох послідовностей, але із низькою статистичною підт-

римкою. 

Крім того, варто відмітити, що клада Cystoseira compressa subsp. 

pustulata складається із зразків з різних популяцій як Східного, так і Західного 

Середземномор'я. Тобто представляє собою окрему таксономічну одиницю, 

яка генетично постійна в різних районах Середземного моря.  Ці генетичні ві-

дмінності також відображаються і в специфічній морфології таксону. Наяв-

ність сплощених гілочок і розетковидний апекс роблять цей таксон, на перший 

погляд, схожим на Cystoseira compressa. Однак більш детальний аналіз демон-

струє, що циліндричні та ниткоподібні кінцеві гілочки, веретеновидні рецеп-

такули та дуже помітні криптостоми морфологічно наближають цей таксон до  

виду Cystoseira humilis.  

Значні морфологічні відмінності та генетична відокремленість, підтри-

мують тезу про те, що ці два таксони не можуть бути синонімами, навіть якщо 

вони є конспецифічними: Cystoseira humilis var. humilis ≠ Cystoseira compressa 

subsp. pustulata. 

 
Як зазначалося вище, відповідно до правил ботанічної номенклатури, ав-

тонім Cystoseira humilis var. humilis закріпляється за кладою, яка включає в 
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себе зразки, що морфологічно відповідають опису типового зразку виду. Отже, 

молекулярно-філогенетичні дані показали приналежність зразків Cystoseira 

compressa subsp. pustulata до виду Cystoseira humilis,  водночас морфологічний 

та молекулярно-філогенетичний аналіз показав відмінність зразків Cystoseira 

compressa subsp. pustulata від Cystoseira humilis var. humilis. Щоб уникнути 

плутанини між цими двома таксонами, ми пропонуємо комбінацію Cystoseira 

humilis subsp. pustulata на основі опису, що був запропонований Ерцеговичем 

в 1952 році (Ercegović, 1952): 

Cystoseira humilis subsp. pustulata (Ercegović) S.S. Sadogurska et A. Israel 

comb. nov. 

Базіонім: Cystoseira abrotanifolia subsp. pustulata Ercegovič (1952: 102, 

113), pls XXIVe, XXX. Опубліковано в: Ercegović A. (1952.) Jadranske 

Cistozire. Njihova morfologija ekologija i razvitak. Fauna et flora Adriatica, 

IOR, Split, 2: 1-212.  

Синоніми: C. planiramea Schiffner ex Gerloff & Nizamuddin, (1975: 567- 

568, pls 5-8); C. epiphytica Schiffner ex Gerloff & Nizamuddin, (1976: 165, 

pls 1-3); C. compressa var. pustulata Ercegovič ex Verlaque, (1988: 191), 

nom. inval.; C. compressa subsp. pustulata (Ercegovič) Verlaque in Thibaut 

et al., (2015: 219-220) 

Syntype localities: Split, Lovište and Pelješcu, Croatia. 

 

Даний таксон ніколи не вказувався для акваторії Ізраїля. Найближчі ві-

домі локалітети цього таксону у Східному Середземномор’ї – це узбережжя 

Туреччини (Aysel, 1997; Taşkin et al., 2008, 2012) та о. Кіпр (Taşkin et al., 2013; 

Tsiamis et al., 2014). Хоча це дійсно перша задокументована знахідка таксону 

у Левантійському басейні, у гербарії нами знайдено як мінімум два зразки, які 

відповідають діагнозу виду (Додаток Е, рис. Е1). Враховуючи, що найстарі-

ший зразок датований 1919 роком, можна стверджувати, що наша знахідка не 

є результатом  нещодавньої «появи» таксону біля берегів Ізраїля. Даний випа-
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док ще раз вказує на необхідність проведення постійного молекулярного бар-

кодингу макроводоростей із тих родів, які важко визначаються морфологічно. 

Це в першу чергу стосується таксонів роду Cystoseira s.l. 

Зазначимо також, що за результатами аналізу гербарних зразків, пока-

зано, що на початку ХХ ст. в Ізраїлі зустрічалися види Gongolaria barbata та 

Ericaria barbatula (Додаток Е, табл. Е1). Враховуючи, що за літературними да-

ними, ці таксони приурочені до більш помірних умов, можна припустити, що 

вони могли зникнути із південного Леванту внаслідок глобального потеп-

ління, адже за спостереженнями саме в цій частині Середземного моря зміна 

клімату проявляється найсильніше (Albano, 2021; Rilov, 2016).  

Наявність двох інших таксонів (Cystoseira dubia та Cystoseira platyramosa) 

на ізраїльському узбережжі Левантійського басейну сумнівна та потребує по-

дальших досліджень, зокрема глибоководних угруповань. 

Отже, встановлено, що для Чорного моря в різні часи вказувалося 11 так-

сонів цистозір різного рангу, а в результаті номенклатурно-таксономічної ре-

візії показано, що тут поширені лише три таксони, що відносяться до родів 

Ericaria та Gongolaria: Gongolaria barbata f. barbata, Gongolaria barbata f. 

repens та Ericaria crinita f. bosphorica. Для двох останніх таксонів запропоно-

вані нові номенклатурні комбінації. 

Для ізраїльського узбережжя Левантійського басейну за весь період дос-

ліджень зазначали 12 таксонів цистозір. Ми підтвердили наявність трьох  з 

них, та показали приналежність до родів Cystoseira s.s. та Gongolaria: 

Cystoseira foeniculacea, Cystoseira compressa, та Gongolaria rayssiae. Ще три 

таксони вперше зазначені для даного району: Cystoseira humilis subsp. pustulata 

(запропонована нова комбінація), Gongolaria barbata та Ericaria barbatula; при 

чому два останніх види – наразі ймовірно зниклі в Ізраїлі. 

 

Матеріали розділу 6 опубліковані у: Sadogurska et al., 2021а,b; Mulas et 

al., 2020 (Додаток А). 
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РОЗДІЛ 7  

БІОГЕОГРАФІЯ РОДУ CYSTOSEIRA S.L. В БАСЕЙНІ  

СЕРЕДЗЕМНОГО МОРЯ ТА ПИТАННЯ ЕНДЕМІЗМУ  

ОКРЕМИХ ТАКСОНІВ 

 

Пояснення просторових закономірностей біологічної організації залиша-

ється центральною проблемою для біогеографічних досліджень.  Порівняно з 

наземними, морські організми отримали менше уваги науковців. Морська біо-

географія стикається із багатьма викликами, що пов’язані із важкодоступністю 

більшості морських екосистем, відсутністю повних даних про поширення ба-

гатьох видів та деякими особливостями морського середовища, що впливають 

на поширення видів.  Морські екосистеми відрізняються від сухопутних тим, 

що вони більш «відкриті» за рахунок меншої кількості фізичних бар’єрів, що 

можуть перешкоджати біологічному обміну між регіонами (Caley et al., 1996). 

Зокрема, у морських системах великі океанічні течії можуть змінювати широ-

комасштабні біологічні закономірності, зв’язуючи екологічні (температура, 

солоність та кількість поживних речовин) та біологічні властивості як сусід-

ніх, так і дуже віддалених регіонів (Wernberg et al., 2013). В такому випадку 

структура угруповань буде сильно залежати від пасивного поширення мікрос-

копічних пропагул (спор, гамет, личинок), а також макроскопічних дрейфую-

чих або плаваючих організмів із сусідніх областей (Menge et al., 2003). Крім 

того, багато видів можуть здійснювати активні міграції, що значно впливає на 

еволюційні процеси та видоутворення (Pinheiro et al., 2017; Kaimuddin et al., 

2016). 

Басейн Середземного моря є однією із «гарячих точок» морського біоріз-

номаніття та центром локального ендемізму. Близько чверті всіх середземно-

морських видів є ендемічними для цього басейну (Coll et al., 2010; Bianchi et 

al., 2012). Базуючись на аналізі інформації щодо континентального дрейфу, ро-

зподілу температур та солоності, коливання рівня моря, заледеніння а також 



166 
 
ендемізму біоти, Середземне і Чорне море були віднесені до двох окремих бі-

огеографічних регіонів (Costello et al., 2007).  

Враховуючи відносно молоду геологічну історію, ізольованість та специ-

фічні кліматичні умови, Середземне море є ідеальним районом для вивчення 

ендемізму, видоутворення та біогеографії морських водоростей. Причини ви-

сокого біорізноманіття Середземного моря передусім полягають у бурхливій 

геологічній історії басейну в третинному періоді та в глибоких кліматичних 

змінах в четвертинному періоді (Bianchi et al., 2012). Система внутрішніх мо-

рів Середземноморського басейну, у минулому зазнала низку трансгресивних 

і регресивних фаз, у результаті чого неодноразово змінювалися межі, екологі-

чні умови і склад біоти в усьому басейні та в його окремих частинах. Це, без-

умовно, відобразилося і на закономірностях поширення морських макрофітів 

Середземноморського басейну.  

Періодизація фаз і уявлення про умови існування гідробіонтів значною 

мірою базуються на результатах біостратиграфії (насамперед, за аналізом ви-

копних решток малакофауни та діатомової флори в донних відкладах). Врахо-

вуючи, що морські макроводорості майже не залишають скам’янілих решток, 

ймовірний склад макрофлори в різні геологічні періоді до останнього часу був 

побудований переважно на припущеннях. Однак застосування молекулярних 

методів в систематиці морських водоростей дало більш ґрунтовну інформацію 

про філогенію окремих таксонів, а також можливість моделювати еволюційні 

зміни (Silberfeld et al., 2010). Крім того, стало очевидним, що морфологія часто 

не відображає реальне різноманіття видів. Одним із наслідків відкриття «кри-

птичного різноманіття» є фундаментальний зрушення у визначенні видових 

понять, що має глибокі наслідки для розуміння поширення видів, їхньої рідкі-

сності та ендемізму (Brodie, 2015).  

Біогеографічні дослідження бурих макроводоростей в основному зосере-

джені на макроеволюції таких поширених родів, як Macrocystis (Rothman et al. 

2017), Lobophora (Vieira et al., 2017) та Fucus (Cánovas et al., 2011). 
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В свою чергу, в Середземному морі саме таксони роду Cystoseira s.l. є 

ключовими видами для донних прибережних угруповань. Вони поширені по 

всьому басейну Середземного моря (включаючи Чорне та Азовське моря), а 

також в прилеглих ділянках Атлантичного океану. Високе видове та внутріш-

ньовидове різноманіття, явище гібридизації та високий рівень морфологічної 

мінливості свідчать, що цистозіри знаходяться в процесі активного видоутво-

рення в регіоні (Roberts, 1978; Draisma et al., 2010). Все це робить їх ідеальними 

модельними об’єктами для дослідження in situ ендемізму, процесів видоутво-

рення та закономірностей поширення морських макроводоростей в Середзем-

номорському басейні. 

Вважається, що рід Cystoseira s.l. є досить древнім родом. Викопні рештки 

з міоцену підтверджують присутність цистозіроподібних водоростей в древ-

ньому екваторіальному океані (океані Тетіс) (Дмитриева и др., 1959; Givulescu, 

1975; Molhanov, 2014; Мамчур, 2014). Середземне море як залишок цього оке-

ану було заселене тропічною морською біотою, поки воно не втратило зв’язок 

із Атлантичним океаном в кінці міоцену.  Відсутність постійного зв’язку із 

океаном призвело до поступового випаровування вод і як наслідок – Мессін-

ської кризи солоності. Це призвело до вимирання більшої частини тетійської 

біоти Середземного моря.  Водночас, деякі види могли пережити цю катастро-

фічну подію у рефугіумах, які могли існувати у найглибших ділянках моря та 

у дельтах великих річок. До таких видів, наприклад, відносять морську траву 

Posidonia oceanica (L.) Delile, деякі види макроводоростей, безхребетних та ін. 

Такі види називають палеоендеміками Середземного моря, підкреслюючи їхнє 

ймовірне походження ще із часів існування Тетісу (Giaccone, Geraci, 1989). 

Тільки з відкриттям Гібралтарської протоки, на самому початку пліоцену 

(5 млн р.т), Середземне море було знову заселено морськими видами атланти-

чного походження (Bianchi et al., 2012). Пліоценова реколонізація дозволила 

атлантичним видам поступово заселити Середземне море і зайняти всі вільні 
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екологічні ніші. Вважається, що це стимулювало видоутворення в Середзем-

ному морі і появу нових ендемічних видів, які відносять до середземноморсь-

ких неоендеміків. 

Враховуючи, що центром видового різноманіття Cystoseira s. l. є Середзе-

мне море, а більшість видів є ендемічними виключно для його басейну, саме 

до неоендеміків можна віднести і цистозіри (Giaccone, Geraci, 1989). Більшість 

дослідників сходяться у думці, що все таксономічне різноманіття цистозір ви-

никло після Мессінської кризи солоності протягом останніх 6 млн років 

(Roberts, 1978; Draisma et al., 2010). 

Оскільки до 2010 року цистозіри вважалися монофілетичною групою, то 

щодо їхнього походження висувалася наступна гіпотеза. Після Мессінської 

кризи солоності у плейстоцені (6-5 млн р.т.) «предок» сучасних цистозір пот-

рапив із Атлантики до Середземного моря, де тогочасні умови (вільні екологі-

чні ніші, сприятливий клімат) стимулювали видоутворення (Orfanidis, 1991). 

Це обумовило високе видове різноманіття атлантично-середземноморських 

цистозір.  

Однак дані молекулярно-філогенетичних досліджень та розділення цис-

тозір на три окремих роди (Gongolaria, Ericaria та Cystoseira s.s.) вимагають 

перегляду уявлень про їхню біогеографію. Можна було б припустити, що всі 

три роди виникли внаслідок еволюції предкової групи у басейні Середземного 

моря. Однак, філогенія, побудована на основі аналізу послідовностей ДНК не 

тільки показала, що род Cystoseira s.l. розділяється на три окремі клади, але і 

продемонструвало поліфілетичну природу цистозір. Це прямо протирічить уя-

вленню про спільного «предка», який дав початок всім цистозірам, еволюціо-

нуючи у Середземному морі. 

Наразі головним питанням є – де і колі відбулося розділення родини 

Sargassaceae на окремі роди. Враховуючи, що Атлантично-Середземноморсь-

кий регіон є центром різноманіття цистозір і споріднених родів (Draisma et al., 

2010), можна припустити що основне відділення клад відбулося на місці су-

часного Середземного моря, але ще до Мессінської кризи солоності. Надалі 
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вони могли зберегтися в районі Гібралтару, а після відновлення Гібралтарської 

протоки знову заселити Середземне море. Однак такий сценарій є малоймові-

рним із двох причин. По-перше Мессінська криза солоності в геологічному 

плані була досить швидкою подією, яка знищила більшість морської біоти Се-

редземного моря. По-друге, філогенетичні дерева, побудовані на основі нук-

леотидних послідовностей, отриманих іншими дослідниками та наших даних, 

говорять про високу спорідненість атлантично-середземноморських клад із 

родами із Тихого та Індійського океанів. Це робить припущення про розді-

лення на клади всередині Палеосередземноморського басейну малоймовір-

ним. 

Більш ймовірною виглядає гіпотеза, що як мінімум розділення на основні 

роди відбулося набагато раніше і не в басейні Середземного моря. Про це сві-

дчать і молекулярно-філогенетичні дані (рис. 7.1). Так серед родів 

Sargassaceae лише клади Ericaria, Gongolaria, Halidrys, Bifurcaria та Cystoseira 

s.s. є ендемічними для Атлантично-Середземноморського регіону: моновидові 

роди Halidrys та Bifurcaria зустрічаються лише уздовж атлантичного узбе-

режжя Європи та Північної Африки, а Gongolaria, Ericaria та є Cystoseira s.s – 

широко поширені в басейні Середземного моря та по два-три види зустріча-

ються в Атлантиці (рис. 7.1, атлантично-середземноморські клади виділені зе-

леним кольором).  

Водночас, молекулярно-філогенетичні дослідження показують спорідне-

ність клади Ericaria+Bifurcaria із кладою ендемічних австралійсько-новозела-

ндських родів Cystophora та Landsburgia. А клада Cystoseira s.s. є спорідненою 

із іншою гілкою дерева Sargassaceae, де лише Cystoseira s.s. є ендемічним для 

Атлантично-Середземноморського регіону, а всі інші роди або зустрічаються 

у Індійсько-Тихоокеанському регіоні, або як Sargassum є космополітами. При 

цьому, – дані молекулярної біогеографії вказують на те, що род Sargassum (та-

кож поширений в Середземному морі) з’явився саме в центральній частині 
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Індо-Тихоокеанської області (Central Indo‐Pacific) близько 6.7 млн р.т., а про-

никнення в Атлантику відбулося взагалі відносно недавно – менше ніж <1.5 

млн р.т. (Yip et al., 2019).  

 

 

Рис. 7.1. Консенсусне 
молекулярно-філоге-
нетичне дерево родини 
Sargassaceae, побудо-
ване методом BI на ос-
нові аналізу послідов-
ностей psbA та 23S 
рДНК за (Draisma et al. 
2010). Зеленим кольо-
ром виділені ендемічні 
атлантично-середзем-
номорські клади: 
Cystoseira-4 = 
Cystoseira s.s., 
Cystoseira-5 = Ericaria, 
Cystoseira-6 = 
Gongolaria. 
 

 
 На наш погляд, загалом логічним є висновок про розділення родини 

Sargassaceae на окремі роди (і відповідно – формування окремих родів «цис-

тозір») ще до формування сучасного Середземного моря. Наразі філогенія бу-

рих водоростей, калібрована за часом, лише розвивається і ускладнюється тим 

фактом, що бурі водорості практично не залишають достовірних викопних ре-

шток. Однак дані із роботи Silberfeld et al. (2010), де автори намагалися вирі-

шити питання «кронової радіації бурих водоростей» (BACR), підтверджують 

нашу тезу про досить древнє розділення Sargassaceae на окремі роди. Аналіз 
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цієї публікації дозволяє зробити висновок, що ймовірно, цей процес почався 

близько 40-45 млн р.т., а відділення родів Halidrys, Cystophora, Gongolaria, 

Ericaria та Bifurcaria відбувся у проміжку 35-25 млн р.т. Тобто ще за часів іс-

нування Тетісу, що пояснює споріднення ендемічних атлантично-середземно-

морських та австралійсько-новозеландських клад родини Sargassaceae. 

Так чи інакше, потрапляння до Середземного моря родів Gongolaria та 

Ericaria відбувалося незалежно один від одного у філогенетичному плані. Ще 

більше це стосується роду Cystoseira s.s. Де і коли відбулося його відокрем-

лення від інших родів другої клади, на даному етапі,  припустити важко. Втім, 

ми вважаємо, що потрапити в Середземне море він міг навіть пізніше, ніж 

Gongolaria та Ericaria. Про це, зокрема свідчить як низьке видове різноманіття 

роду (за різними оцінками – всього 3-4 види), так і дуже короткі генетичні ди-

станції між видами, порівняно із Gongolaria та Ericaria. Крім того, наші роз-

рахунки показують, що ця картина спостерігається для всіх досліджених пос-

лідовностей ДНК (Додаток Г, табл. Г1, Г2, Г3). 

Таким чином, після Мессінської кризи солоності та відкриття Гібралтару, 

до Середземного моря незалежно один від одного потрапили представники  

Gongolaria, Ericaria та Cystoseira s.s., де надалі відбувалося видоутворення. На 

даному етапі постає інше питання – цистозіри, що зараз поширені на узбе-

режжі Алантики, збереглися там ще з етапу до Мессінської кризи солоності, 

чи вони вторинно заселили узбережжя Атлантики із Середземного моря?  

На наш погляд, наразі однозначної відповіді дати неможливо. В той же 

час, у випадку із родом Gongolaria, молекулярно-філогенетичні дані свідчать, 

що два види, що в основному поширені в Атлантиці (G. baccata та G. 

usneoides), досить чітко відділяються від Середземноморських видів (див. рис. 

5.5, 5.6, 5.14).  

Цікаво, що у випадку із видами роду Ericaria показано, що заселення Ат-

лантичного океану йшло із півдня на північ. Така подія могла відбуватися де-

кілька разів, в залежності від кліматичних умов. Зокрема, останнє поширення 
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цистозір із Гібралтару, ймовірно сталося після останнього льодовикового ма-

ксимуму. Про це, зокрема, свідчать дані дослідження т.з. «комплексу 

Cystoseira tamariscifolia», куди входять (за сучасною номенклатурою) Ericaria 

mediterranea, Ericaria selaginoides та Ericaria amentacea (Bermejo et al., 2018). 

Дослідження мікросателітів цих трьох видів демонструють, що під час остан-

нього похолодання південь Іберійського півострова слугував своєрідним 

рефугіумом для теплолюбних видів. Після того, як льодовик відступив, види 

поширилися на північ і знову заселили західне узбережжя Іберійського півос-

трова, Бретань та Британські острови. Враховуючи антропогенно обумовлене 

глобальне потепління, ймовірним є подальше поширення цистозір на північ. 

Морфологічна пластичність, що притаманна цистозірам, а також відносна 

молодість таксонів, що знаходяться в процесі активного видоутворення, приз-

водить до того, що для цистозір була описана велика кількість таксонів видо-

вого та внутрішньовидового рангу. Більшість таксонів ендемічні для Середзе-

мноморського басейну. Але деякі з них були описані як ще більш локальні ен-

деміки з вузьким ареалом (Табл. 7.1). 

 

 Таблиця 7.1. Представники Cystoseira s.l., описані як локальні ендеміки 

Таксон Посилання 
на першо-

опис 

Нотатки 

C. adriatica 
Sauvageau 

Sauvageau, 
1912 

Описаний як ендемік Адріатики. Пізніше відмічений в ін-
ших районах Середземного моря. Зведений до синоніма 
Cystoseira spinosa Sauvageau, який зараз вважається синоні-
мом іншого більш поширеного виду – Gongolaria montagnei 

C. balearica 
Sauvageau: 

Sauvageau, 
1912 

Описаний як ендемік Балеарських островів. Пізніше зведе-
ний до внутрішньовидового таксону C. brachycarpa. Зараз 
вважається синонімом Ericaria brachycarpa  

C. bosphorica 
Sauvageau 

Sauvageau, 
1912 

Описаний як ендемік Чорного моря. Нами показана конс-
пецифічність із Ericaria crinita та обґрунтований внутріш-
ньовидовий ранг – Ericaria crinita f. bosphorica  

C. canariensis 
Sauvageau 

Sauvageau, 
1912 

Описаний як ендемік Канарських островів. Зараз вважа-
ється синонімом Cystoseira humilis  

C. gerloffii 
Nizamuddin 

Nizamuddin, 
1978 

Описаний із Лівії. Пізніше віднесений до синонімів 
Cystoseira spinosa var. tenuior (Ercegovic) M.Cormaci, 
G.Furnari, G.Giaccone, B.Scammacca, & D.Serio, який зараз 
вважається синонімом Gongolaria montagnei var. tenuior 
(Ercegović) Molinari & Guiry 
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C. gibraltarica 
(Sauvageau) 

P.J.L.Dangeard 

Dangeard, 
1949 

Першопочатково описана Sauvageau як Cystoseira 
selaginoides var. gibraltarica Sauvageau – ендемік Гібрал-
тару. Наразі вважається синонімом Gongolaria mauritanica 
(Sauvageau) Molinari & Guiry 

C. granulata 
C.Agardh 

Agardh, 
1821 

Описаний як таксон з ареалом, обмеженим Атлантикою. 
Зараз вважається синонімом атлантично-середземноморсь-
кого виду Gongolaria usneoides (Linnaeus) Molinari & Guiry 

C. masoudii 
Nizamuddin 

Nizamuddin, 
1995a 

Описаний із Лівії. Cormaci et al. (2012) вважають, що цей 
таксон може бути поліморфною формою Ericaria 
brachycarpa 

C. micheleae 
Verlaque, 
Blanfuné, 

Boudouresque, 
Thibaut & 

Sellam 

Sellam et al., 
2017 

Вид описаний з Алжиру і відмічений лише там. Наразі но-
менклатурна комбінація є прийнятою таксономічно, але 
молекулярно-філогенетичних досліджень зразків не прово-
дили. 

C. rayssiae 
Ramon 

Ramon, 
2000 

Вид описаний із узбережжя Ізраїлю. Нами підтверджений 
видовий статус таксону і відокремленість від близьких ви-
дів. Прийнята назва – Gongolaria rayssiae. 

C. senegalensis 
P.A.Dangeard 

Dangeard, 
1938 

Вид описаний як ендемік атлантичного узбережжя Сене-
галу. Наразі номенклатурна комбінація є прийнятою таксо-
номічно, але таксономічних та молекулярно-філогенетич-
них досліджень зразків не проводили 

C. sonderi 
(Kützing) 
Piccone 

Piccone, 
1886 

Вид описаний як ендемік островів Кабо-Верде (Атлантич-
ний океан). Деякі дослідники припускали його синонімію 
із Gongolaria abies-marina (S.G.Gmelin) Kuntze (Draisma et 
al., 2010). Потрібні спеціальні таксономічні дослідження, 
адже молекулярні дані вказують на необхідність переносу 
таксону до роду Gongolaria 

C. wildpretii 
Nizamuddin 

Nizamuddin, 
1995b 

Вид описаний як ендемік Канарських островів. Наразі но-
менклатурна комбінація є прийнятою таксономічно, але та-
ксономічних та молекулярно-філогенетичних досліджень 
зразків не проводили 

 
Аналіз показав, що більшість таксонів, які були описані як ендемічні 

види, наразі зведені до синонімів більш поширених видів цистозір. Така ситу-

ація пояснюється двома факторами. Перший фактор – це нерівномірність дос-

ліджень макроводоростей у басейні Середземного моря. Більшість цих таксо-

нів були описані для північної Африки, островів Макаронезії та східної час-

тини Середземноморського басейну, де історично дослідження морського ма-

крофітобентосу або взагалі не проводилися, або були розпочаті відносно не-

щодавно. По-друге, як вже неодноразово зазначалося, цистозіри характеризу-

ються надзвичайною пластичністю, і як наслідок – широким діапазоном мор-

фологічної мінливості. Традиційні підходи до систематики, основані на мор-

фологічних ознаках, дозволяли багатьом авторам описувати нові таксони із 
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цих недосліджених районів на основі навіть незначних морфологічних відмін-

ностей (які найчастіше були результатом сезонної або екологічної мінливості). 

Пізніші, більш детальні дослідження із застосуванням новітніх підходів, пока-

зували, що запропоновані ознаки не є достатніми, щоб відділяти ці форми в 

окремий таксон.  

Водночас, деякі недосліджені таксони, на наш погляд, дійсно можуть 

бути ендемічними, наприклад для островів Макаронезії та західної Африки. 

Цілком ймовірно, що наприклад Cystoseira sonderi і Cystoseira wildpretii мо-

жуть бути вузьколокальними ендеміками, але для цього потрібні додаткові но-

менклатурно-таксономічні дослідження.  

Нижче ми розберемо приклади Ericaria crinita f. bosphorica (=Cystoseira 

bosphorica) та Gongolaria rayssiae (= Cystoseira rayssiae), що були описані як 

ендемічні види для Чорного моря та Левантійського басейну відповідно. Оби-

два басейни характеризуються комплексом унікальних умов, що відрізняє їх 

від інших суб-басейнів Середземного моря. Це, зокрема, відображається на 

складі біоти, яка в обох випадках має досить високий рівень ендемізму.  

 

Чорне море, за рахунок своєї складної геологічної історії та відносної ізо-

ляції від Середземного моря, характеризується високим рівнем ендемізму. Ча-

стина ендеміків Чорного моря – це понто-каспійські релікти. Але у випадку із 

цистозірами мова йде про таксон, що проник у Чорне море відносно нещода-

вно. 

У плейстоцені, 130–80 тис. років тому (р.т.) на частині земної поверхні, 

що нас цікавить, існував великий Карангатський морський басейн. Його рівень 

був вищим за сучасний на 6–8 (12) м, а солоність сягала 20-30‰ (Чепалыга, 

2002; Набоженко, 2013). Босфорська та Керченська протоки були глибшими, 

водообмін і міграція біоти значно інтенсивнішими, що визначало різноманіт-

ність і багатство донних біоценозів середземноморського типу (Panin, Popescu, 

2006). Вважаємо, що види роду Cystoseira s. l. були широко поширені в Кара-

нгатському морі. Певно, їх було навіть не два, а більше, адже, як зазначалося 



175 
 
вище, центром видового різноманіття Cystoseira s.l. є Середземне море 

(Roberts, 1978; Draisma et al., 2010). Цей етап напряму не стосується історії су-

часних Чорного та Азовського морів, а також формування їхньої сучасної 

флори, але він демонструє взаємозв'язок і взаємозалежність трьох внутрішніх 

морів у межах всього Середземноморського басейну. 

Внаслідок потужної Новоевксинської регресії, пов'язаної з похолоданням, 

у Чорноморській западині сформувався напівпрісноводний Новоевксинський 

басейн з мінералізацією до 5‰ (тому морська біота зникла), ізольований від 

Середземного моря на піку заледеніння, адже рівень вод був на 80–100 (120) м 

нижчим за сучасний. Близько 8,5 тис. р.т., у ранньому голоцені, внаслідок гля-

ціоевстатичного підняття рівня моря, Чорноморська западина катастрофічно 

стрімко стала заповнюватися через відновлену Босфорську протоку середзем-

номорськими водами, і сформувався Бугазький басейн (Ryan et al., 1997; 

Balabanov, 2006). Дані стратиграфії показують, що евригалинні морські види 

з’явилися та закріпилися в Чорному морі не раніше 7,5 тис. р.т. Найбільш ймо-

вірно, що проникнення цистозір у Чорне море відбулося саме в цей момент 

(Sadogurskiy et al., 2020).   

На місці ж Азовського моря весь цей період існувала суша з мілковод-

ними лиманами, яку перетинали русла палеорічок Дону і Кубані. І лише 7,0–

6,5 тис. р.т., внаслідок Новочорноморської (Джеметинської) трансгресії, чор-

номорські води через Керченську протоку хлинули вглиб цієї території (Пав-

лидис, Никифоров, 2007; Матишов и др., 2019). Ймовірно, розселення середзе-

мноморських біоценозів в Азовське море почалося ще в древньоазовський пе-

ріод (від 7,5–6,5 до 3,5–3,1 тис. р.т.) (Yanko-Hombach, 2006). Склад малакофа-

уни вже наблизився до сучасного збідненого чорноморського варіанту, але ді-

атомовий аналіз надає дещо суперечливі результати про екологічні умови й 

солоність через домінування евригалинних форм (Набоженко, 2013; Матишов 

и др., 2016; Ковалёва, 2019). Вселення, а тим більше остаточне закріплення в 

Азовському морі представників роду Cystoseira s. l. у древньоазовський час, 
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ми вважаємо малоймовірним (Sadogurskiy et al., 2020). Особливо з урахуван-

ням вкрай суперечливих поглядів фахівців щодо рівня морських вод у цей пе-

ріод та того, чи мала місце Кундукська (Хаджибейська) регресія, яка, можливо, 

переривала трансгресивну фазу 4,3–4,1 тис. р.т. (Чепалыга, 2002). Тоді Азов-

ське море могло знову значно зменшитися, обміліти та опріснитися, зі зрозу-

мілими наслідками для об'єкта нашого дослідження. 

Але більшість авторів вважає, що при будь-якому сценарії рівень води в 

межах Азовського моря досяг максимуму на початку новоазовського періоду 

приблизно 3,4–3,1 тис. р.т., коли в сформованому Джеметинському басейні 

екологічні умови та характер біоти максимально наблизилися до сучасних. За 

даними біостратиграфії, новоазовські відклади, датовані цим періодом, вклю-

чають мушлі стеногалінних молюсків і морські діатомеї, що свідчить про со-

лоність близько 15‰ на значній частині акваторії Азовського моря, і мабуть 

ще вищу в передпроточному районі (Набоженко, 2013; Матишов и др., 2016; 

Ковалёва, 2019). Вважаємо, що саме в цей період в Азовське море знову все-

лилися і закріпилися до теперішнього часу чимало морських макрофітів. Осо-

бливо літофітів, які потребували затоплення вапняків південного узбережжя в 

Передпроточному районі. Повною мірою це стосується й представників 

Cystoseira s. l. 

Таким чином, внаслідок низки трансформацій голоценової доби флора 

макрофітів Чорного моря сформувалася як збіднена флора Середземного моря 

(Паламарь-Мордвинцева, Царенко, 2010). Проникнення та закріплення таксо-

нів роду Cystoseira s. l. в Чорному морі найбільш ймовірно відбулося не раніше 

ніж 7,5 тис. р.т., а в Азовському – ще пізніше (близько 3,4–3,1 тис. р.т.) 

(Sadogurskiy et al., 2020). 

Загалом, ймовірно, що чорноморські неоендеміки сформувалися внаслі-

док ефекту «пляшкового горла», коли після Новоевксинської трансгресії у Чо-

рне море потрапили середземноморські види. Однак, дослідження чорномор-

ського ендеміка Cystoseira bosphorica показало його морфологічну відмінність 

від середземноморських зразків, але генетичну однорідність із видом Ericaria 
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crinita (Sadogurska et al., 2021a). На основі молекулярно-філогенетичного ана-

лізу чорноморські популяції відділити неможливо (рис. 7.2). На наш погляд, 

це можна пояснити відносно низькими темпами еволюції у макроводоростей, 

тому 7-6 тис. років не достатньо для формування окремого таксону, відмінного 

на генетичному рівні. Водночас, виникнення форми робить цей таксон цікавим 

для вивчення видоутворення у цистозір in situ. 

 

 

Рис. 7.2 Медіанна мережа, яка відображає філогенетичні відносини гаплотипів 
послідовності mt-spacer, отриманих для таксонів роду Ericaria. Реконструйо-
вана із використанням програми PopArt за допомогою алгоритму з'єднання ме-
діан. 
 

Левантійський басейн є найсолонішим, найтеплішим та найдревнішим 

басейном Середземного моря (Por, 1989). Не дивлячись на загальну бідність 

видового різноманіття цього району (внаслідок екстремальних кліматичних 

умов та низького вмісту органіки), невелика частина видів є ендемічними для 

цього басейну. Деякі види є палеоендеміками, що пережили Мессінську кризу 

солоності та залишилися тут із часів Тетісу. До таких ендеміків належать деякі 
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види ракоподібних, риб та  молюсків (Por, 1989). Серед макроводоростей дос-

лідники виділяють лише 3 види, які, ймовірно, є ендемічними для Левантійсь-

кого басейну (Israel, Einav, 2017).  

Gongolaria rayssiae є найбільш поширеним серед них і формує основу 

донних угруповань на скелястих породах уздовж узбережжя Левантійського 

басейну (Ізраїль та Ливан) (Mulas et al., 2019, 2020; Badreddine et al.,  2018). 

Результати наших досліджень підтвердили видовий статус цього таксону, а по-

рівняння із нуклеотидними послідовностями близьких видів показало відокре-

мленість цього виду від інших таксонів (рис. 7.3).  

 

 

Рис. 7.3 Медіанна мережа, яка відображає філогенетичні відносини гаплотипів 
послідовнос ті mt-spacer, отриманих для таксонів роду Gongolaria. Реконстру-
йована із використанням програми PopArt за допомогою алгоритму з'єднання 
медіан. 
 

Водночас, існують літературні дані стосовно знахідок Gongolaria rayssiae 

поза межами Середземного моря. Мова йде про одне місцезнаходження на єги-

петському узбережжі затоки Акаба (Червоне море) (Abdel-Raouf et al.2015) та 
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шість місць у Перській затоці у Саудівській Аравії (Abdel-Kareem 2009). Якщо 

вважати, що їх ідентифікація (не підтверджена молекулярно-філогенетичними 

методами) не була помилковою, можна запропонувати три можливі варіанти 

пояснення їх появи (Mulas et al., 2020).  

По-перше, Gongolaria rayssiae може бути палеоендеміком, який раніше 

(до закриття проходу між Середземним морем та Індійським океаном близько 

20 млн р. т.) був широко поширеним видом, а зараз його ареал обмежений кі-

лькома невеликими «реліктовими» районами. За другим варіантом, Gongolaria 

rayssiae може бути лесепсівським мігрантом, який спочатку виявили у Леван-

тійському басейні, що є районом його вселення, а пізніше в регіоні похо-

дження – Червоному морі та Перській затоці. Результати молекулярно-філоге-

нетичних досліджень роблять обидва варіанти необґрунтованими, адже пока-

зують високу спорідненість Gongolaria rayssiae із іншими видами, ендеміч-

ними для Середземного моря, що є свідченням його середземноморського по-

ходження (Mulas et al., 2020). Так Gongolaria rayssiae і Gongolaria nodicaulis є 

філогенетично більш спорідненими, ніж, наприклад, Gongolaria nodicaulis і 

Gongolaria baccata, які за оцінками Silberfeld et al. (2010) дивергували прибли-

зно 10 млн р. т., тобто вже після закриття східного тетіанського морського 

шляху (Bialik et al., 2019). Більш того – біологія цього виду підтверджує ма-

лоймовірність таких сценаріїв. Період росту та розмноження Gongolaria 

rayssiae припадає на зимово-весняний сезон, тоді як у спекотні літні місяці во-

дорість переходить у період спокою (Mulas et al. 2019). Такі сезонні ритми ві-

дповідають помірній зоні і не підтримують тропічне походження цього виду, 

хоча сезонність розвитку спостерігається і серед тропічних видів. 

Третім сценарієм гіпотетичного розвитку подій може бути міграція лева-

нтійського ендеміка Gongolaria rayssiae до Індійсько-Тихоокеанського регі-

ону. Тоді цей випадок був би рідкісним прикладом антилесепсівської міграції. 

Однак наразі відомо лише кілька прикладів антилесепсівських мігрантів (при 

чому жоден з них не є макроводорістю) (Golani et al., 2002), що робить цей 

останній сценарій дуже малоймовірним (Mulas et al., 2020).  
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Підсумовуючи, зазначимо, що усі можливі гіпотетичні сценарії для пояс-

нення позасередземноморських знахідок не підтверджені жодними доказами. 

Наведений вище аналіз дозволяє висловити припущення, що повідомлення 

про знахідки Gongolaria rayssiae у Перській затоці та Червоному морі  скоріше 

за все базуються на помилковій ідентифікації.  

Всі дані вказують на те, що вид є унікальним прикладом левантійського 

ендемізму (Mulas et al., 2020). Вид вимагає особливої уваги і охорони через 

його обмежений ареал та зростаючий тиск негативних факторів, таких як над-

мірне виїдання рибами та морськими їжаками, забруднення, глобальне потеп-

ління та урбанізація. 

 

Таким чином, за результатами наших досліджень, з урахуванням нових 

таксономічних змін та наявних даних з філогенії роду переглянуті уявлення 

про біогеографію рода Cystoseira s.l. в Середземноморському басейні. Пока-

зано, що розділення на окремі роди, ймовірно, відбулося ще в Атлантиці до 

Мессінської кризи солоності, а заселення Середземного моря представниками 

Ericaria, Gongolaria та Cystoseira s.s відбувалося незалежно один від одного.  

Заселення цистозір у Чорне море могло відбуватися декілька разів відпо-

відно до чергування його трансгресивних і регресивних фаз. Відповідно до да-

них стратиграфії, останнє проникнення у Чорне море, ймовірно, відбулося 

близько 7,5 тис. р.т, а в Азовське – приблизно 3-4 тис. р.т. Внаслідок медитер-

ранізації Чорного моря можна очікувати подальше просування інших середзе-

мноморських таксонів.  

Серед двох досліджених ендемічних «цистозір» лише для Gongolaria 

rayssiae підтверджений видовий статус. Враховуючи, що вид є достатньо дре-

внім і чітко відокремленим від інших таксонів, його ендемізм, ймовірно, пояс-

нюється скороченням ареалу, а не виникненням у Левантійському басейні. У 

випадку із ендемічною формою Ericaria crinita f. bosphorica, навпаки – маємо 

справу із таксоном, що за дослідженими мітохондріальними маркерами є кон-

специфічним із Середземноморськими таксонами. Це підтверджує, що таксон 
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сформувався відносно нещодавно і відокремився внаслідок ефекту «пляшко-

вого горла» після формування сучасного басейну Чорного моря приблизно 6-

8 тис. р.т. Цього часу недостатньо для формування виду, але виникнення фо-

рми робить цей таксон цікавим для вивчення видоутворення у цистозір in situ. 

 

Матеріали розділу 7 опубліковані у: Sadogurska et al., 2021a, Mulas et al., 

2020, Sadogurskiy et al., 2020 (Додаток А). 
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РОЗДІЛ 8 

УГРУПОВАННЯ CYSTOSEIRA S.L. В АКВАТОРІЇ ДЖАРИЛГАЦЬКОГО 

НАЦІОНАЛЬНОГО ПРИРОДНОГО ПАРКУ   

 

Угруповання морських бурих водоростей з роду Cystoseira s.l. є ключовими 

в морях Середземноморського басейну. Зокрема, ці водорості створюють ос-

нову найбільш продуктивних і різноманітних за складом угруповань бентосу і 

перифітону в прибережних акваторіях Чорного моря (Сабурин, 2004). Через 

комплекс факторів (евтрофікація, трансформація біотопів, зміна клімату, інва-

зії) цистозірові зарості скорочуються або взагалі зникають у багатьох районах 

Середземноморського басейну. Ці процеси спостерігаються і в Чорному морі 

(Дикий, 2007; Сабурин, 2004; Еременко, 2001; Ткаченко, 2004). Ще до сере-

дини ХХ століття цистозіри були наймасовішими видами водоростей уздовж 

всього сучасного узбережжя України (Погребняк, 1965). Через інтенсивну 

евтрофікацію до кінця ХХ століття на всіх прибережних морських ділянках 

північно-західної частині Чорного моря (ПЗЧМ) цистозіра зникла повністю 

(Ткаченко, 2004; Еременко, 2001; Миничева и др., 2013).  

Проте в останні 20 років у ПЗМЧ спостерігається тенденція до стійкої де-

евтрофікації, і як наслідок – до відновлення угруповань макрофітів (Миничева 

и др., 2013). Зокрема, одним із прикладів є відновлення популяції Gongolaria 

barbata в Тилігульському лимані (Миничева и др., 2012), яка донині була єди-

ною відомою стабільною популяцією цистозір у ПЗМЧ. Численні дослідження 

інших ділянок ПЗМЧ досі свідчать про відсутність угруповань цистозір у Ду-

найсько-Дніпровському районі. Варто відмітити, що відомі окремі знахідки 

Gongolaria barbata з акваторії біля о. Зміїного (Соляник, 1959; Зайцев и др., 

1999; Ткаченко, 2005, 2008; Ткаченко, Ковтун, 2014), але переважно у вигляді 

поодиноких таломів. Нещодавні дослідження макрофітобентосу Ягорлицької 

та Тендрівської заток, де цистозіри траплялися до 60-х рр. ХХ ст. (Погребняк, 

1965), також підтвердили їхню відсутність (Миничева и др., 2016; Королєсова, 

2017).  
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В Каркінітській затоці наразі угруповання цистозір є характерними лише 

для її південної частини (уздовж кримського узбережжя) (Sadogurska, 2017), 

де наявні тверді субстрати. Водночас, в середині 60-х рр. Gongolaria barbata 

була відмічена у вигляді неприкріплених таломів у Джарилгацькій затоці (Ка-

лугина и др., 1967). Наявність в цій акваторії таломів неприкріпленої цистозіри 

підтверджено і Ф.П. Ткаченком за зборами 1995-1997 рр. (Ткаченко, 2003). 

Тоді ж він вперше вказує для Джарилгацької затоки прикріплену форму 

G. barbata, відзначаючи, що вона реєструється тільки на хвилерізі підхідного 

каналу Скадовського порту. Пізніше окремі таломи Gongolaria barbata були 

виявлені і в західній частині цієї затоки (Скребовська, Шапошникова, 2016) 

Знахідки прикріпленої Gongolaria barbata у Джарилгацькій затоці важливі, 

насамперед через те, що поза межами Кримського півострова у ПЗЧМ це друге 

після Тилігульського лиману задокументоване місцезростання цистозір і 

єдине відоме місцезростання саме неприкріпленої форми, яка потребує окре-

мого дослідження. Також обидва локалітети важливі для збереження та пода-

льшого відновлення популяцій цистозір і відповідних оселищ у ПЗЧМ.  

У зв'язку з цим одним з наших завдань стало дослідження видового складу 

і структури, а також обґрунтування созологічної цінності угруповань 

Gongolaria barbata в акваторії Джарилгацької затоки (Sadogurska, 2019). 

Завдяки розмаїттю природних умов, о. Джарилгач і відокремлена ним од-

нойменна затока в 1995 р. увійшли до переліку водно-болотних угідь міжна-

родного значення за Рамсарською конвенцією. У 2009 р. був створений Наці-

ональний природний парк «Джарилгацький», до якого увійшли о. Джарилгач, 

материкові ділянки вздовж північного узбережжя Джарилгацької затоки, а та-

кож 2469 гектарів морської акваторії (вузька смуга вздовж північної частини 

острова) (Дубина та ін., 2012). 

Джарилгацька затока характеризується переважанням м'яких рухливих ґру-

нтів, на яких розвиваються угруповання морських трав, харових водоростей і 
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неприкріпленої філофори (Калугина и др., 1967; 1993). Однак, під час попере-

днього обстеження акваторії в 2016 р. в районі коси Глибокої на фрагментах 

гідротехнічних споруд (бетонні конструкції, залізні палі, дерев'яні уламки) 

було зареєстровано зарості Gongolaria barbata (Садогурська, 2017б). Це перша 

знахідка угруповань цистозіри безпосередньо в морській акваторії, що приля-

гає до центральної частини о. Джарилгач. 

Спеціальне обстеження 2017 р. показало, що угруповання Gongolaria 

barbata – Codium vermilara + Laurencia coronopus, що має загальне проективне 

покриття (ПП) 70-90%, розвивається в субліторалі на глибині 0,5-2,5 м на ан-

тропогенному твердому субстраті (рис. 8.1); його площа сягає 100 м2 

(Sadogurska, 2019). На горизонтальних і вертикальних поверхнях бетонних 

блоків Gongolaria barbata при довжині таломів 0,5-0,8 м має ПП 30-50%, тоді 

як частка ПП Codium vermilara (Olivi) Delle Chiaje складає 20-25%, а частка 

Laurencia coronopus J. Agardh – 10-15%. На вертикальних поверхнях ПП цис-

тозіри зменшується, а частка ПП кодіума навпаки зростає. Крім того, досить 

помітну роль у формуванні рослинного покриву відіграють Palisada thuyoides 

(Kütz.) Cassano, Sentíes, Gil-Rodríguez & M.T. Fujii, Callithamnion granulatum 

(Ducluz.) C. Agardh, а також деякі види роду Ceramium Roth. (Додаток Д). 

На горизонтальних поверхнях затоплених залізних паль (діаметр до 0,4 

м) переважає Codium vermilara (ПП 20-30%), частки цистозіри і Laurencia 

coronopus набагато менші (ПП 15-20% і 5-10% відп.). У той же час на улам-

ках затопленого дерев'яного човна (розміри якого становлять 5х2,5 м), роз-

ташованого на глибині 1 м, ПП цистозіри сягає 15-30%, частка Codium 

vermilara значно нижча (ПП – 1-5%), а в другому ярусі переважає Laurencia 

coronopus при досить помітній участі Cladophora sericea (Huds.) Kütz.  

(Sadogurska, 2019). 

Повсюдно таломи цистозіри густо вкриті епіфітами. У основи таломів це 

переважно кіркові водорості Peyssonnelia dubyi P.Crouan et H.Crouan і 

Pneophyllum confervicola (Kütz.) Y.M. Chamb. На гілках, особливо на їх диста-

льних частинах, рясно розвиваються сферичні таломи Corynophlaea umbellata 
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(C. Agardh) Kütz., нитчасті Colaconema daviesii (Dillwyn) Stegenga, Feldmannia 

irregularis (Kütz.) Hamel, Cladophoropsis membranacea (Bang ex C. Agardh) 

Børgesen (включений до Червоної книги України – ЧКУ) (Дідух, 2009). Рідше 

в епіфітоні зустрічаються Ulva linza L. і Myrionema seriatum (Reinke) Kylin. 

Твердий субстрат під шаром водоростей вкритий двостулковими молюсками 

Mytilaster sp., блакитними губками Disidea sp. та актиніями; в той же час окре-

мий ярус кіркових макроводоростей не виражений. 

 

 

 
Рис. 8.1 Угруповання Gongolaria barbata – Codium vermilara + Laurencia 
coronopus в акваторії Джарилгацької затоки, глибина 1,5 м (серпень 2020). 
 

На вертикальних поверхнях залізних паль таломи кодіума, що найчастіше 

мають форму практично правильних півсфер, формують густий покрив, який 

зі збільшенням глибини до 2 м трансформується в монодомінантне угрупо-

вання Codium vermilara з ПП до 80-100% (рис . 8.2). Ближче до поверхні води, 

між таломами кодіума, трапляються Laurencia coronopus і зелені нитчасті во-

дорості Chaetomorpha aerea (Dillwyn) Kützing та Cladophora sericea. 



186 
 

Codium vermilara – рідкісний вид макроводоростей, включений до Червоної 

книги України (Дідух, 2009). Для нього характерним є поширення на глибинах 

5-15 м (у Середземному морі – до 30 м) (Зинова, 1967, Ricart et al., 2018). Однак 

біля берегів о. Джарилгач верхня межа поширення кодіума становить лише 0,2 

м від поверхні води (Sadogurska, 2019). 

 

 

Рис. 8.2 Монодомінантне угру-

повання Codium vermilara в ак-

ваторії Джарилгацької затоки, 

глибина 2 м (серпень 2020). 

 

 

Наскільки нам відомо, для Чорного моря таке раніше не відзначалося, хоча 

вивчення багаторічних змін прибережних екосистем в Середземному морі за-

фіксувало зменшення глибини поширення цього виду (Ricart et al., 2018). Ви-

явлення кодіума на такій глибині, який до того ж формує моноценоз, є уніка-

льним для ПЗЧМ. Складно виділити фактор або групу факторів, що обумов-

люють просування кодіума в бік мілководь. Можливо, це зниження гідроди-

наміки в умовах майже замкнутої затоки в порівнянні з відкритими берегами, 

де він зазвичай зростає. Зразки кодіума, незважаючи ні нетиповий біотоп, від-

повідають діагнозу виду, включаючи такі важливі діагностичні ознаки, як бу-

дова утрікула (рис. 8.3). 

Загалом в обстеженому районі нами виявлено 30 видів водоростей-макро-

фітів, що належать до трьох відділів: Rhodophyta – 16 видів, Chlorophyta – 8, 

Ochrophyta (Phaeophyceae) – 6 (Додаток Д). Всі вони відзначені в складі цісто-

зірового угруповання, тоді як в угрупованні кодіуму відмічені лише 10 видів, 

що становить 33% загального списку видів (Садогурська, 2018б). 
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В цілому за кількістю видів переважають представники Rhodophyta (53%), 

а частка Chlorophyta сягає 27%. У минулому в Джарилгацькій затоці 

Chlorophyta були менш поширені (Морозова-Водяницкая, 1936б; Калугина и 

др., 1967), але вже з початку 90-х рр. ХХ ст. їх роль істотно зростає, що, на 

думку низки авторів, обумовлено евтрофікацією і розпрісненням вод (Ткаче-

нко, 2003; Скребовская, Шапошникова, 2016). 

 

 

Рис. 8.3. Codium vermilara (Olivi) Delle Chiaje з акваторії Джарилгацької за-
токи: А – загальний вигляд талому; Б – кінцеві гілочки талому; В – утрікул 
(Об. × 40, Ок. × 7): ключові таксономічні ознаки виду – булавовидна форма і 
округла верхівка утрікула, місце прикріплення волоска розташоване ближче 
до вершини утрікула (вказано стрілкою). 
 

Водночас сапробіологічний аналіз виявленої альгофлори свідчить про її ви-

ражений олігосапробний характер (олігосапроби – 63%, мезосапроби – 24% і 

полісапроби –13%). Це, а також той факт, що всі домінанти виявлених угрупо-

вань (Gongolaria barbata, Codium vermilara, Laurencia coronopus, Palisada 

thuyoides) є багаторічними олігосапробами, навпаки свідчить про відносно не-

високий рівень евтрофікації вод. Взагалі угруповання цистозіри і кодіума до-

сить чутливі до підвищення трофності середовища, яке призводить до їх ско-

рочення і зникнення. Виявлення угруповань цистозіри і кодіума може свідчити 
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про покращення екологічного стану морського середовища в Джарилгацькій 

затоці в порівнянні із результатами попередніх досліджень (Ткаченко, 2003). 

В макроальгофлорі домінують морські водорості (63%), частка солоновато-

водно-морських становить 30%, а солоноватоводних – лише 7% (2 види). З 

огляду на те, що коротковегетуюча компонента фітоценозу (однорічні, сезонні 

літні та сезонні зимові види) найбільш вразлива до впливу короткострокових 

і епізодичних змін навколишнього середовища (в т.ч. коливань солоності), ва-

жливим є аналіз найбільш стабільної, багаторічної, компоненти. В нашому ви-

падку всі багаторічні види, виявлені в фітоценозах цистозіри, відносяться до 

морської групи, що може свідчити про незначний вплив прісноводного мате-

рикового стоку на макрофітобентос і макроперіфітон обстеженої акваторії. 

Загалом в альгофлорі домінують коротковегетуючі водорості (80%), серед 

яких переважають однорічні види (53%), трохи менше – сезонних літніх видів 

(24%), і лише 1 сезонний зимовий вид (3%). Частка багаторічних видів вияви-

лася значно меншою – 20%, однак саме вони домінують за біомасою. 

Майже 40% виявлених нами макроводоростей за О.А. Калугіною-Гутник за 

траплянням належать до категорії рідкісних (Калугина-Гутник, 1975). Рарите-

тна фракція налічує вісім видів (Додаток Д). Сім видів занесені до ЧКУ: 

Codium vermilara, Cladophoropsis membranacea, Stilophora tenella (Esper) P.C. 

Silva, Chroodactylon ornatum (C. Agardh) Basson, Laurencia coronopus, 

Callithamnion granulatum і Cladostephus hirsutus (L.) Boudouresque & M.Perret-

Boudouresque (Садогурська, 2018в). При цьому, кількісні показники більшості 

з цих видів в обстеженій акваторії досить високі, а Codium vermilara і 

Laurencia coronopus взагалі є домінантами разом із Gongolaria barbata. Остан-

ній вид включений до Червоної книги Чорного моря, як ценозоутворюючий, 

що знаходиться під загрозою зникнення (Dumont, 1999). Угруповання макро-

фітів формують основу біотопів, що підлягають особливій охороні згідно з 

Оселищною директивою ЄС (Habitats Directive 92/43 / EEC; код 1170 – Рифи) 

та Бернською конвенцією, як частина біотопу «А3. Infralittoral rock and other 

hard substrata» (European Commision, 2007; Revised Annex, 2014). 
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Для альгофлори Джарилгацької затоки вперше вказані 11 видів макроводо-

ростей (три занесені до ЧКУ, а сім – належать до категорії рідкісних) (Додаток 

Д). Це істотно розширює уявлення про рівень біорізноманіття заповідного об'-

єкту і вносить уточнення для регіону в цілому. Порівняння власних результа-

тів з літературними даними про фітобентос затоки свідчить, що виявлене цис-

тозірове угруповання грає роль своєрідного природного депо фіторізнома-

ніття. Багато макроводоростей, в тому числі і рідкісних, розвиваються саме в 

епіфітоні цистозіри, а деякі – майже виключно в ньому. Певною мірою саме 

цим пояснюється той факт, що понад десять макрофітів вперше вказані нами 

для альгофлори Джарилгацької затоки. 

Виявлення угруповань цистозіри і кодіума свідчить про поліпшення еколо-

гічного стану морського середовища в Джарилгацькій затоці і підтверджує 

тезу про поступову деефтрофікацію вод в ПЗЧМ (Миничева и др., 2013).  

Таким чином, формування угруповань макроводоростей в районі, де домі-

нують рухливі піщані ґрунти, відбувається локально на антропогенному твер-

дому субстраті. Тому вважаємо, що основним фактором, який нині лімітує їх 

розвиток в цьому районі, є відсутність відповідних ґрунтів. Для оптимізації 

охорони і для відтворення угруповань макрофітобентосу і макроперіфітону ми 

рекомендуємо збільшити площу заповідної акваторії Джарилгацького НПП (за 

рахунок включення всієї затоки до його складу) та розглянути доцільність 

створення в ній окремих ділянок штучних рифів. Реалізації цих заходив по-

винні передувати спеціальні комплексні дослідження із залученням фахівців 

різного профілю. 

 

Отже, в результаті гідроботанічного дослідження, проведеного в морській 

акваторії Джарилгацької НПП, встановлено, що макроскопічний рослинний 

покрив представлений полідомінантним угрупованням Gongolaria barbata – 

Codium vermilara + Laurencia coronopus з ПП 70-90% і монодомінантним угру-

пованням Codium vermilara з ПП 80-100%. Це перша знахідка угруповань ци-

стозіри і кодіума в субліторалі морської акваторії, що безпосередньо примикає 
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до центральної частини о. Джарилгач. Показано, що вони розвиваються в ін-

тервалі глибин 0,5-2,5 м на твердих субстратах антропогенного походження 

загальною площею близько 100 м2. В них виявлено 30 видів макроводоростей: 

Rhodophyta – 16 видів (53%), Chlorophyta – 8 (27%), Ochrophyta (Phaeophyceae) 

– 6 (20%). Це становить майже третину видів, зазначених на даний момент для 

Джарилгацької затоки. В цілому, альгофлора обстеженого району має вираже-

ний олігосапробний характер; за галобністю домінують морські види; до кате-

горії рідкісних відноситься близько половини ідентифікованих видів.  

Раритетна фракція включає вісім видів макрофітів (сім занесені до ЧКУ, 

один – до Червоної книги Чорного моря). Біотоп, основу якого формують угру-

повання макрофітів, охороняється в рамках Оселищної директиви ЄС та Бер-

нської конвенції (Садогурська, 2017в). Асоціація Gongolaria barbata – Codium 

vermilara + Laurencia coronopus, вперше описана для узбережжя України, по-

требує особливої охорони, зокрема, за рахунок розширення заповідної аквато-

рії Джарилгацького НПП, а також в рамках створення Смарагдової мережі Ук-

раїни. 

 

Матеріали розділу 8 опубліковані у: Садогурська, 2017б,в; 2018б,в; 

Sadogurska, 2019 (Додаток А). 
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РОЗДІЛ 9 

МЕТОДОЛОГІЧНІ ЗАСАДИ ОХОРОНИ ТАКСОНІВ РОДУ 

CYSTOSEIRA S.L.  ТА ПИТАННЯ ЇХ ЗБЕРЕЖЕННЯ  

У ПІВНІЧНІЙ ЧАСТИНІ ЧОРНОГО МОРЯ 

 

9.1 Підходи до охорони угруповань Cystoseira s.l. в Чорному та Середзем-

ному морях 

Збереження біологічного різноманіття в останні десятиліття набуває осо-

бливого значення через негативні наслідки антропогенного навантаження. 

Зникнення популяцій цистозір є характерним явищем останніх десятиліть 

у всьому басейні Середземного моря (Falace et al., 2010; Thibaut et al., 2015). З 

2010 року нова поправка Додатку II Барселонcької Конвенції (Convention for 

the Protection of the Mediterranean Sea Against Pollution (Barcelona Convention), 

1976) включає всіх представників роду Cystoseira s.l. (крім C. compressa) у Се-

редземному морі, як види, що знаходяться під загрозою зникнення 

(Convention, 1976). Крім того, всі види цистозір, як складова частина оселища 

«1170 Reefs», також підпадають під охорону Оселищної Директиви Європей-

ського Союзу (Habitats Directive) (European Commision, 2007; Council Directive 

92/43/EEC, 1992). В ЄС великі зусилля спрямовуються на покращення якості 

морської води та збереження екосистем за рахунок впровадження Водної рам-

кової директиви (Water Framework Directive) та Рамкової директиви про мор-

ську стратегію (Marine Strategy Framework Directive) (Directive 2008/56/EC, 

2008; Directive 2000/60/EC, 2000). В цьому контексті види роду Cystoseira s.l. 

використовуються як індикатори доброї якості морської води (Ballesteros et al., 

2007), що актуально і для Україні в рамках процесу євроінтеграції та імплеме-

нтації європейського законодавства. 

В Чорному морі види роду Cystoseira s.l. (як Cystoseira barbata та 

Cystoseira crinita) були включені до попереднього Червоного списку Чорного 

моря (Black Sea Red Data List, 1997), на основі якого в 1999 році була видана 
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Червона книга Чорного моря (Dumont, 1999). Крім того, цистозіри, як зника-

ючі види, включені до Протоколу щодо збереження біорізноманіття та ланд-

шафтів Чорного моря (доповнення до Конвенції про захист Чорного моря від 

забруднення), який  Україна ратифікувала у 2007 році (The Black Sea.., 2002).  

Що стосується національного рівня охорони, то до останнього часу в Ук-

раїні взагалі не існувало жодного законодавчого підґрунтя, яке б забезпечу-

вало охорону угруповань морського фітобентосу, зокрема і цистозір. Деякі 

види макрофітів включені до Червоної книги України (Дідух, 2009). Однак ци-

стозіри та інші морські ценозоутворюючі види макрофітів не увійшли до 

останнього видання Червоної книги України. Таке рішення обґрунтовували 

тим, що види є масовими, не беручи до уваги різке скорочення ареалів, а по-

декуди і остаточне зникнення цих видів. По суті така ситуація практично уне-

можливлює впровадження ефективних заходів зі збереження та охорони мор-

ського макрофітобентосу. Логічним рішенням в цьому випадку виглядає охо-

рона цистозір не як окремих видів, а на рівні фітоценозів, наприклад, у рамках 

Зеленої книги України. Однак морські рослинні угруповання не були включені 

до Зеленої книги як в 2009 році, так і при останній її редакції. Водночас, необ-

хідність включення морських рослинних угруповань до переліку рідкісних і 

таких, що потребують охорони в Україні, не раз підкреслювалася вченими, що 

займаються питаннями збереження морського макрофітобентосу (Садогурсь-

кий та ін., 2016). 

Останніми десятиліттями все більшої актуальності набуває підхід до збе-

реження біорізноманіття в рамках охорони оселищ, з якими види нерозривно 

зв’язані екологічно та філогенетично. Такий підхід, як зазначалося вище, ши-

роко застосовується в країнах ЄС (наприклад – підходи Оселищної Дирек-

тиви). Раніше відзначалося, що перехід до законодавчої охорони на основі бі-

отопічної (оселищної) концепції, враховуючи ряд факторів, може бути більш 

вдалим рішенням так само і для морських угруповань (Садогурський та ін., 

2016). 
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В Чорному морі цистозіри – ключові види, які є невід’ємною частиною 

прибережних морських екосистем, адже вони формують оселище для багатьох 

організмів. Саме тому не дуже коректно розглядати їхню охорону не тільки на 

рівні виду, але й відірвано від охорони інших морських оселищ. Враховуючи 

це, нижче розглянемо загальний процес включення морських акваторій у Сма-

рагдову мережу України. 

 

9.2 Смарагдова мережа в Україні як інструмент охорони угруповань 

Cystoseira s.l. та інших морських оселищ 

Фітоценози цистозіри за класифікацією EUNIS входять до типу «A3 

- Infralittoral rock and other hard substrata», що підлягає особливій охороні в ра-

мках Бернської конвенції і потребує уваги при створенні переліку об’єктів 

Смарагдової мережі (Куземко та ін., 2017; Convention, 1979). Україна приєд-

налася до Бернської конвенції ще у 1996 році, але лише після ревізії Додатку І 

Резолюції 4, що відбулася у 2014 році, чорноморські цистозірові фітоценози 

були відмічені як окремі типи морських оселищ, які потребують особливої 

охорони: «A3.23A – Mediterranean and Pontic Association with Cystoseira 

crinita» та «A3.23M – Pontic association with Cystoseira barbata and Ulva rigida» 

(Revised Annex, 2014; EUNIS, 2012; Садогурська, 2018а). Наразі в Україні ро-

зробляється національне законодавство щодо Смарагдової мережі та підгото-

влений проект Закону «Про території Смарагдової мережі», який повинен бути 

прийнятим вже найближчим часом (Про території.., 2020). Таким чином, од-

ним із реальних механізмів охорони угруповань цистозіри та інших морських 

біотопів, що базується на оселищному підході і має під собою нормативно-

правове підґрунтя, буде включення морських акваторій до Смарагдової мережі 

України, як частини загальноєвропейської мережі (Садогурська, 2017в; Васи-

люк та ін., 2019а, 2020).  

У 2015-2016 роках пройшов перший тур біогеографічних семінарів з оцінки 

достатності мережі Емеральд (Смарагдової мережі) України для збереження 

видів і оселищ із Резолюцій №4 та №6 Бернської конвенції. До першого туру 
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біогеографічних семінарів, Україна підійшла, подавши до Ради Європи пропо-

зиції щодо включення до Мережі 169 територій (Полянська та ін., 2017). Аб-

солютна більшість цих територій представляли собою вже існуючи об’єкти 

ПЗФ, хоча на початку формування мережі експертами було чітко продемон-

стровано, що включення до Мережі лише основних природоохоронних тери-

торій не буде достатнім для задоволення вимог побудови мережі Емеральд 

(Полянська та ін., 2017). Варто зауважити, що першопочатково процес розро-

бки Мережі проходив непрозоро, більш того – до нього не були залучені необ-

хідні фахівці. Біогеографічні семінари, по суті, стали першою можливістю для 

широкого кола науковців та експертів долучитися до розробки та вдоскона-

лення Смарагдової мережі в Україні, в тому числі – до обґрунтування вклю-

чення акваторій Чорного та Азовського морів до складу мережі.  

6-8 вересня 2016 року в Києві відбувся біогеографічний семінар з оцінки 

достатності мережі Емеральд для охорони видів тварин (крім птахів), рослин 

та типів оселищ з Резолюцій №4 та №6 Бернської конвенції (Council of Europe, 

2016c). Під час цього семінару було наголошено, що спроектована Мережа має 

неповний характер (Василюк та ін., 2020). 

Зокрема, нами був проведений аналіз репрезентативності Мережі для охо-

рони морських оселищ (категорія А за класифікацією EUNIS). Виявлено, що 

Мережа містить значні недоліки щодо охорони не тільки угруповань цистозіри 

(що входять до типу А3), але й практично всіх типів морських оселищ. 

Наприклад, відповідно до карти, наданій для обговорення, цистозірові угрупо-

вання (у складі оселища типу «А3 - Infralittoral rock and other hard substrata»), були 

представлені у наступних 12 об’єктах (Council of Europe, 2016a,d) (рис. 9.1): 

  UA0000007 Mys Martian NR  

  UA0000008 Karadazkyi NR 

  UA0000009 Opukskyi NR (затверджений об’єкт не включає морську акваторію) 

  UA0000022 Kazantypskyi NR (не включає морську акваторію) 

  UA0000128 Bilohirskyi (акваторія – до 200 м. від берега) 
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  UA0000129 Karalarskyi (не включає морську акваторію) 

  UA0000132 Baidarskyi ta Mys Aia (не включає морську акваторію) 

  UA0000148 Chornomorski Delfiny (включає лише глибоководну частину моря) 

  UA0000200 Aiu-Dah (акваторія – до 200 м від берега) 

  UA0000201 Ak-Monaiskyi Steppe (акваторія – до 50 м від берега) 

  UA0000204 Mehanom (акваторія – до 100 м від берега) 

  UA0000155 Tepe-Oba 

 
Рис. 9.1 Карта поширення оселища А3 в межах існуючих об’єктів Смарагдової 
мережі (станом на 2016 рік), опублікована для обговорення на першому біоге-
ографічному семінарі (Council of Europe, 2016d). 
 

Детальний аналіз карт показав, що з 12 заявлених об’єктів лише 3 мають у 

своєму складі морську акваторію, достатню для забезпечення охорони морсь-

ких оселищ типу А3 (European Environment Agency, 2020). Серед інших – 4 

об’єкти включають в себе дуже вузьку смугу морської акваторії (від 50 до 200 

м), один об’єкт містить у своєму складі лише глибоководну частину моря, а 4 

об’єкти взагалі не мають у своєму складі морської акваторії і при цьому у всіх 

звітах зазначені як такі, що забезпечують охорону морських прибережних осе-

лищ. Для цих об’єктів важливо в подальшому виключити морські біотопи з 
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переліку характерних оселищ, адже це створює проблеми при оцінці репрезе-

нтативності мережі.  

За результатами обговорення на біогеографічному семінарі вдалося довести 

неефективність запропонованої офіційною делегацією Мережі по багатьох пози-

ціях. Оселище A3 отримало оцінку «IN MOD/IN MIN» (Insufficient moderate – 

мережа недостатня, до неї мають бути додані нові території) разом з 30 іншими 

типам оселищ (українські назви оцінок подані за Полянська та ін., 2017). Серед 

морських оселищ це також «A1.22 Mussels and fucoids on moderately exposed 

shores», «A1.44 Communities of littoral caves and overhangs» (з поміткою «enlarge 

the sites towards the sea»), «A2.2 Littoral sand and muddy sand». Оселища типу 

«A2.3 Littoral mud» отримали оцінку «IN MIN» (Insufficient minor – оселища/види 

мають бути додані до бази даних в існуючих територіях мережі, але у додаванні 

нових територій немає потреби), а – «A4 Circalittoral rock and other hard substrata» 

– «SR» (Scientific reserve – точний висновок неможливий: потрібно провести до-

слідження) (Council of Europe, 2016b). Крім того, не дивлячись на заперечення 

громадськості та обґрунтовану аргументацію, більшість морських оселищ 

м’яких ґрунтів отримали оцінку «SUF» (A2.4 Littoral mixed sediments; A2.5 

Coastal saltmarshes and saline reedbeds; A2.61 Seagrass beds on littoral sediments; A5 

Sublittoral sediment; X02 Saline coastal lagoons; X03 Brackish coastal lagoons), хоча 

для них мережа так само була нерепрезентативною.  

Після біогеографічного семінару в 2016 році і першого кола оцінки репрезе-

нтативності мережі, стало очевидно, що існує нагальна потреба науково обґру-

нтувати включення до Смарагдової мережі нових морських об’єктів. Ці про-

позиції повинні базуватися на принципах створення природоохоронних мор-

ських об’єктів, які вже були озвучені раніше на основі багаторічних монітори-

нгових досліджень. Зокрема, важливо враховувати, що в береговій зоні існує 

нерозривна структурно-функціональна взаємозалежність між морськими та 

суходільними приморськими біотопами, тому до мережі варто включати лише 

цілісні територіально-аквальні комплекси (Садогурский и др., 2009). При 

цьому, враховуючи властивості водного середовища, міграції гідробіонтів та 
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особливості сучасного вертикального розподілу макрофітобентосу, мережа 

природоохоронних морських акваторій повинна бути нерозривною, а її межа 

має проходити не ближче, ніж 1 км від берега (Садогурский и др., 2017).  

Прикладом такого комплексного об’єкту може бути поданий разом з ін-

шими експертами об’єкт «UA0000377 Kerch Peninsula» (231363,7 га) (Василюк 

та ін., 2019б). Об’єкт офіційно прийнятий Секретаріатом Бернської конвенції 

у грудні 2019 року і включає в себе суходільні степові ділянки Керченського 

півострова, а також найбільш цінні морські акваторії, що важливі для охорони 

птахів, китоподібних та морських оселищ (Standing Committee, 2019).  

Однак, навіть із новим великим об’єктом на Керченському півострові, ная-

вні об’єкти за грубою оцінкою репрезентують не більше 20% оселища А3, яке 

є ключовим для екосистем Чорного та Азовського морів. Зокрема, до Смараг-

дової мережі майже не включені морські акваторії на заході Кримського піво-

строва (узбережжя Тарханкутського півострова), в Керченській протоці, в пі-

вденній та західній частині Кримського півострова та в Азовському морі. З 

урахуванням цього, однією з наших пропозицій, озвученій на робочій зустрічі 

в Мінприроди з оцінки достатності Смарагдової мережі (2019 р.), є розши-

рення площ морських акваторій, зокрема, за рахунок включення до Смарагдо-

вої мережі прибережних аквальних комплексів (ПАК). ПАКи – вже існуючі 

об’єкти ПЗФ, гідрологічні пам’ятки природи місцевого значення, які цілесп-

рямовано створювалися для охорони морських екосистем і де збереглися рід-

кісні морські оселища у відносно незміненому вигляді. Наразі із 18 кримських 

ПАКів до Смарагдової мережі включено лише 7 (з них 4 – у новоствореному 

об’єкт «Kerch peninsula»). Ці пропозиції також були озвучені на останньому 

біогеографічному семінарі, який відбувся 2019 році в Мінську. У рішеннях се-

мінару, прийнятих секретаріатом Бернської конвенції, підкреслюється необ-

хідність включення нових ділянок акваторій Чорного та Азовського морів до 

Мережі, а для оселища А3, разом із 5 іншими морськими оселищами, знову 

обґрунтований статус «IN MOD», що передбачає розширення існуючої мережі 

(Council of Europe, 2019).  
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9.3. Пропозиції включення до складу Смарагдової мережі нових аквато-

рій Чорного та Азовського морів  

Враховуючи вищесказане, нами разом з іншими експертами на основі влас-

них спостережень та даних з літературних джерел до включення у Смарагдову 

мережу запропоновані 16 нових об’єктів, які в майбутньому можуть забезпе-

чити охорону угруповань цистозіри та інших морських та приморських біото-

пів (Борисенко та ін., 2020).  

UA0000378 Sakskyi. Об’єкт включає ділянки зі степовою, галофітною та 

псаммофітною рослинністю, а також акваторію солоного озера Сасик з приле-

глою акваторію Чорного моря, де домінують піщані та мулисті ґрунти. Існуючі 

об’єкти ПЗФ: ландшафтний заказник місцевого значення «Сасикський». Ав-

тори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Василюк О. В., Марущак 

О.Ю. 

UA0000379 Donuzlavskyi. Об’єкт охоплює систему степової балки, аквато-

рію озера Донузлав та прибережну смугу з акваторією Чорного моря шириною 

1 км. Донні угруповання західної частини озера представлені фітоценозами 

Stuckenia pectinata (L.) та Zostera marina L., в яких також зустрічається непри-

кріплена форма Gongolaria barbata f. repens (Мильчакова, Александров, 1999). 

Існуючі об’єкти ПЗФ: ландшафтний рекреаційний парк «Донузлав»; ботаніч-

ний заказник місцевого значення «Ділянка степу на Тарханкутському півост-

рові». Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Василюк О.В., Ма-

рущак О.Ю. 

UA0000380 Kyzyl-Yar. Об’єкт включає акваторію солоного озера Кизил-Яр, 

піщаний пересип та прилеглу морську акваторію Чорного моря, де домінують 

піщані та мулисті ґрунти. Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., 

Василюк О.В., Марущак О.Ю. 

UA0000381 Kerch strait. Пропонований об’єкт включає в себе акваторію Ке-

рченської протоки та територію піщаної коси (острова) Тузла. В цьому районі 
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домінують м’які піщані ґрунти з угрупованнями морських трав. Проте в міс-

цях виходів вапняків та на штучних твердих субстратах формуються угрупо-

вання Gongolaria barbata. Зокрема – в районі м. Зміїного та м. Хроні (Садо-

гурский и др., 2005; 2013). Існуючі об’єкти ПЗФ: гідрологічна пам'ятка при-

роди місцевого значення «Прибережний аквальний комплекс у мису Хроні». 

Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Садогурський С.Ю., Го-

льдін П.Є., Василюк О.В. 

UA0000388 Marine area along the Tarkhankut Peninsula and Karadzha Lake. 

Пропонований об’єкт включає в себе акваторію Чорного моря навколо Тарха-

нкутського півострова, акваторію оз. Караджа та акумулятивний піщаний пе-

ресип, що відділяє його від моря. Угруповання видів роду Cystoseira s.l. фор-

мують пояс донної рослинності уздовж усього Тарханкуського півострова; на 

м’яких ґрунтах в закритих бухтах домінують морські трави (Маслов, 2001а; 

Садогурская, 2013, 2015; Sadogurska, 2017; Sadogurskiy, 2017, 2018). Існуючі 

об’єкти ПЗФ: ландшафтний рекреаційний парк «Атлеш» та гідрологічна 

пам’ятка природи місцевого значення «Прибережно-аквальний комплекс біля 

Джангульського зсувного узбережжя», що прилягають до території національ-

ного природного парку «Чарівна Гавань». Автори стандартної форми даних: 

Садогурська С.С., Садогурський С.Ю., Гольдін П.Є., Василюк О.В. 

UA0000390 Dzharylhach, Jarylhach and Pans’ke lakes. Об’єкт включає в себе 

дві великі степові балки, а також акваторію Ярилгацької бухти (Чорне море) 

та озер Джарилгач, Ярилгач і Панське. Угруповання цистозіри відмічені нами 

на штучних субстратах (буни) та на валунах у західній частині Ярилгацької 

бухти та на мисі Чорний/Кара-Бурун (с. Міжводне) у східній частині бухти. 

Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Василюк О. В., Марущак 

О.Ю. 

UA0000391 Ai-Todor cape. Об’єкт включає в себе вапнякові скелі мису Ай-

Тодор з реліктовою середземноморською рослинністю та прилеглу акваторію 

Чорного моря зі скелею Парус. Донна морська рослинність субліторального 

поясу представлена фітоценозами, де домінують Gongolaria barbata та 
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Ericaria crinita f. bosphorica (Маслов, 1999). Існуючі об’єкти ПЗФ: комплексна 

пам'ятка природи місцевого значення «Мис Ай-Тодор», гідрологічна пам'ятка 

природи місцевого значення «Прибережний аквальний комплекс у мису Ай-

Тодор». Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Рифф Л.Е., Голь-

дін П.Є. 

UA0000392 Laspi and Sarych. Пропонований об’єкт включає в себе аквато-

рію Чорного моря: прибережну частина бухти Ласпі та ділянку біля мису Са-

рич. Види роду Cystoseira s.l. формують основу донних фітоценозів уздовж 

усього узбережжя даної ділянки (Мильчакова, 2003). Існуючі об’єкти ПЗФ: за-

повідне урочище «Скелі Ласпі», гідрологічна пам'ятка природи місцевого зна-

чення «Прибережний аквальний комплекс біля мису Сарич». Автори стандар-

тної форми даних: Садогурська С.С., Рифф Л.Е., Марущак О.Ю. 

UA0000395 Plaka cape. Об’єкт включає в себе скелясті схили мису Плака та 

прилеглу акваторію Чорного моря. Субліторальній пояс представлений фіто-

ценозом цистозіри (Маслов, 2002). Існуючі об’єкти ПЗФ: гідрологічна пам'я-

тка природи місцевого значення «Прибережний аквальний комплекс у 

мису Плака», комплексна пам'ятка природи місцевого значення «Мис Плака». 

Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С. 

UA0000397 Mount Kosh-Kaya, Swan Wing and Diva rocks. Пропонований 

об’єкт включає природний комплекс гори Кішка з реліктовою середземномор-

ською рослинністю, прибережні скелі Діва, Панея і Лебедине Крило, а також 

прибережну смугу акваторії Чорного моря. Донна морська рослинність сублі-

торального поясу представлена фітоценозами, де домінують Gongolaria 

barbata и Ericaria crinita f. bosphorica (Маслов, 2001б). Існуючі об’єкти ПЗФ: 

гідрологічна пам'ятка природи місцевого значення «Прибережний акваль-

ний комплекс у скелі Діва та гори Кішка», комплексна пам'ятка природи зага-

льнодержавного значення «Гора Кішка». Автори стандартної форми даних: 

Садогурська С.С., Рифф Л.Е. 
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UA0000398 The Karkinit Gulf and the Bakal Spit. Об’єкт включає морську ак-

ваторію Каркінітської затоки, а також територію піщаної Бакальської коси ра-

зом із солоним Бакальським озером. В акваторії домінують м’які мулисті та 

піщані ґрунти; узбережжя представлено великими бухтами, косами та піща-

ними банками. В мілководній частині зустрічаються угруповання харових во-

доростей та морських трав. В акваторії бухти розташована унікальна екосис-

тема – Мале філофорне поле, що представляє собою скупчення неприкріпленої 

червоної водорості Phillophora crispa (Hudson) P.S.Dixon (= Ph. nervosa) (Тка-

ченко и др., 2012). Існуючі об’єкти ПЗФ: регіональний ландшафтний парк «Ба-

кальська коса»; ботанічний заказник загальнодержавного значення «Мале фі-

лофорне поле». Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Садогур-

ський С.Ю., Гольдін П.Є. 

UA0000399 Soniachnohirs'ke and Malorichyns'ke. Об’єкт розташований на ді-

лянці берега між селами Сонячногірське і Малоріченське, включаючи аквато-

рію Чорного моря. Узбережжя між цими селами є геологічною пам'яткою при-

роди місцевого значення, до якої примикає прибережний аквальний комплекс, 

що так само має природоохоронний статус. Для даного району типовими є гра-

війно-галькові пляжі з поодиноко розташованими великими валунами, на яких 

домінують угруповання Cystoseira s.l. (Белич и др., 2014). Існуючі об’єкти 

ПЗФ: геологічна пам'ятка природи місцевого значення «Ділянка узбережжя 

між селом Сонячногірське та селом Малоріченське»; гідрологічна пам'ятка 

природи місцевого значення «Прибережний аквальний комплекс у селі Соня-

чногірське та селі Малоріченське». Автори стандартної форми даних: Садо-

гурська С.С., Садогурський С.Ю., Гольдін П.Є., Бєліч Т.В. 

UA0000460 Western Azov. Об’єкт включає західну частину Азовського 

моря. Цей регіон характеризується комплексом унікальних характеристик, що 

визначає існування тут рідкісної біоти, включаючи деякі ендемічні види. Цис-

тозірові угруповання досить рідкісні в Азовському морі (на відміну від Чор-

ного). Вони були відмічені на кримському узбережжі Азовського моря (Мас-

лов, 2004; Садогурская С.А. и др., 2006). Існуючі об’єкти ПЗФ: гідрологічна 
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пам'ятка природи місцевого значення «Прибережний аквальний комплекс біля 

Арабатської стрілки». Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Ва-

силюк О.В., Гольдін П.Є., Вишнякова К.  

UA0000462 Herakleyskyi. Об’єкт знаходиться на південному заході Кримсь-

кого п-ва і включає в себе прибережну зону Гераклейського п-ва (в т.ч. приро-

дні комплекси мису Фіолент і околиць Балаклави), морську акваторію бухти 

Козача, історико-археологічний заповідник «Херсонес Таврійський» і приле-

глу морську акваторію. У відкритих берегів домінує поясний тип рослинності, 

представлений угрупованнями Gongolaria barbata і Ericaria crinita f. 

bosphorica і червоної водорості Phillophora crispa; в затоках і бухтах угрупо-

вання морських трав (Миронова и др., 2007). Існуючі об’єкти ПЗФ: гідрологі-

чні пам'ятки природи місцевого значення «Прибережний аквальний комплекс 

біля мису Фіолент» та «Прибережний аквальний комплекс біля Херсонесу Та-

врійського», комплексна пам’ятка природи місцевого значення «Мис Фіо-

лент», ландшафтний заказник загальнодержавного значення «Мис Фіолент», 

загальнозоологічний заказник загальнодержавного значення «Бухта Козача», 

національний заповідник «Херсонес Таврійський». Автори стандартної форми 

даних: Садогурська С.С., Василюк О.В., Красиленко Ю.А. 

UA0000603 Kanaka. Об’єкт включає в себе ділянки навколо урочищ Канака і 

Камишли, а також прилеглу акваторію Чорного моря. В субліторалі на валунах 

розвивається угруповання Ericaria crinita f. bosphorica (Садогурский, 2009). Існу-

ючі об’єкти ПЗФ: ботанічний заказник загальнодержавного значення «Канака». 

Автори стандартної форми даних: Садогурська С.С., Садогурський С. Ю., Рифф 

Л.Е. 

UA0000604 Kuchuk-Lambatskyi stone chaos. Об’єкт включає в себе природні 

ландшафти Кучук-Ламбатського кам'яного хаосу і акваторію Кучук-Ламбат-

ської бухти (Чорне море). В субліторалі на скелях розвиваються угруповання 

цистозір. Існуючі об’єкти ПЗФ: геологічна пам'ятка природи місцевого зна-

чення «Кучук-Ламбатський кам'яний хаос». Автори стандартної форми даних: 

Садогурська С.С., Рифф Л.Е. 
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Таким чином, у 13-ти пропонованих об’єктах в різні часи та різними дослі-

дниками відмічені угруповання цистозір, які потребують особливої уваги при 

подальшій розробці природоохоронних заходів (Садогурська, 2020).  

Також важливо відмітити, що цистозірові угруповання (та загалом оселище 

А3) спорадично зустрічаються і поза межами Кримського узбережжя, що не 

було відображено у попередніх звітах секретаріату Бернської конвенції (Садо-

гурська, 2020). Біотоп А3 зустрічається також в об’єктах «UA0000138 

Tyligulskyi lyman» (Ткаченко, Маслов, 2014), де зберіглася ізольована популя-

ція Gongolaria barbata, та «UA0000108 Dzharylgatskyi NNP», де угруповання 

Gongolaria barbata були описані нами в 2017 році (Sadogurska, 2019).  

Якщо запропоновані в 2020 році об’єкти будуть включені до Смарагдової 

мережі України, то кількість об’єктів, де потенційно можливо забезпечити 

охорону угруповань цистозіри досягне 23-х. Навіть при цьому, на наш погляд, 

додаткові ділянки повинні бути подані до Смарагдової мережі, щоб забезпе-

чити її репрезентативність та можливість ефективної охорони в майбутньому. 

Зокрема, мова йде про морські акваторії у північно-західній частині Чорного 

моря (наприклад – о. Зміїний), в районі Каламітської затоки (в т.ч. ПАК біля 

мису Лукулл), в південному та у південно-Західному Криму.  

Зменшення чисельності та зникнення угруповань Cystoseira s.l. у багатьох 

регіонах Чорного моря підкреслюють необхідність їхньої охорони та віднов-

лення популяцій. В першу чергу, це стосується рідкісних та ендемічних таксо-

нів, таких як Ericaria crinita f. bosphorica. Враховуючи обмежений ареал так-

сону, а також темпи скорочення його популяцій в Чорному морі, він потребує 

особливої уваги при розробці природоохоронних стратегій. Зокрема, на наш 

погляд, доречним є включення цього таксону в регіональні та національні че-

рвоні списки, а також проведення додаткових популяційно-генетичних дослі-

джень для подальшої розробки заходів із відновлення втрачених популяцій. 

 

Матеріали розділу 9 опубліковані у: Садогурська, 2017в, 2018а, 2020; Ку-

земко та ін. 2017; Борисенко та ін., 2020; Василюк та ін. 2019б; 2020 (Додаток А).  
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ВИСНОВКИ 

 

У результаті комплексного дослідження таксонів роду Cystoseira sensu 

lato у Чорному морі та Левантійському басейні Середземного моря із застосу-

ванням методів порівняльної морфології, молекулярної філогенії, фітогеогра-

фії та альгосозології виявлено представників родів Gongolaria Boehmer, 

Ericaria Stackhouse та Cystoseira sensu stricto, вирішено низку питань щодо їх 

сучасного видового і таксономічного різноманіття, філогенії, еколого-флори-

стичних особливостей та поширення, обґрунтовано практичні пропозиції з 

охорони та збереження угруповань і оселищ, що утворені цистозірами в дос-

ліджених регіонах. Це дозволило сформулювати наступні висновки: 

1. За результатами досліджень розроблені методичні аспекти консерву-

вання та обробки матеріалу, а також модифікований протокол виділення ДНК 

із бурих водоростей на основі фенол-хлороформного методу. Показано, що  

найбільший відсоток успішних ампліфікацій є характерним для маркерної по-

слідовності mt-spacer, що разом із високою роздільною здатністю при порів-

нянні близьких видів робить цю ділянку найбільш перспективною для барко-

дингу цистозір.   

2. Встановлено, що у Чорному морі водорості із роду Cystoseira s.l. пред-

ставлені  двома видами, які філогенетично належать до родів Ericaria та 

Gongolaria: Gongolaria barbata (Stackhouse) Kuntze f. barbata, Gongolaria 

barbata f. repens (A.D. Zinova & Kalugina) S.S. Sadogurska comb. nov. (запропо-

нована нова номенклатурна комбінація) та Ericaria crinita f. bosphorica 

(Sauvageau) S.S. Sadogurska, J. Neiva et A. Israel. Для останнього таксону, вра-

ховуючи унікальні морфологічні ознаки і географічну ізоляцію, підтверджено 

ендемічність для Чорного моря та запропонована нова номенклатурна комбі-

нація.  

3. Результати номенклатурно-таксономічної ревізії показали приналеж-

ність таксонів з Левантійського басейну до родів Cystoseira s. s. та Gongolaria. 

Підтверджено наявність видів Cystoseira compressa (Esper) Gerloff & 
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Nizamuddin і Cystoseira foeniculacea (Linnaeus) Greville та вперше виявлено ек-

земпляри таксону Cystoseira humilis subsp. pustulata (Ercegović) S.S. Sadogurska 

et A. Israel comb. nov., для якого запропонована нова номенклатурна комбінація.  

4. Для ендемічного левантійського виду  Gongolaria rayssiae (Ramon) 

Molinari & Guiry описано морфологічну мінливість, що найбільш виражена 

між екземплярами, які зростають у субліторалі та літоралі. Уточнено уявлення 

про ключові морфологічні ознаки та екологічну приуроченість виду, що до-

зволило вдосконалити видовий діагноз. За результатами аналізу гербарних 

зразків, доведено, що на початку ХХ ст. в Ізраїлі також траплялися види 

Gongolaria barbata та Ericaria barbatula (Kützing) Molinari & Guiry, які нині 

можна вважати ймовірно зниклими. 

5. За результатами аналізу філогенетичних даних показано, що розді-

лення роду Cystoseira s.l.  на окремі роди ймовірно відбулося ще в Атлантиці 

до Мессінської кризи солоності, а проникнення до Середземного моря і пода-

льше розселення представників родів Ericaria, Gongolaria та Cystoseira s.s ві-

дбувалося незалежно одне від одного. Обґрунтоване припущення, що проник-

нення і розселення цистозір у Чорному морі відбувалося неодноразово услід із 

чергуванням його трансгресивних і регресивних фаз, а останнє проникнення у 

Чорне море ймовірно відбулося близько 6-7 тис.р.т., в Азовське – 3-4 тис. р.т.  

6. За результатами дослідження для ендемічного левантійського таксону 

Gongolaria rayssiae підтверджено видовий статус. Показано, що його енде-

мізм, ймовірно, обумовлений скороченням ареалу, а не виникненням у межах 

саме Левантійського басейну. Встановлено, що ендемічна форма Ericaria 

crinita f. bosphorica за дослідженими мітохондріальними маркерами, навпаки, 

є конспецифічною із Середземноморськими таксонами, що вказує на відносно 

нещодавнє виникнення таксону, вже після формування сучасного басейну Чо-

рного моря.  

7. За результатами гідроботанічного дослідження встановлено, що рос-

линний покрив субліторалі з акваторії Джарилгацького НПП сформований по-

лідомінантним угрупованням Gongolaria barbata – Codium vermilara + 
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Laurencia coronopus (вперше описаним для узбережжя України) і монодоміна-

нтним угрупованням Codium vermilara. Виявлено 30 видів макроводоростей, 

майже половина з них належить до категорії рідкісних; альгофлора має вира-

жений олігосапробний характер. Результати еколого-флористичного аналізу 

свідчать про поліпшення екологічного стану морського середовища в Джа-

рилгацькій затоці. Водночас зазначені угруповання підлягають особливій охо-

роні, у зв’язку з чим рекомендовано збільшити площу заповідної акваторії 

НПП. 

8. З метою забезпечення на національному та міжнародному рівнях охо-

рони угруповань і біотопів, що сформовані представниками Cystoseira s.l., та 

інших прибережно-морських оселищ, обґрунтовано включення 16 нових 

об’єктів до структури Смарагдової мережі України. Доцільним є включення 

Ericaria crinita f. bosphorica в регіональні та національні червоні списки.  
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ДОДАТОК Б 

Протокол виділення ДНК 

 

1) Попередньо подрібнений у гомогенізаторі матеріал помістити у пробірки 

Еппендорфа (1,5 мл), додати 300 мкл лізисного буферу (лізисний буфер: 0.25 

M трис-боратний буфер, 0.1 M EDTA, 2% SDS, 0.1 M NaCl доведеного до pH 

8.2). 

2) Далі у пробірку додати 60 мкл NaClO4 (5 M) та залишити на годину.  

3) Після цього провести екстракцію сумішшю фенолу, хлороформу та ізоамі-

лового спирту (25:24:1): до пробірки долити рівний об’єм суміші (360 мкл) та 

перемішувати 10 секунд з використанням вортексу.  

4) Для того щоб відділити нуклеїнові кислоти від інших речовин, процентри-

фугувати пробірки на найвищій швидкості (14,000 x g) протягом 30 хв при те-

мпературі 4º C.  

5) Якщо на цій стадії верхня фаза не виражена (сухі подрібнені водорості часто 

повністю поглинають лізисний буфер), то в пробірку долити додатковий об'єм 

лізисного буферу (до 200 мкл), перемішати і знову центрифугувати.  

6) Верхню фазу перенести в нову пробірку, знову додати рівний об’єм суміші 

фенолу, хлороформу, ізоамілового спирту (25:24:1) та перемішати.  Центри-

фугувати протягом 15 хвилин (14,000 x g). 

7) Верхню фазу перенести в нову пробірку та додати рівний об’єм суміші хло-

роформу з ізоаміловим спиртом (24:1 v:v) для відмивання ДНК від фенолу. 

Зразки знову перемішати та центрифугувати ще 15 хвилин.  

8) Верхню фазу перенести в нові пробірки, додати потрійний об’єм льодяного 

100% етанолового спирту для осадження ДНК. Зразки обережно перемішати 

та залишити на ніч при температурі -20ºC.  

9) Через добу у більшості зразків видно осідання не тільки ДНК (у вигляді бі-

лих тяжів), але й великої кількості полісахаридів (жовто-коричневі грудки). В 

таких випадках згустки ДНК варто відділити стерильними пластиковими мік-

робіологічними петлями та перености у нову пробірку із 100% етанолом.  
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10) Осадити ДНК центрифугуванням при температурі +4ºC на найвищій шви-

дкості протягом 30 хвилин.  

11) Супернатант злити, до пелети ДНК додати рівний об’єм 70 % етанолового 

спиту та знову центрифугували півгодини при +4ºC.  

12) Спирт злити, пелети висушити у відкритих епендорфах у витяжній шафі. 

13) Висушену пелету з ДНК розчинити у 50 мкл стерильної води подвійної 

дистиляції та зберігати у холодильнику при температурі + 4ºC для подальшої 

ампліфікації.  
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ДОДАТОК В 

 Зразки Cystoseira s.l. та близькоспоріднених родів,  

проаналізовані у дисертаційній роботі  

 

Таблиця В1. Оригінальні зразки Cystoseira s.l., проаналізовані у дисертаційній роботі. 

 Прийнята назва 
таксону 

Морфологічне ви-
значення зразка 
(за Cormaci et al. 
(2012) та/або Зи-

нова, (1967) 

Baучер 
Місце збору зразка 

 
 

Координати Дата 

Отримані сіквенси (якщо сіквенс був 
опублікований – у дужках вказаний 

номер доступу у базі GenBank) Колектор 

23S COI mt-spacer 

1. 
Ericaria barbatula 
(Kützing) Molinari 

& Guiry 

Cystoseira barbatula 
Kützing 

CulaCRE 
Середземне море, 

Греція (о. Крит, Ка-
ламакі) 

35°01'58.2"N 
24°45'27.4"E 

 
05.2018 - + 

(MT978056) - J. Neiva 

2. - 

Середземне море, 
Італія (о. Сицилія, 

Портопало-ді-Капо-
Пассеро) 

36°40'56.4"N 
15°08'17.9"E 

 
02.2019 - - - 

A. Falace, 
Savonitto et al. 

2019 

3. 

Ericaria crinita 
(Duby) Molinari & 

Guiry 

Cystoseira crinita 
Duby 

CcriMEN 

Середземне море, Іс-
панія (Балеарські 

о-ви, о. Менорка, Са-
нітья) 

40°04'21.4"N 
4°05'11.2"E 

 
07.2018 - + 

(MT978055) - 

J. Neiva 
 

4. CcriMAL 
Середземне море, 

Мальта (о. Коміно, 
Блакитна лагуна) 

36°00'49.7"N 
14°19'26.8"E 

 
06.2018 - + 

(MT978055) - 

5. CcriMIL 
Середземне море, 
Італія (о. Сицилія, 
Капо ді Мілаццо) 

38°15'46.5"N 
15°14'37.4"E 

 
06.2019 - + 

(MT978055) - 

6. CcriKLI 
Середземне море, 

Греція (о. Крит, Калі 
Ліменес) 

34°55'51.4"N 
24°48'12.3"E 05.2018 - + 

(MT978056) - 

7. IC1 
Адріатичне море, Іта-

лія (Трієстська за-
тока) 

45°36'25.5"N 
13°43'38.0"E 03.2019 

+ - - 
A. Falace 

 8. IC2 + + 
(MT978054) 

+ 
(MT978062) 

9. IC3 - - - 

10. 
 

Gongolaria barbata 
(Stackhouse) Kuntze 

Cystoseira barbata 
(Stackhouse) 

C.Agardh 
CbarMEN Середземне море, Іс-

панія (Балеарські 

40°03'36.7"N 
4°08'14.1"E 

 
07.2018 - + 

(MT978058) - J. Neiva 
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о-ви, о. Менорка, за-
тока Форнеллс) 

11. CbarMAR 
Середземне море, 
Італія (о. Сицилія, 

Марцамемі) 

36°44'37.8"N 
15°07'11.7"E 

 
06.2019 - + 

(MT978057) - 

12. IB1 
Адріатичне море, Іта-

лія (Трієстська за-
тока) 

45°36'25.5"N 
13°43'38.0"E 03.2019 

+ - + 
(MT978063) 

A. Falace 
 13. IB2 - - - 

14. IB3 + - + 
(MT978063) 

15.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Gongolaria barbata 
(Black Sea) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Cystoseira barbata 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Чорне море, (Тархан-

кутський п-ів, м. 
Прибойний) 

45°23'23.1"N 
32°28'48.3"E 

 

11.07.2012 - - - 

C. Садогурська 

16.  
Чорне море, (Ялтин-

ська бухта) 
44°29'34.6"N 
34°09'54.8"E 

 

03.05.2015 - - - 

17.  
Чорне море, (окол. 

смт Нікіта, мис Мар-
тьян) 

44°30'19.8"N 
34°14'32.5"E 

11.10.2014 - - - 

18.  

Чорне море, (Тархан-
кутський п-ів, 

Ярилгацька б., оз. 
Панське) 

45°33'15.9"N 
32°48'09.8"E 

 

26.07.2015 - - - 

19.  

Чорне море (Одеська 
обл., окол. с. Кошари, 

Тилігульський ли-
ман) 

46°40'11.5"N 
31°09'41.0"E 

 

14.07.2015 - - - 

20.  
Чорне море (Керчен-

ська протока, м. 
Керч) 

45°17'25.2"N 
36°25'27.1"E 

 

09.08.2015 - - - 

21. BK1 Чорне море (окол. 
смт Коктебель, Кок-

тебельська бухта) 

44°56'57.5"N 
35°14'47.1"E 

20.02.2015 - - - 
22. BK2 - - - 
23. BK3 - - - 
24. BM1 Чорне море, (окол. 

смт Нікіта, мис Мар-
тьян) 

44°30'19.8"N 
34°14'32.5"E 

20.08.2017 - - - 
25. BM2 - - - 

26. BM3 + - + 
(MT978061) 

27. BDja1 Чорне море (Херсон-
ська обл., о. Джа-

рилгач) 

46°02'31.6"N 
32°56'14.8"E 

2017 - - + 
(MT978061) 

28. BDja2 - - - 
29. BDja3 - - - 
30. BMeg 44°49'50.8"N 

35°01'39.9"E 
15.09.2017 - - - 

31. BMeg 2 - - - 
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32. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Gongolaria barbata 
(Black Sea) 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Cystoseira barbata 
  

BMeg 3 Чорне море (мис Ме-
ганом, урочище Са-

ракум) 

 - - - 

33. BDop1 Чорне море, (Тархан-
кутський п-ів, уро-

чище Джангуль) 

45°26'01.1"N 
32°31'13.3"E 

2017 - - - 

34. BDop2 - - + 
(MT978060) 

35. BDop3 - - - 
36. 1 Чорне море, Болгарія 

(окол. с. Синеморець) 
42°03'13.2"N 
27°59'19.5"E 

 

2017 - - - 
37. 2 - - - 
38. 3 - - - 
39. 4 - - - 
40. 5 - - - 

41. BBg1 Чорне море, Болгарія 
(окол. м. Примор-

сько) 

42°16'05.7"N 
27°45'39.5"E 

2017 + + 
(MT978053) 

+ 
(MT978061) 

42. BBg2 - - - 
43. BBg3 - - - 
44. BBg 4 - - - 
45. BBg 5 - - - 
46. BB1 Чорне море, (уро-

чище Батіліман) 
44°25'02.9"N 
33°40'31.8"E 

13.10.2018 - - - 
47. BB2 - + + 

48. BB3 + + 
(MT978053) 

+ 
(MT978061) 

49. BB 4    
50. BB 5    

51. BS1 Чорне море, (уро-
чище Сотера) 

44°44'06.3"N 
34°30'43.8"E 

14.10.2018 + + 
(MT978053) 

+ 
(MT978061) 

52. BS2 + - + 

53. BS3 + + + 
(MT978060) 

54. BS 4 - - - 
55. BS 5 - - - 

56. BT1 Чорне море (Одеська 
обл., окол. с. Кошари, 

Тилігульський ли-
ман) 

46°40'11.5"N 
31°09'41.0"E 

 

2018 + + 
(MT978053) 

+ 
(MT978061) 

К. Калашнік 
57. BT2 + - + 
58. BT3 - - - 
59. BT4 - - - 
60. BT5 - - - 

61. BN1 Чорне море, (окол. 
смт Нікіта, мис Мар-

тьян) 
 
 
 

44°30'37.2"N 
34°15'21.9"E 

 

2019 + + 
(MT978053) 

+ 
(MT978061) 

C. Садогурська 62. BN2 + - + 

63. 
BN3 - - - 
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64. Gongolaria barbata 
f. repens 

(A.D.Zinova & 
Kalugina) S.S. 

Sadogurska  comb. 
nov.  

Cystoseira barbata f. 
repens A.D.Zinova 

& Kalugina 

СR1 Чорне море (Херсон-
ська обл., о. Джа-

рилгач) 

46°02'31.6"N 
32°56'14.8"E 

2020 - - - 
65. CR2 - - - 
66. CR3 - - - 
67. CR4 - - - 

68. CR5 - - - 

69. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Ericaria crinita f. 
bosphorica 
(Sauvageau) 

Sadogurska, Neiva 
& Israel in 
Sadogurska 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Cystoseira 
bosphorica 
Sauvageau 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Чорне море, (Тархан-

кутський п-ів, м. 
Прибойний) 

45°23'23.1"N 
32°28'48.3"E 

 

11.07.2012 
- - - 

70.  
Чорне море, (Тархан-

кутський п-ів, м. 
Прибойний) 

44°29'34.6"N 
34°09'54.8"E 

 

03.05.2015 
- - - 

71.  Чорне море, (Ялтин-
ська бухта) 

44°30'19.8"N 
34°14'32.5"E 

11.10.2014 - - - 

72.  
Чорне море (окол. 
смт Гурзуф, скелі 

Адалари) 

44°32'29.7"N 
34°17'47.4"E 

24.07.2015 - - - 

73. CK1 Чорне море (окол. 
смт Коктебель, Кок-

тебельська бухта) 

44°56'57.5"N 
35°14'47.1"E 

20.02.2015 - - - 
74. CK2 - - - 
75. CK3 - - - 
76. CAd1 Чорне море (окол. 

смт Гурзуф, скелі 
Адалари) 

44°32'29.7"N 
34°17'47.4"E 

2017 - - - 

77. CAd2 - - + 
(MT978059) 

78. CAd3 - - - 
79. CM1 Чорне море, (окол. 

смт Нікіта, мис Мар-
тьян) 

44°30'19.8"N 
34°14'32.5"E 

20.08.2017 + - - 
80. CM2 - - - 
81. CM3 - - - 
82. CMeg1 Чорне море (мис Ме-

ганом, урочище Са-
ракум) 

44°49'50.8"N 
35°01'39.9"E 

 

15.09.2017 - - - 

83. CMeg2 - - + 
(MT978059) 

84. CMeg3 - - - 

85. 
CDop Чорне море, (Тархан-

кутський п-ів, уро-
чище Джангуль) 

45°26'01.1"N 
32°31'13.3"E 

2017 - - + 
(MT978059) 

86. CBg1 Чорне море, Болгарія 
(окол. с. Синеморець) 

42°16'05.7"N 
27°45'39.5"E 

2017 + - - 

87. CBg2 - + 
(MT978052) 

+ 
(MT978059) 

88. CBg3 - - - 
89. CBg 4 - - - 
90. CBg 5 - - - 
91. 1 Чорне море, Болгарія 

(окол. м. Примор-
сько) 

42°03'13.2"N 
27°59'19.5"E 

 

2017 - - - 
92. 2 - - - 
93. 3 - - - 
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94.  
 
 
 
 

Ericaria crinita f. 
bosphorica 
(Sauvageau) 

Sadogurska, Neiva 
& Israel in 
Sadogurska 

 

 
 
 
 
 

Cystoseira 
bosphorica 
Sauvageau 

 
 

4 - - - 
95. 5 - - - 
96. CBio Чорне море (окол. с. 

Курортне, Карадаг, 
Біостанція) 

44°54'39.5"N 
35°12'07.1"E 

 

2017 - - - 

Ю. Красиленко 

97. CBio 2 - - - 
98. CBio 3 - - - 
99. CF1 Чорне море (окол. м. 

Севастополь, мис Фі-
олент) 

44°29'50.9"N 
33°29'20.3"E 

 

2017 - - - 
100. CF2 - - - 
101. CF3 - - - 
102. CB1 Чорне море, (уро-

чище Батіліман) 
44°25'02.9"N 
33°40'31.8"E 

13.10.2018 - - - 

C. Садогурська 

103. CB2 + - + 

104. CB3 + + 
(MT978052) 

+ 
(MT978059) 

105. CB4 - - - 
106. CB5 - - - 

107. CS1 Чорне море, (уро-
чище Сотера) 

44°44'06.3"N 
34°30'43.8"E 

14.10.2018 + + 
(MT978052) 

+ 
(MT978059) 

108. CS2 + - + 
109. CS3 - + + 
110. CS4 - - - 
111. CS5 - - - 

112. CN1 Чорне море, (окол. 
смт Нікіта, мис Мар-

тьян) 

44°30'37.2"N 
34°15'21.9"E 

2019 + - + 
(MT978059) 

113. CN2 + - + 
114. CN3 - - - 

115.  
 
 
 
 

Gongolaria rayssiae 
(Ramon) Molinari & 

Guiry 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

Cystoseira sp. 
 
 
 
 
 
 
 
 

Cystoseira sp. 
 
 

SK1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (м. 

Хайфа, Тель Шик-
мона), глибина 2 м. 

32°49'32.3"N 
34°57'17.2"E 

 

12.03.2019 - - - 
116. SK2 + + + 
117. SK3 - - - 
118. SK4 - - - 
119. SK5 - - - 
120. SwS1 Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (м. 
Хайфа, Тель Шик-

мона) 

32°49'33.6"N 
34°57'28.4"E 

 

17.03.2019 + + + 
121. SwS2    

122. SwS3 - - - 

123. CysW1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (м. 

Хайфа, Тель Шик-
мона) 

32°49'33.6"N 
34°57'28.4"E 

 

25.03.2019 

- - - 
124. CysW2 - - - 
125. CysW3 - - - 
126. CysW4 + + + 
127. CysW5 + - + 

128. 

Cw Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (м. 

Хайфа, Тель Шик-
мона) 

32°49'33.6"N 
34°57'28.4"E 

 
28.03.2019 

+ + + 



258 
 

129.  
 
 
 
 
 
 
 
 

Gongolaria rayssiae 
(Ramon) Molinari & 

Guiry 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

RW1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (м. 

Хайфа, Тель Шик-
мона) 

32°49'33.6"N 
34°57'28.4"E 

 

03.04.2019 + - + 
130. RW2 - - - 
131. RW3 - - - 
132. RW4 - - - 
133. RW5 - - - 
134. RSK2 (1) Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (м. 
Хайфа, Тель Шик-
мона), глибина12 м 

32°49'34.1"N 
34°57'12.3"E 

 

07.04.2019 - - - 

M. Mulas 135. RSK2 (2) - - - 

136. RSK2 (3) + + + 

137.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Cystoseira rayssiae 
(Ramon) 

ICs1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (м. 

Хайфа, пляж Хоф Ка-
рмель) 

32°48'36.3"N 
34°57'18.9"E 

 

09.03.2019 - - - 

C. Садогурська 

138. 
139. ICs2 - - - 
140. ICs3 - - - 

141. 
 

AR1 
Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-

відник Ахзів) 

  
13.03.2019 

- - - 

142. BS1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-

відник ХаБонім) 

32°38'32.7"N 
34°55'16.6"E 

 

09.04.2019 - - - 
143. BS2 - - - 
144. BS3 - - - 
145. BS4 - - - 
146. BS5 + + + 
147. BE1 Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (запо-
відник ХаБонім) 

32°38'32.7"N 
34°55'16.6"E 

 

09.04.2019 - - - 
148. BE2 - - - 
149. BE3 - - - 
150. BE4 + -  
151. BE5 - - - 
152. AY1 Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (запо-
відник Ахзів, пів-

денна частина) 

33°02'27.3"N 
35°05'50.7"E 

 

27.04.2019 - - - 
153. AY2 + - + 

154. AY3 - - - 

155. AmR1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-
відник Ахзів, біля 

монументу) 

33°03'20.7"N 
35°06'08.4"E 

 

06.05.2019 + + - 
156. AmR2 - - - 
157. AmR3 - - - 
158. AmR4 - - - 
159. DR1 Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (пляж 
Дор, окол. кіббуца 

Нахшолім) 

32°37'47.5"N 
34°55'10.8"E 

 

11.06.2019 - - - 
160. DR2 - - - 
161. DR3 - - - 
162. DR4 +  + 
163. DR5 + - - 

164. 
BYR Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (Бат-Ям, 
окол. м. Тель-Авів) 

32°01'19.7"N 
34°44'14.9"E 

24.06.2019 - - - 
D. Ashkenazi 

165. NA1 17.07.2019 - - - C. Садогурська 
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166. NA2 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-
відник Ахзів, біля 

монументу) 

33°03'20.7"N 
35°06'08.4"E 

 

- - - 
167. NA3 - - - 

168. NA4 - - - 

169. 

Cystoseira 
compressa (Esper) 

Gerloff & 
Nizamuddin 

—″— 

SC1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (м. 

Хайфа, Тель Шик-
мона), глибина 2 м. 

32°49'32.3"N 
34°57'17.2"E 

 

12.03.2019 + + + 
170. SC2 - - - 
171. SC3 - - - 
172. SC4 - - - 
173. BC1 Левантійський ба-

сейн, Ізраїль (запо-
відник ХаБонім) 

32°38'32.7"N 
34°55'16.6"E 

 

09.04.2019 - - - 
174. BC2 - - - 
175. BC3 - - - 
176. BC4 - - - 

177. BC5 - + + 

178. AC1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-

відник Ахзів) 

33°03'46.1"N 
35°06'13.4"E 

 27.04.2019 

- - - 
179. AC2 - - - 
180. AC3 - - - 

181. AmC1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-
відник Ахзів, біля 

монументу) 

33°03'20.7"N 
35°06'08.4"E 

 

06.05.2019 - - - 

182. 
AmC2 - - - 

183. AmC3 - - - 

184. Cystoseira humilis 
subsp. pustulata 
(Ercegović) S.S. 
Sadogurska et A. 
Israel comb. nov. 

Cystoseira 
compressa subsp. 

pustulata 
(Ercegovic) Verlaque 

RC1 Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-
відник Рош-ХаНі-

кра), на глибині 9 м. 

33°05'28.3"N 
35°06'11.0"E 

 

22.05.2019 - - - 

A. Aharonov 
185. 

RC2 + + + 

186. 
Cystoseira 

foeniculacea 
(Linnaeus) Greville 

 
—″— 

BF Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (запо-

відник ХаБонім) 

32°38'32.7"N 
34°55'16.6"E 

 

26.02.2019 - - - M. Schonwald 
 

187. 

CF Левантійський ба-
сейн, Ізраїль (пляж 
Дор, окол. кіббуца 

Нахшолім) 

32°37'47.5"N 
34°55'10.8"E 

 

31.07.2019 - - - 
C. Садогурська 
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Таблиця В2. Нуклеотидні послідовності Cystoseira s.l. та близькоспоріднених родів,  

опубліковані у базах даних GenBank та/або BOLD.  

 Прийнята назва таксону 
Назва таксону, вказана в 
оригінальній публікації 

Baучер Місце збору зразка Дата 
GenBank/BOLD код доступу 

Дже-
рело 

23S COI mt-spacer  
Bifurcaria bifurcata R.Ross —″— PC:FR287 France (Brittany, Santec) 04.1999 FM958373 - FM992996 [1] 

2. B. bifurcata —″— FRA0520 France (Brittany, Roscoff) 03.2005 - EU681394 - [2] 

3. 
Carpoglossum confluens 
(R.Brown ex Turner) Kützing 

—″— PC FR69 
Australia (Beachport, South 
Australia) 

02.1997 FM958339 - FM992998 [1] 

4. Cystoseira aurantia Kützing —″— 
TFC:15276 
 

Spain (Canary Islands, 
Tenerife, Buenavista) 
 

05.2017 MH493059 - - [3] 

5. 
Cystoseira compressa (Esper) 
Gerloff & Nizamuddin  

—″— L:0609343 Spain (Tenerife, Punta del 
Hidalgo) 

 FM958355 - FM993015 [1] 

6. C. compressa —″— MB6 
Portugal (Albufeira, Olhos de 
Água) 

 MF767960 
MF768039  
(PHAZO03

7-10) 
MF767995 [3] 

7. C. compressa —″— 
RB25 
 

Spain (Girona, Blanes)  - - MF767996                 [3] 

8. C. compressa —″— PG072363 
Spain (Tenerife, Mesa del 
Mar) 

 - MF768036 - [3] 

9. C. compressa —″— MD0000506 
Spain (Tenerife, Mesa del 
Mar) 

 - MF768037 - [3] 

10. C. compressa —″— MB4 Portugal (Albufeira, Arrifes)  - MF768038 - [3] 

11. C. compressa —″— MD0000360 
Spain (Tenerife, Mesa del 
Mar) 

 - MF768040 - [3] 

12. C. compressa —″— 
IOLR-
MM00640 

Israel (Tel Shikmona, Haifa) 04.2018 - MK388673 - [4] 

13. 

Cystoseira humilis subsp. 
pustulata (Ercegović) S.S. 
Sadogurska et A. Israel comb. 
nov. 

Cystoseira compressa subsp. 
pustulata (Ercegovic) 
Verlaque   

L:0609427 Italy (Sicily, Marzameni)  FM958354 - FM993014 [1] 

14. C. humilis subsp. pustulata C. compressa subsp. pustulata  MBR103 Spain (Almeria, La Isleta del 
Moro) 

  MF768042 MF767998 [3] 

15. C. humilis subsp. pustulata 
C. compressa subsp. pustulata  MBR67 Spain (Almeria, La Isleta del 

Moro) 
 - MF768043 - [3] 
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16. C.humilis subsp. pustulata 
C. compressa subsp. pustulata  MD0003137 Portugal (Graciosa Is, 

Carapacho) 
 MF767958 MF768044 - [3] 

17. 
Cystoseira foeniculacea 
(Linnaeus) Greville  

—″— L:0609350 Spain (Tenerife, Punta del 
Hidalgo) 

 FM958353 - FM993013 [1] 

18. C. foeniculacea 
—″— 

MD0000421 
Spain (Tenerife, Mesa del 
Mar) 

 MF767965 MF768048 MF768002 [3] 

19. C. foeniculacea  
—″— MD0000403 Spain (Tenerife, Mesa del 

Mar) 
 - MF768049 MF768001 [3] 

20. C. foeniculacea  —″—  Greece (Mades, Crete) 05.2018  MK370732  [4] 

21. 
Cystoseira humilis Schousboe 
ex Kützing 

—″— MB7 Portugal (Albufeira, Manuel 
Lourenço) 

 KF525359 MF768046  [3] 

22. C. humilis  —″— PG071164 Portugal 
(Madeira Is, Canizo 

 MF767964 
PHAZO013
-10.COI-5P 

MF768000 [3] 

23. C. humilis  —″— PG071220 Portugal 
(Madeira Is, Canizo 

 - MF768045 MF767999 [3] 

24. C. humilis  —″— TFC:15267 Spain (Canary Islands, 
Tenerife, Punta del Hidalgo) 

05-Nov-
2015 

MH493058 - - [5] 

25. C. humilis  —″— UA18 Spain (Cabo de las Huertas, 
Alicante) 

05.2018 - - MW065780 [11] 

26. 
Cystoseira humilis var. 
myriophylloides (Sauvageau) 
J.H.Price & D.M.John 

—″— MBR22 Spain 
(Cadiz, El Mirlo) 

 MF767963 MF768047 MF767997 [3] 

27. 
Cystoseira sonderi (Kützing) 
Piccone 

—″— 
L CANCAP-
VII 9718 

Cape Verde (Branco) 09.1986 - - FM993040 [1] 

28. C. sonderi  —″— 
L CANCAP-
VII 8621 

Cape Verde (Bay of Tarrafal, 
São Tiago) 

08.1986 - - FM993041 [1] 

29. 
Ericaria amentacea 
(C.Agardh) Molinari & Guiry 

Cystoseira amentacea 
var.stricta Montagne  

L 0609446 
Italy (Sicily, Santa Maria la 
Scala) 

06.2005 - - FM993016 [1] 

30. E. amentacea 
Cystoseira amentacea 
(C.Agardh) Bory 

L 0609436 Italy (Sicily, Capo Passero) 06.2005 FM958359 - FM993021 [1] 

31. E. amentacea C. amentacea MBR95 Spain (Almeria, Las Negras)  - MF768050 MF768003 [3] 

32. E. amentacea C. amentacea GV3 
Spain (Almeria, Guardias 
Viejas) 

 MF767983 MF768051 MF768004 [3] 

33. 
Ericaria barbatula (Kützing) 
Molinari & Guiry 

Cystoseira barbatula Kützing  L 0609441 
Italy (Sicily, 
Marzameni) 

06.2005 FM958365 - - [1] 

34. 
Ericaria brachycarpa 
(J.Agardh) Molinari & Guiry 

Cystoseira brachycarpa J. 
Agardh 

PC FR194 France (Banyuls-sur-Mer) 07.2004 - - FM993023 [1] 
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35. E. brachycarpa C. brachycarpa  L 0609414 
Italy (Sicily, Santa Maria la 
Scala)  

06.2005 FM958362 - FM993026 [1] 

36. E. brachycarpa  C. brachycarpa  L 0609404 
Italy 
Capo Milazzo, Sicily 

06.2005 - - FM993027 [1] 

37. E. brachycarpa  C. brachycarpa  L SGAD1633 
Italy (Sicily, Salina I., Aeolian 
Is.) 

05.2006 - - FM993028 [1] 

38. E. brachycarpa  
Cystoseira brachycarpa var. 
balearica (Sauvageau) 
Giaccone 

L 0609308 
Spain (Baleares,  Menorca, La 
Llosa d'en Patro Pere) 

06.2006 FM958361 - FM993025 [1] 

39. 
Ericaria crinita (Duby) 
Molinari & Guiry 

Cystoseira crinita Duby  L 0609440 Italy (Sicily,  Marzameni) 06.2005 FM958360 - FM993024 [1] 

40. E. crinita  C. crinita PC FR134 France (Collioure) 06.1905 - - 
as 

FM993030 
[1] 

41. E. crinita  C. crinita L 0609314 
Spain (Baleares, Menorca, 
Cala Mica) 

06.2006 - - FM993030 [1] 

42. E. crinita  C. crinita L 0609275 
Spain (Baleares, Menorca, 
Illots de Tirant) 

06.2006 FM958363 - - [1] 

43. E. crinita  C. crinita MBR90 
France (Antibes, Pointe 
I’lette) 

 MF767984 - MF768018 [3] 

44. 
Ericaria funkii (Schiffner ex 
Gerloff & Nizamuddin) 
Molinari & Guiry 

Cystoseira funkii Schiffner ex 
Gerloff & Nizamuddin 

L 0609449 
Italy (Sicily, Salina I., Aeolian 
Is.) 

06.2005 FM958357 - FM993018 [1] 

45. 
Ericaria mediterranea 
(Sauvageau) Molinari & Guiry 

Cystoseira mediterranea 
Sauvageau 

PC FR97 
France (Ile Grosse, Banyuls-
sur-Mer) 

08.1997 - - 
as 

FM993022 
[1] 

46. E. mediterranea  C. mediterranea  BL14 Spain (Girona, Blanes)  KF525356 MF768064 MF768006 [3] 

47. E. mediterranea  C. mediterranea  BL5 Spain (Girona, Blanes)  - MF768065 KF525365 [3] 

48. 
Ericaria selaginoides 
(Linnaeus) Molinari & Guiry 

Cystoseira tamariscifolia 
(Hudson) Papenfuss 

SANT16325 Spain (A Coruña, Galicia) 08.2005 FM958370 - FM993020 [1] 

49. E. selaginoides  C. tamariscifolia  CB5 Spain (Malaga, Calaburras)  - MF768053 MF768007 [3] 

50. E. selaginoides  C. tamariscifolia  MB11 
Portugal (Albufeira, Olhos de 
Água) 

 MF767993 MF768055 MF768008 [3] 

51. E. selaginoides  C. tamariscifolia  HE7 Spain (Granada, Herradura)  - - MF768011 [3] 

52. E. selaginoides  C. tamariscifolia  MB8 Portugal (Viana do Castelo, 
Areosa) 

 - - MF768015 [3] 

53. E. selaginoides  C. tamariscifolia  MB9 Portugal (Albufeira, Manuel 
Lourenzo) 

 - - MF768016 [3] 

54. E. selaginoides  C. tamariscifolia  TA2 Spain (Cadiz, El Mirlo)  - MF768063 MF768017 [3] 
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55. 
Ericaria zosteroides 
(C.Agardh) Molinari & Guiry 

Cystoseira zosteroides 
C.Agardh 

L 0609421 
Italy (Sicily, Santa Maria la 
Scala) 

06.2005 FM958366 - FM993032 [1] 

56. 
Gongolaria abies-marina 
(S.G.Gmelin) Kuntze 

Cystoseira abies-marina 
(S.G.Gmelin) C.Agardh  

L 0609338 
Spain (Canary Islands, 
Tenerife) 

01.2007 FM958376 - FM993042 [1] 

57. G. abies-marina  C. abies-marina MD0000557 Spain (Tenerife, Punta del 
Hidalgo) 

 MF767967 MF768069 MF768019 [3] 

58. G. abies-marina  C. abies-marina MD0000746  
Portugal (S. Miguel ls, Ponta 
dos Mosteiros) 

 MF767969 
MF768070  
(PHAZO15

6-10) 
MF768020 [3] 

59. G. abies-marina  C. abies-marina PG072209 Spain (Tenerife, Punta del 
Hidalgo) 

 - MF768066 MF768021 [3] 

60. G. abies-marina  C. abies-marina MD0000778 Portugal (S. Miguel ls, Ponta 
dos Mosteiros) 

 - - MF768022 [3] 

61. G. abies-marina  C. abies-marina 
MP14/PG081

405 
Malta (Xghajra)  - - MF768023 [3] 

62. 
Gongolaria baccata 
(S.G.Gmelin) Molinari & 
Guiry 

Cystoseira baccata 
(S.G.Gmelin) P.C.Silva 

SANT16322 Spain (A Coruña, Galicia) 08.2005 FM958368 - FM993034 [1] 

63. G. baccata  C. baccata  FRA0487 France (Brittany, Roscoff) 07.2005 - EU681399 - [2] 

64. G. baccata  C. baccata  MB1 
Portugal (Viana do Castelo, 
Areosa) 

 MF767978 MF768078 MF768024 [3] 

65. G. baccata  C. baccata  MB2 Portugal (Caminha, Moledo)  - MF768079 MF768025 [3] 

66. 
Gongolaria barbata 
(Stackhouse) Kuntze 

Cystoseira barbata 
(Stackhouse) C.Agardh 

L 0609427 Italy (Sicily,  Marzameni) 06.2005 
as 

FM958375 
- 

as 
FM993038 

[1] 

67. G. barbata  C. barbata L 0609316 
Spain (Menorca, Moll d'es 
Miami, Bay of Fornells) 

06.2006 FM958378 - FM993043 [1] 

68. G. barbata  C. barbata  L 0609432 Italy (Sicily,  Marzameni) 06.2005 FM958379 - FM993044 [1] 
69. G. barbata? C. barbata f. aurantia MBR87  Spain (Cadiz, Santibaсez)  MF767972 MF768074 MF768028 [3] 

70. G. barbata  C. barbata  SAM531 
Italy, Certosa Island, 
Venice Lagoon 

05.2011 - KY682970 - [6] 

71. G. barbata  Cystoseira baccata  Bsex-101 Turkey (Black Sea)  - KP136545 - [7] 

72. 
Gongolaria elegans 
(Sauvageau) Molinari & Guiry 

Cystoseira elegans Sauvageau  L 0609444 
Italy (Sicily 
Capo Passero)  

 FM958375 - FM993038 [1] 

73. G. elegans C. elegans  MBR68 Spain (Almeria, El Playazo)  MF767973 - MF768029 [3] 

74. 
Gongolaria mauritanica 
(Sauvageau) Molinari & Guiry 

Cystoseira mauritanica 
Sauvageau 

MBR18 Spain (Cadiz, El Mirlo)  MF767976 MF768073 MF768026 [3] 

75. G. mauritanica  C. mauritanica  
TFCPhyc 
15271 

Spain (Tenerife, 
Punta del Hidalgo) 

11.2015 MH493061 - - [5] 
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76. 
Gongolaria montagnei 
(C.Agardh) Kuntze 

Cystoseira spinosa Sauvageau C_spinosa_3 Croatia (Brač Is.) 03.2010 - - HQ438493 [8] 

77. G. montagnei  C. spinosa C_spinosa_1 Croatia (Brač Is.) 03.2010 - - HQ438492 [8] 

78. G. montagnei  Cystoseira montagnei C.Agardh ALI4 Spain (Alicante, Santa Pola)  MF767977 MF768072 MF768032 [3] 

79. G. montagnei  C. montagnei 
 

MBR24  Spain (Almeria, La Serena)  - - MF768033 [3] 

80. G. montagnei  Treptacantha ballesterosii 
Orellana & Sanson 

TbalCAB01 Spain (Baleares, Cabrera) 11.2017 - MK370731 - [4] 

81. 
Gongolaria montagnei var. 
tenuior (Ercegovic) Molinari 
& Guiry 

Cystoseira spinosa var. tenuior 
(Ercegovic) M.Cormaci, 
G.Furnari, G.Giaccone, 
B.Scammacca, & D.Serio 

L 0609312 
Spain (Baleares, Menorca, 
Cala Mica) 

06.2006 FM958374 - FM993037 [1] 

82. 
Gongolaria nodicaulis 
(Withering) Molinari & Guiry 

Cystoseira nodicaulis 
(Withering) M.Roberts 

PC FR289 
France (Brittany 
Santec) 

06.1995 FM958369 - FM993036 [1] 

83. G. nodicaulis  C. nodicaulis TJS0065 France (Brittany, Roscoff) 06.2007 - EU681400 - [2] 

84. G. nodicaulis  C. nodicaulis MB14.2 
Spain (A Coruсa, Santa 
Mariсa) 

 MF767974 MF768076 MF768030 [3] 

85. G. nodicaulis  C. nodicaulis MB18 Spain (Coruсa, Santa Mariсa)  - MF768077 MF768031 [3] 

86. 
Gongolaria squarrosa (De 
Notaris) Kuntze  

Cystoseira squarrosa De 
Notaris 

C_squarrosa_

1 
Croatia (Dubrovnik city area) 07.2010 HQ438491 - HQ438494 [8] 

87. 
Gongolaria usneoides 
(Linnaeus) Molinari & Guiry 

Cystoseira usneoides 
(Linnaeus) M.Roberts  

SANT15803 Spain (A Coruña, Galicia) 06.2005 FM958367 - FM993033 [1] 

88. G. usneoides  C. usneoides MB21 
Portugal (Albufeira, Olhos de 
Água) 

 MF767980 MF768082 MF768034 [3] 

89. G. usneoides  C. usneoides MB3 Portugal (Aljezur, Odeceixe)  - - MF768035 [3] 

90. G. usneoides  C. usneoides MB15 Portugal (Albufeira, Manuel 
Lourenzo) 

 - - KF525362 [3] 

91. 
Halidrys siliquosa (Linnaeus) 
Lyngbye 

—″— L 0609358 France (Granville, Normandy) 08.2006 FM958380 - FM993046 [1] 

92. 

Polycladia myrica 
(S.G.Gmelin) Draisma, 
Ballesteros, F.Rousseau & 
T.Thibaut 

Cystoseira myrica (S.G.Gmelin) 
C.Agardh 

L SGAD1600 
South Africa (Rocktail Bay, 
KwaZulu Natal) 

 FM958349 - FM993009 [1] 

93. 
Sargassum muticum (Yendo) 
Fensholt 

—″— - 
Netherlands (Zeelandbrug, 
Oosterschelde) 

1999 FM958392 - FM993059 [1] 
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94. 
Sirophysalis trinodis 
(Forsskål) Kützing 

Cystoseira trinodis (Forsskål) 
C.Agardh 

L:SGAD0509
396 

Indonesia (Thousand Islands, 
Semak Daun) 

09.2005 FM958348 - FM993008 [1] 

95. S. trinodis  C. trinodis AD-A95058A 
Australia (South Australia, 
Glenelg) 

06.2010  - KF285949 - [9] 

96. 

Stephanocystis geminata 
(C.Agardh) Draisma, 
Ballesteros, F.Rousseau & 
T.Thibaut 

Cystoseira geminata C.Agardh GWS004223 Canada (British Columbia) 06.2006 - FJ409138 - [10] 

97. 
Stephanocystis hakodatensis 
(Yendo) Draisma, Ballesteros, 
F.Rousseau & T.Thibaut  

Cystoseira hakodatensis 
(Yendo) Fensholt 

SAP086290 Japan (Muroran, Hokkaido) 04.1999 FM958350 - FM993010 [1] 

98. 
Turbinaria ornata (Turner) 
J.Agardh 

—″— 
L:SGAD0509
269 

Indonesia (Pulau Sepa, 
Thousand Islands, Java) 

09.2005 FM958414 - FM993083 
[1] 

 
Посилання: 
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Journal of Phycology 46: 1329–1345.  

2. Silberfeld T., Leigh J.W., Verbruggen H., Cruaud C., Reviers B. de & Rousseau F. (2010) A multi-locus time-calibrated phylogeny of the brown algae (Heterokonta, Ochrophyta, Phaeophyceae): 
Investigation the evolutionary nature of the “brown algal crown radiation”. Molecular phylogenetics and evolution 56: 659–674.  

3. Bruno de Sousa, C., Cox, C. J., Brito, L., Pavão, M. M., Pereira, H., Ferreira, A, Ginja C., Campino L., Bermejo R., Parente M., Varela J. (2019) Improved phylogeny of brown algae Cystoseira 
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ДОДАТОК Г 

Еволюційні дистанції між нуклеотидними послідовностями таксонів Cystoseira s.l. 
 

Табл. Г1. Еволюційна дистанція між нуклеотидними послідовностями 23S рДНК таксонів Cystoseira s.l. 
(значення показані у %; Ід. – ідентичні сіквенси (генетична дистанція = 0);  

червоним кольором виділені результати в діапазоні 0-0,5%,  
жовто-гарячим – 0,5-1%, зеленим – у випадку розбіжностей > 1%.  

Напівжирним шрифтом виділені сіквенси, отримані автором) 
 
 

Г1а. Ericaria 
  1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 

1 C. bosphorica (Black Sea, Ukraine) CB2 Ід.                 
2 C. bosphorica (Black Sea, Bulgaria) CBg1 0,26 Ід.                
3 C. crinita (Adriatic Sea, Italy) IC2, IC1 0,79 0,79 Ід.               

4 E. crinita MF767984 Ід. Ід. 0,79 Ід.              
5 E. crinita FM958363 0,26 0,52 0,79 0,26 Ід.             
6 E. crinita FM958360 0,79 1,05 0,26 0,79 0,52 Ід.            
7 E. barbatula FM958365 1,60 1,60 1,07 1,60 1,33 0,80 Ід.           
8 E. brachycarpa FM958362 0,52 0,78 1,05 0,52 0,26 0,79 1,60 Ід.          
9 E. brachycarpa FM958361 0,26 0,52 0,79 0,26 Ід. 0,52 1,33 0,26 Ід.         

10 E. selaginoides MF767993 3,47 3,75 4,06 3,48 3,19 3,75 4,65 3,40 3,21 Ід.        
11 E. selaginoides FM958370 4,02 4,30 3,51 4,03 3,73 3,21 4,09 4,01 3,75 0,52 Ід.       
12 E. amentacea MF767983 4,02 4,30 3,51 4,03 3,73 3,21 4,09 4,01 3,75 0,52 Ід. Ід.      
13 E. amentacea FM958359 3,47 3,47 3,75 3,47 3,16 3,17 4,11 3,45 3,17 1,70 1,99 1,99 Ід.     
14 E. mediterranea KF525356 3,47 3,74 2,96 3,48 3,19 2,66 3,53 3,46 3,20 1,04 0,52 0,52 1,70 Ід.    
15 E. funkii FM958357 3,47 3,74 4,06 3,48 3,19 3,75 4,65 3,46 3,20 1,04 1,57 1,57 1,99 1,04 Ід.   
16 E. zosteroides FM958366 2,92 3,20 2,14 2,93 2,66 2,12 2,98 2,92 2,67 2,39 1,86 1,86 2,00 1,58 2,66 Ід.  
17 Bifurcaria bifurcata FM958373 6,31 6,60 6,38 6,33 6,01 6,04 6,60 6,29 6,04 6,87 6,87 6,87 6,47 6,86 7,44 6,621 Ід. 
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Г1б. Gongolaria 

  1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 

1 C. barbata (Black Sea) BB3, BBg2, BT1 Ід.                   
2 G. barbata (Adriatic Sea, Italy) IB1, IB3 Ід. Ід.                  
3 G. barbata FM958378-78 Ід. Ід. Ід.                 

4 G. barbata FM958375 2,68 2,68 2,68 Ід.                
5 G. baccata MF767978 3,14 3,14 3,14 2,91 Ід.               
6 G. baccata FM958368 2,90 2,90 2,90 2,68 Ід. Ід.              
7 C. rayssiae (Med. Sea, Israel) BE4 0,79 0,79 0,79 1,33 2,32 2,14 Ід.             
8 Cystoseira sp. (Med. Sea, Israel) RSK23 0,79 0,79 0,79 1,33 2,32 2,14 Ід. Ід.            
9 G. mauritanica MH493061 0,88 0,88 0,88 1,18 2,38 2,38 Ід. Ід. Ід.           
10 G. montagnei MF767977, FM958374 1,59 1,59 1,59 1,33 2,31 2,14 0,79 0,79 0,87 Ід.          
11 G. nodicaulis MF767974, FM958369 1,59 1,59 1,59 1,33 2,31 2,14 0,79 0,79 0,87 Ід. Ід.         
12 G. barbata f. aurantia MF767972 1,59 1,59 1,59 1,33 2,31 2,14 0,79 0,79 0,87 Ід. Ід. Ід.        
13 G. mauritanica MF767976 1,59 1,59 1,59 1,33 2,31 2,14 0,79 0,79 0,87 Ід. Ід. Ід. Ід.       
14 G. elegans MF767973 1,32 1,32 1,32 1,60 2,61 2,41 0,52 0,52 0,58 0,52 0,52 0,52 0,52 Ід.      
15 G. usneoides MF767980, FM958367 2,89 2,89 2,89 2,40 1,11 1,03 1,86 1,86 2,07 1,86 1,86 1,86 1,86 2,13 Ід.     
16 G. squarrosa, HQ438491 2,68 2,68 2,68 Ід. 2,91 2,68 1,33 1,33 1,18 1,33 1,33 1,33 1,33 1,60 2,40 Ід.    
17 G. elegans, FM958375 2,68 2,68 2,68 Ід. 2,91 2,68 1,33 1,33 1,18 1,33 1,33 1,33 1,33 1,60 2,40 Ід. Ід.   
18 G. abies-marina, FM958376, MF767967, 

MF767969 3,16 3,16 3,16 3,78 4,62 4,26 2,40 2,40 2,67 3,23 3,23 3,23 3,23 2,95 4,25 3,78 3,78 Ід. 
 

19 Bifurcaria_bifurcata_FM958373 10,05 10,05 10,05 7,94 9,93 9,74 8,49 8,49 8,44 9,09 9,09 9,09 9,09 8,50 10,03 7,94 7,94 10,33 Ід. 

 
Г1в. Cystoseira s.s.  

 
 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

1 C. compressa (Med Sea, HaBonim, Israel) BC5a, SC1 Ід.          
2 C. compressa subsp. pustulata (Med Sea, Rosh-haNicra, Israel) RC2 0,77 Ід.         
3 C. compressa FM958355 0,26 1,03 Ід.        
4 C. compressa MF767960 Ід. 0,77 0,26 Ід.       
5 C. aurantia MH493059 Ід. 0,85 0,28 Ід. Ід.      
6 C. humilis MF767964, MH493058, KF525359 0,28 0,55 0,55 0,28 0,31 Ід.     
7 C. humilis var. myriophylloides MF767963 0,26 0,51 0,51 0,26 0,28 Ід. Ід.    
8 C. compressa subsp. pustulata MF767958_FM958354 0,77 Ід. 1,03 0,77 0,85 0,55 0,51 Ід.   
9 C. foeniculacea FM958353, MF767965 1,82 2,07 2,08 1,82 2,01 1,68 1,56 2,08 Ід.  
10 Stephanosystis_hakodatensis_FM958350 4,24 4,50 4,51 4,25 4,40 4,29 3,97 4,51 5,06 Ід. 
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Табл. Г2. Еволюційна дистанція між нуклеотидними послідовностями COI таксонів Cystoseira s.l. 
Г2а. Ericaria 

  1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 
1 C. bosphorica (Black Sea, Ukraine) CB3, CS1 Ід.              
2 C. bosphorica (Black Sea, Bulgaria) CBg1 Ід. Ід.             
3 E. crinita (Adriatic. Sea, Italy) IC2  0,32 0,32 Ід.            
4 E. crinita (Med. Sea, Crete, Greece) CcriKLI01 0,32 0,32 0,64 Ід.           
5 E. crinita (Med. Sea, Malta) CcriMAL01 Ід. Ід. 0,32 0,32 Ід.          
6 E. crinita (Med. Sea, Menorca, Spain) CcriMEN01 Ід. Ід. 0,32 0,32 Ід. Ід.         
7 E. crinita (Med. Sea, Sicily, Italy) CcriMIL01 Ід. Ід. 0,32 0,32 Ід. Ід. Ід.        
8 E. barbatula (Med. Sea, Crete, Greece) CulaCRE02 0,32 0,32 0,64 Ід. 0,32 0,32 0,32 Ід.       
9 E. amentacea MF768051-52 3,01 3,01 3,01 3,35 3,01 3,01 3,01 3,35 Ід.      

10 E. amentacea_MF768050 3,01 3,01 3,01 3,01 3,01 3,01 3,01 3,01 0,32 Ід.     
11 E. tamariscifolia MF768053 MF768055 EU681401 3,01 3,01 3,01 3,35 3,01 3,01 3,01 3,35 0 0,32 Ід.    
12 E. tamariscifolia MF768063 2,84 2,84 2,84 3,18 2,84 2,84 2,84 3,18 0,16 0,48 0,16 Ід.   
13 E. mediterranea MF768064-65 3,36 3,36 3,36 3,71 3,36 3,36 3,36 3,71 0,97 0,97 0,97 1,13 Ід.  
14 Bifurcaria bifurcata EU681394 8,35 8,35 8,35 8,33 8,35 8,35 8,35 8,33 8,50 8,50 8,50 8,31 8,50 Ід. 

 
Г2б. Gongolaria 

  1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 

1 C. barbata (Black Sea) BS1, BS3, BB2_BB3, 
BN1, BT1 Ід.                  

 

2 G. barbata (Med. Sea, Sicily, Italy) 
CbarMAR01 0,33 Ід.                 

 

3 G. barbata (Med. Sea, Menorca, Spain) 
CbarMEN01 0,16 0,16 Ід.                

 

4 G. barbata (Med. Sea,  Italy) KY682970 0,16 0,16 Ід. Ід.                
5 G. barbata (Black Sea, Turkey) KP136545 0,23 0,46 0,46 0,46 Ід.               
6 C. barbata f. aurantia_MF768074 2,88 2,96 2,79 2,66 3,80 Ід.              
7 G. baccata EU681399 3,85 4,13 3,97 3,93 3,55 3,77 Ід.             
8 G. baccata MF768078 3,36 3,63 3,46 3,45 3,55 3,29 0,46 Ід.            
9 G. usneoides MF768083 2,38 2,78 2,61 2,49 3,06 2,33 2,17 1,70 Ід.           

10 G. usneoides MF768082 2,38 2,78 2,61 2,49 3,06 2,33 2,17 1,70 Ід. Ід.          
11 C. rayssiae (Med. Sea, Israel) AmR1, BS5b, 

SK2 3,04 3,30 3,13 2,98 4,05 1,23 3,93 3,45 2,49 2,49 Ід.        
 

12 Cystoseira sp. (Med. Sea, Israel) SwS1,  
RSK23, CW, CysW4 3,20 3,30 3,13 3,13 4,05 1,30 3,97 3,46 2,61 2,61 Ід. Ід.       

 

13 G. mauritanica MF768073 2,55 2,62 2,45 2,33 3,31 0,31 3,44 2,96 2,01 2,01 0,92 0,97 Ід.       
14 G. montagnei MF768072 2,87 2,95 2,79 2,65 3,79 0,61 3,44 2,96 2,33 2,33 1,23 1,29 0,30 Ід.      
15 G. montagnei MK370731 2,68 2,62 2,45 2,45 3,31 0,32 3,45 2,95 2,11 2,11 0,97 0,97 Ід. 0,32 Ід.     
16 G. nodicaulis EU681400 2,88 2,96 2,79 2,66 3,80 0,00 3,77 3,29 2,33 2,33 1,23 1,30 0,31 0,61 0,32 Ід.    
17 G. nodicaulis MF768076-77 2,88 2,96 2,79 2,66 3,80 0,00 3,77 3,29 2,33 2,33 1,23 1,30 0,31 0,61 0,32 Ід. Ід.   
18 G. abies-marina MF768066, MF768069-70 7,13 7,34 7,17 6,81 7,35 5,77 6,77 6,27 5,93 5,93 5,43 5,71 5,43 5,59 5,71 5,77 5,77 Ід.  
19 Bifurcaria bifurcata EU681394 10,98 11,17 11,35 10,93 11,75 10,02 10,69 10,34 9,99 9,99 9,83 10,19 9,65 9,82 9,99 10,02 10,02 10,51 Ід. 
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Г2в. Cystoseira s.s.  
 

 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 
1 C. compressa (Med Sea, HaBonim, Israel) BC5a Ід.            
2 C. compressa (Med Sea, Shikmona, Israel) SC1 Ід. Ід.           
3 C. compressa subsp. pustulata (Med Sea, Rosh-haNicra, 

Israel) RC2 0,84 0,83 Ід.         
 

4 C. compressa MF768036-40 0,32 0,32 0,80 Ід.         
5 C. humilis MF768045-46 0,64 0,65 0,48 0,61 Ід.        
6 C. humilis PHAZO013-10 0,66 0,68 0,51 0,66 Ід. Ід.       
7 C. humilis var. myriophylloides MF768047 0,64 0,65 0,48 0,61 Ід. Ід. Ід.      
8 C. compressa subsp. pustulata MF768042-43 0,64 0,65 0,12 0,92 0,61 0,65 0,61 Ід.     
9 C. compressa subsp. pustulata MF768044 0,64 0,66 0,17 0,96 0,63 0,65 0,64 Ід. Ід.    

10 C. foeniculacea MF768048 3,91 4,00 4,47 4,23 4,23 4,18 4,23 4,21 4,23 Ід.   
11 C. foeniculacea MF768049 4,03 4,13 4,53 4,36 4,36 4,33 4,36 4,35 4,38 Ід. Ід.  
12 Stephanocystis geminata FJ409138 8,43 8,88 9,50 9,06 9,24 9,00 9,24 9,22 8,93 9,90 9,69 Ід. 
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Табл. Г3. Еволюційна дистанція між нуклеотидними послідовностями mt-spacer таксонів Cystoseira s.l.  
Г3а. Ericaria 
  1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 
1 C. bosphorica (Black Sea) CB3 Ід.                  
2 E. crinita (Adriatic Sea, Italy) IC2 0,34 Ід.                 
3 E. crinita MF768018 Ід. 0,34 Ід.                

4 E. crinita FM993024, FM993030 0,34 Ід. 0,34 Ід.               
5 E. brachycarpa FM993023 1,04 1,39 1,04 1,39 Ід.              
6 E. brachycarpa FM993025, FM993027 1,04 1,39 1,04 1,39 Ід. Ід.             
7 E. brachycarpa FM993026, FM993028 2,14 2,50 2,14 2,50 2,16 2,16 Ід.            
8 E. amentacea MF768003 6,01 6,40 6,01 6,40 4,50 4,50 5,99 Ід.           
9 E. amentacea FM993021, FM993016 6,40 6,79 6,40 6,79 4,88 4,88 6,38 0,72 Ід.          
10 E. selaginoides MF768011 6,80 7,20 6,80 7,20 5,28 5,28 6,78 1,08 0,36 Ід.         
11 E. selaginoides MF768008 7,01 7,44 7,01 7,44 5,34 5,34 6,99 0,78 Ід. 0,39 Ід.        
12 E. selaginoides MF768015-17, FM993020 6,40 6,79 6,40 6,79 4,88 4,88 6,38 0,72 Ід. 0,36 Ід. Ід.       
13 E. amentacea FM993021 6,40 6,79 6,40 6,79 4,88 4,88 6,38 0,72 Ід. 0,36 Ід. Ід. Ід.      
14 E. amentacea MF768004 8,04 8,51 8,04 8,51 6,23 6,23 8,01 1,27 0,42 0,84 0,43 0,42 0,42 Ід.     
15 E. mediterranea FM993022, MF768006 5,62 6,01 5,62 6,01 4,12 4,12 5,60 0,36 1,08 1,45 1,18 1,08 1,08 1,70 Ід.    
16 E. funkii FM993018 6,12 6,51 6,12 6,51 4,58 4,58 6,09 1,10 1,84 2,22 2,01 1,84 1,84 2,61 0,73 Ід.   
17 E. zosteroides FM993032 6,95 6,94 6,95 6,94 5,47 5,47 7,51 7,23 7,62 8,04 7,90 7,62 7,62 9,51 7,25 6,94 Ід.  
18 Bifurcaria bifurcata FM992996 20,94 20,89 20,94 20,89 20,46 20,46 20,84 21,53 21,49 22,02 23,87 21,49 21,49 26,09 21,57 20,92 19,53 Ід. 
 

Г3б. Gongolaria 
  1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 
1 C. barbata (Black Sea) BB3, BBg1, BN1, BS1, BT1 Ід.                     
2 C. barbata (Black Sea, Djangul) BDop2 0,35 Ід.                    
3 G. barbata (Adriatic Sea, Italy) IB1_IB3 0,35 Ід. Ід.                   

4 G. barbata FM993043-44 0,69 0,35 0,35 Ід.                  
5 G. barbata FM993038 4,29 3,92 3,92 3,57 Ід.                 
6 G. barbata f. aurantia MF768027 3,93 3,56 3,56 3,21 1,75 Ід.                
7 G. baccata FM993034, MF768024 6,52 6,14 6,14 5,78 6,92 6,55 Ід.               
8 C. rayssiae (Med Sea,Israel) DR4,  AY2, BS5b 4,64 4,27 4,27 3,92 3,17 2,81 6,91 Ід.              
9 Cystoseira sp. (Med Sea, Israel) SK2, RSK23 4,64 4,27 4,27 3,92 3,17 2,81 6,91 Ід. Ід.             
10 G. mauritanica MF768026 3,93 3,56 3,56 3,21 1,75 Ід. 6,55 2,81 2,81 Ід.            
11 G. elegans MF768029 3,65 3,27 3,27 2,91 1,43 1,07 6,72 2,51 2,51 1,07 Ід.           
12 G. elegans FM993038 4,29 3,92 3,92 3,57 Ід. 1,75 6,92 3,17 3,17 1,75 1,43 Ід.          
13 G. nodicaulis FM993036, MF768030 3,92 3,55 3,55 3,20 1,74 0,69 6,92 2,81 2,81 0,69 1,07 1,74 Ід.         
14 G. montagnei MF768032 3,26 2,88 2,88 2,53 1,06 0,71 6,29 2,14 2,14 0,71 0,36 1,06 0,71 Ід.        
15 G. squarrosa HQ438494 4,67 4,29 4,29 3,94 0,35 2,11 7,32 3,53 3,53 2,11 1,79 0,35 2,10 1,42 Ід.       
16 G. usneoides FM993033 3,67 3,29 3,29 2,93 4,46 4,09 4,03 4,81 4,81 4,09 3,80 4,46 3,69 3,39 4,86 Ід.      
17 G. usneoides MF768034 3,29 2,91 2,91 2,56 4,07 3,70 3,65 4,42 4,42 3,70 3,40 4,07 3,30 3,00 4,46 0,36 Ід.     
18 C. sonderi FM993040 10,91 10,91 10,91 10,51 10,00 9,96 10,54 10,88 10,88 10,00 10,13 10,00 10,45 9,79 9,54 11,36 10,87 Ід.    
19 G. abies-marina FM993042 11,47 11,93 11,93 11,54 11,47 10,98 11,58 11,89 11,89 11,03 11,17 11,47 11,47 10,84 11,01 11,93 11,45 2,36 Ід.   
20 G. abies-marina MF768019 11,93 12,40 12,40 12,00 11,93 11,44 12,05 12,35 12,35 11,49 11,63 11,93 11,93 11,31 11,47 12,42 11,93 2,77 0,37 Ід.  
21 Bifurcaria bifurcata FM992996 35,00 35,65 35,65 36,42 37,59 37,41 36,45 36,38 36,38 36,98 37,03 37,59 37,59 38,80 38,28 37,84 37,14 33,88 32,33 33,00 Ід. 
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Г3в. Cystoseira s.s.  
 

 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 
1 C. compressa (Med Sea, HaBonim, Israel) BC5 Ід.             
2 C. compressa (Med Sea, Shikmona, Israel) SC1 Ід. Ід.            
3 C. compressa subsp. pustulata (Med Sea, Rosh-

haNicra, Israel) RC2 1,20 1,20 Ід.          
 

4 C. compressa MF767996 Ід. Ід. 1,20 Ід.          
5 C. compressa FM993015 0,37 0,40 1,60 0,37 Ід.         
6 C. compressa MF767995 0,38 0,40 1,61 0,37 0,75 Ід.        
7 C. compressa subsp. pustulata FM993014 0,75 0,80 0,40 0,75 1,12 1,13 Ід.       
8 C. humilis KF525361 1,14 1,21 1,61 1,13 1,51 1,14 1,13 Ід.      
9 C. humilis MF767999, MF768000 1,51 1,61 2,02 1,50 1,88 1,90 1,50 1,90 Ід.     
10 C. humilis var. myriophylloides MF767997 0,37 0,40 0,80 0,37 0,75 0,75 0,37 0,75 1,12 Ід.    
11 C. compressa subsp. pustulata MF767998 1,13 1,20 0,80 1,13 1,51 1,52 0,37 1,53 1,90 0,75 Ід.   
12 C. foeniculacea MF768001-2, FM993013 10,35 10,35 9,83 10,35 10,88 10,88 9,33 10,95 11,41 9,85 9,33 Ід.  
13 Stephanocystis hakodatensis FM993010 23,97 25,91 25,91 23,97 24,34 24,68 23,23 24,61 24,01 23,34 23,56 22,31 Ід. 
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ДОДАТОК Д 

Видовий склад водоростей-макрофітів угруповання Gongolaria barbata  

з морської акваторії Джарилгацького НПП 

 

 Вид Сапр. Трапл. Вегет. Галоб. 
 Сучасна номенклатура виду (за AlgaeBase) Номенклатурні комбінації, наведені в визнач-

нику А.Д. Зінової 
CHLOROPHYTA 

1. Chaetomorpha aerea (Dillwyn) Kützing Ch. crassa (C. Agardh) Kütz., Ch. chlorotica 
(Mont.) Kütz. 

Oс C Oд См 

2. Cladophora sericea (Huds.) Kütz.  —″— Mс P Oд См 
3. Cladophoropsis membranacea (Bang ex C. 

Agardh) Børgesen   * 
C. membranacea (C. Agardh) Børgesen Oс P Сл М 

4. Codium vermilara (Olivi) Delle Chiaje  * —″— Oс B Mн М 
5. Ulva linza L.  Enteromorpha linza (L.) J. Agardh, E. ahlneriana 

Bliding 
Mс B Oд См 

6. U. prolifera O.F. Müll.  E. prolifera (O.F. Müll.) J. Agardh Пс P Oд Св 
7. Ulvella leptochaete (Huber) R. Nielsen, O'Kelly et 

R. Wysor * 
Ectochaete leptochaete (Huber) Wille Oс P Oд См 

8. U. viridis (Reinke) R. Nielsen, O'Kelly et R. Wysor  
  

Entocladia viridis Reinke Oс C Oд М 

OCHROPHYTA (PHAEOPHYCEAE) 
9. Cladostephus hirsutus (L.) Boudouresque & 

M.Perret-Boudouresque  
Cladostephus verticillatus (Lightf.) C.  Agardh Ос В Мн М 

10. Corynophlaea umbellata (C. Agardh) Kütz.  —″— Oс B Сл М 
11. Gongolaria barbata (Stackh.) Kuntze  Cystoseira barbata (Gooden. et Woodw.) C. 

Agardh 
Ос B Мн М 

12. Feldmannia irregularis (Kütz.) Hamel  Ectocarpus arabicus Fig. et De Not. Oс C Сл См 
13. Myrionema seriatum (Reinke) Kylin * —″— Oс P Сз М 
14. Stilophora tenella (Esper) P.C. Silva   S. rhizodes (Ehrh.) J. Agardh Oс B Сл М 
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RHODOPHYTA 
15. Acrochaetium secundatum (Lyngb.) Nägeli  Kylinia virgatula (Harv.) Papenf. Ос B Од М 
16. Callithamnion corymbosum (Sm.) Lyngb. —″— Пс B Од См 
17. C. granulatum (Ducluz.) C. Agardh  * —″— Ос P Од М 
18. Ceramium ciliatum (J. Ellis) Ducluz. * —″— Ос B Сл См 
19. C. diaphanum (Lightf.) Roth  C. tenuissimum (Lyngb.) J. Agardh Мс P Од См 
20. C. virgatum Roth  C. rubrum (Huds.) C. Agardh Пс B Од См 
21. Chondria capillaris (Huds.) M.J.Wynne  Ch. tenuissima (Gooden. et Woodw.) C. Agardh Ос B Од М 
22. Chroodactylon ornatum (C. Agardh) Basson   Asterocytis ramosa (Thweites) Gobi Пс P Сл Св 
23. Colaconema daviesii (Dillwyn) Stegenga *  Acrochaetium  daviesii (Dillwyn) Nägeli Мс P Од М 
24. Grania efflorescens (J. Agardh) Kylin * A. thuretii (Bornet) Collins & Hervey Мс C Од М 
25. Laurencia coronopus J. Agardh  —″— Ос B  Мн М 
26. Leptosiphonia brodiei (Dillwyn) Savoie & 

G.W.Saunders 
Polysiphonia brodiei (Dillwyn) Spreng. * Ос P Од М 

27. Palisada thuyoides (Kütz.) Cassano, Sentíes, Gil-
Rodríguez & M.T. Fujii  

Laurencia paniculata J. Agardh Ос C Мн М 

28. Peyssonnelia dubyi P.Crouan et H.Crouan * —″— Мс C Мн М 
29. Pneophyllum confervicola (Kütz.) Y.M. Chamb.  Melobesia minutula Foslie Ос P Од М 
30. Polysiphonia pulvinata (Roth) Spreng. * —″— Мс P Сл М 
 
Умовні позначення: Сапр. – сапробність (Ос – олігосапроб, Мс – мезосапроб, Пс – полісапроб); Трапл. – трапляння (В – провідний, С – 
супровідний, Р – рідкісний); Вегет. – тривалість вегетації (Од – однорічний, Мн – багаторічний, Сз – сезонно-літній, Сз – сезонно-зимовий); 
Галоб. – галобність (М – морський, См – солоноватоводно-морський, Св – солоноватоводний). 
Види, відмічені жирним шрифтом, зареєстровані в угрупованні Codium vermilara. 
* – Види, нові для акваторії Джарилгацької затоки. 
 – Вид занесений до Червоної книги України (Червона .., 2009). 
 – Вид занесений до Червоної книги Чорного моря (Black Sea .., 1999). 

 

  



ДОДАТОК Е 

Вибрані гербарні зразки видів роду Cystoseira s.l. з узбережжя Ізраїля, що 

зберігаються в фондах Ізраїльського національного гербарію (HUJ) 

 

Табл. Е1. Перелік гербарних зразків видів роду Cystoseira s.l.,  
рідкісних для узбережжя Ізраїля 

К-ть 
екз. 

Місце збору зразка Дата Колектор 

Cystoseira humilis subsp. pustulata (всього – 2 екз.) 
1 Kfar Vitkin 07.04.1919 ? 
1 Akhziv 13.06.1957 R. Dolberger 

Cystoseira foeniculacea (всього – 50 екз.) 
2 Bat Galim 24.08.1926 ? 
1 Haifa, between port and plant 02.01.1935 T. Rayss 
1 Nahariya 05.03.1940 ? 
1 Hepzi Bah 23.01.1941 ? 
2 Caesarea  05.08.1951 ? 
2 Caesarea  15.09.1951 ? 
2 Caesarea  02.02.1953 T. Rayss 
2 Akhziv 28.03.1955 ? 
2 Haifa 29.05.1955 T. Edelshtein 
1 Shavei Tzion 29.10.1955 ? 
1 Giv'at Aliyah, Tel Aviv 27.02.1962 Z. Danin 
1 Mikhmoret  22.08.1964 ? 
1 Haifa 05.08.1971 B. Lundberg 
2 Bat Galim 09.03.1972 B. Lundberg 
1 Rosh HaNikra 26.07.1972 B. Lundberg 
2 Rosh HaNikra 29.07.1972 ? 
2 Akhziv 26.07.1975 B. Lundberg 
5 Tantura (now – Dor) 08.08.1975 B. Lundberg 
3 Tantura (now – Dor) 09.08.1975 B. Lundberg 
1 Mikhmoret  13.01.1978 B. Lundberg 
1 Atlit 09.10.1989 ? 
4 Rosh HaNikra 17.10.1991 E. Ramon 
6 Tel Shikmona 18.10.1991 E. Ramon 
1 Dor 29.10.1993 B. Lundberg 
3 Caesarea  29.11.1995 Ada Sireni?, визначила T. Rayss 

Gongolaria barbata (всього – 3 екз.) 
1 Mikhmoret 07.04.1939 ? 
1 Akhziv 14.04.1944 ? 
1 Shavei Tzion 02.04.1947 ? 

Ericaria barbatula (всього – 6 екз.) 
1 Chayak Beach 10.1944  
1 Akko 12.1957 H. Nemlich & Z. Danin 
2 Bat Galim Probably 1957 Z. Danin 
1 Giv'at Aliyah, Tel Aviv 15.02.1963 H. Nemlich & Z. Danin 
1 Shavei Tzion 04.05.1967  
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Рис. E1. Зразок Cystoseira humilis subsp. pustulata (=C. compressa subsp. 
pustulata) (13.06.1957, Ахзів, колектор Р. Дольбергер). 
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Рис. Е2. Зразок Cystoseira foeniculacea (Хайфа, 29.05.1955, колектор Т. 
Едельштейн) 
 

 



277 
 

 
Рис. E3. Голотип виду Gongolaria rayssiae (= Cystoseira rayssiae) (23.06.1953, 
Ашкелон, Ізраїль, колектор Ч. Райсс) (описаний у Ramon, 2000). 
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Рис. E4. Зразки  Cystoseira sp. підписані Е. Рамон як «нетиповий зразок C. 
rayssiae» (02.05.1998, Тель Шикмона, Ізраїль, колектор Б. Лундберг). Нотатки 
рукою Е. Рамон: “Not typical C. r. toph., some varr. …, … 2 mm long app. on rec. 
sometimes bifurc.” (перекл.: нетипові тофули C. rayssiae, якийсь варієтет, при-
датки 2 мм в довжину на рецептакулах, іноді роздвоєні). 
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Рис. Е5. Зразки,  визначені Е. Рамон як Cystoseira sp. nov. (зразок 85 – 
19.03.1975, Хайфа; зразок 117 – 09.03.1972) (неопубл. дані Е. Рамон).  
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Рис. Е6. Зразок Cystoseira platyramosa (Хайфа, 29.07.1955, колектор Т. Едель-
штейн) 

 

 
Рис. Е7. Зразок Cystoseira dubia (місце, дата і колектор невідомі), нотатки 
зроблені Е. Рамон 
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Рис. Е8. Зразок Gongolaria barbata (Шавей Цион, 02.04.1947, колектор неві-
домий) 
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Рис. Е9. Зразок Ericaria barbatula (Тель Авів, Гіват Алія, 15.02.1963, колек-
тор Х. Немліх та З. Данін). 


