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Abstract. The ITS2 secondary structure of the moss Aulacomnium arenopaludosum Boiko (defined by sequential 
gathering of helixes H1-H4) was studied. The anatomical, morphological structure and molecular genetic structure of 
A. arenopaludosum was compared with those of other members of the genus Aulacomnium (A. androgynum, A. palustre, 
A. palustre subsp. imbricatum). Aulacomnium arenopaludosum as a separate species due to complex of anatomical, 
morphological, ecological and biological characteristics has many differences from the compared taxa of Aulacomnium. 
Molecular genetic data obtained as a result of reconstruction of ITS2 secondary structure of different species of 
Aulacomnium confirm that Aulacomnium arenopaludosum is a separate species. It differs from A. рalustre in the presence 
of 2 semi-compensatory changes and 4 indels in "stems" and loops; from A. palustre subsp. іmbricatum – in the presence 
of one semi-compensatory change and of 5 nucleotide changes in the "stems" and loops; from A. androgynum – in the 
presence of 3 compensatory changes, 4 semi-compensatory changes and 6 indels in "stems" and loops.
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Вступ

На пі ща них ма си вах у по низ зях рі чок Дніп ра і 
Пів ден но го Бугу (сте по ва зона Ук ра ї ни) у не ве-
лич ких бо літ цях з Betula borysthenica Klokov було 
ви яв ле но дер нин ки мо хів роду Aulacomnium. Їхні 
осо би ни за ана то мо-мор фо ло гіч ни ми та еко ло го-
біолoгічними особ ли востя ми знач но від різ няють ся 
від зви чай но го бо лот но го виду Aulacomnium palustre 
(Hedw.) Schwaegr. та га бі ту аль но схо жі з осо би на ми 
Aulacomnium androgynum (Hedw.) Schwaegr. Це дало 
підста ву опи са ти но вий для нау ки вид Aulacomnium 
аrenopaludosum Boiko (Boiko 2009, 2010). 

До слі джен ня по ка за ли, що A. аrenopaludosum 
за ком плек сом оз нак має ба га то від мін ностей 
від по рів ню ва них так со нів роду Aulacomnium. Від 
Aulacomnium palustre від різ ня єть ся зав жди на яв ни-
ми псев до по дія ми з роз та шо ва ни ми лише на вер-
хів ці ви вод ко ви ми тіль ця ми, стеб лом до 0,5–1,5(2) 
см зав ви шки, вкри тим лише зни зу ри зо їд ною по-
встю та ін. Від Aulacomnium androgynum від різ ня-

єть ся лист ко по діб ни ми ви вод ко ви ми тіль ця ми (у 
A. androgynum ви вод ко ві тіль ця ве ре те но по діб ні), 
збіж ни ми лист ка ми, з ці ли ми або у верх ній час-
ти ні не рів но мір но ви ям части ми края ми та ін. Від 
Aulacomnium palustre subsp. imbricatum вид від різ-
ня єть ся щіль ни ми дер нин ка ми, зав жди на яв ни ми 
у знач ній кіль кості псев до по дія ми, стеб лом із гус-
тою ри зо їд ною по встю лише у ниж ній час ти ні, до 
3—5 лист ків зни зу, про зо ри ми клі ти на ми ниж ніх 
ку тів ос но ви лист ка, без зір часто го про сві ту та ін. 
(табл. 1). 

Особ ли вості бу до ви вто рин ної струк ту ри ITS2 
слу гу ють для до слі джен ня фі ло ге не тич них від но-
син се ред різ них груп мо хо по діб них. Вста нов ле но, 
що гіп но ві мохи, як і біль шість бо ко п лід них мо хів, 
є по лі фі ле тич ною гру пою так со нів. Їх не об хід но 
кла си фі ку ва ти із за лу чен ням ма те ріа лів мо ле ку-
ляр но-ге не тич них до слі джень, ос кіль ки се ред цієї 
гру пи мо хів очі ку ють ся знач ні так со но міч ні змі ни 
(Merget, Woplf, 2010; Olsson et al., 2012; MOSS…, 
2012).
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Табл. 1. Порівняльна таблиця анатомо-морфологічних та еколого-біологічних ознак видів роду Aulacomnium
Table 1. Comparison of anatomical and morphological, ecological and biological characteristics of the species of Aulacomnium

Aulacomnium
arenopaludosum

Aulacomnium palustre 
subsp. imbricatum

Aulacomnium palustre Aulacomnium androgynum

дернинки дрібні, щільні, жовто-
зелені

дернинки рихлі, легко 
розпадаються, рідше доволі 
щільні

дернинки губчаті, 
рихлі або доволі щільні, зелені 
або жовто-зелені

дернинки щільні, від темно- до 
жовто-зелених

псевдоподії присутні завжди; 
виводкові тільця листкоподібні, 
зібрані на верхівці численних 
безлистих псевдоподій у вигляді 
шапочки

псевдоподії дуже рідко

псевдоподії часто; 
виводкові тільця листоподібні; 
крім зібраних на верхівці 
псевдоподій у вигляді шапочки, 
виводкові тільця є також на 
ніжках псевдоподій

псевдоподії присутні майже 
завжди; 
виводкові тільця 
веретеноподібні, зібрані 
на верхівці псевдоподій у 
кулеподібну верхівку

стебло до 0,5–1,5 см. заввишки
стебло сережчате, 3–4 см 
заввишки 

стебло 3–7 (до 10–12) см 
заввишки 

стебло до 1–5 см заввишки 

стебло з густою ризоїдною 
повстю лише в нижній частині 
(до 3–5 листка знизу)

стебло слабко або більш-менш 
рихло облиснене, повстисте до 
верхівки

стебло з густою ризоїдною 
повстю майже до верхівки

стебло при основі з густою 
іржаво-бурою повстю

листки жолобчасті, цілокраї, 
збіжні (до 7 клітин), відгорнуті 
лише у середній частині – 2/3 
довжини, у верхній третині 
листки плоскі, з загостреною 
верхівкою

листки злегка увігнуті 
черепитчасті, збіжні, вузько 
видовжено-ланцетні, на верхівці 
заокруглені, тупі або тупуваті

листки жолобчасті, видовжено-
ланцетні, по краю майже до 
верхівки відгорнуті, поступово 
більш-менш загострені або 
тупуваті

листки яйцеподібно-ланцетні 
до ланцетних, незбіжні, вгорі 
дрібнозубчасті, рідше в середній 
частині неправильнопилчасті

край верхівки листка 
нерівномірно виямчастий, 
визублений або цілий

край листка цілий, рідко 
невиразно городчатий

край листка вгорі зубчастий 
край листка вгорі 
грубопилчастий, рідше 
дрібнозубчастий

більшість клітин не 
коленхіматичні, але у старих 
листках проявляється незначна
коленхіматичність

клітини коленхіматично 
потовщені, особливо у верхній 
половині листка

клітини вгорі листка дуже 
коленхіматично потовщені

клітини листка потовщені, 
коленхіматичні

клітини нижніх кутів основи 
листка, прозорі, зрідка у старих 
листках дещо брудножовтуваті, 
часто забарвлена лише одна 
клітина

клітини при основі листка 
двошарові, здуті, гладенькі, 
жовтувато-коричнюваті

клітини при основі листка 
дво-тришарові, здуті, 
тонкостінні, гладенькі, у старих 
листках коричневі

клітини при основі листка часом 
тонкостінні, жовто-зелені

стерильний вид, спорогони 
невідомі

спорогони зрідка
коробочка горбата, суха – 
глибоко борозенчаста, з 8–12 
смугами

коробочка трохи горбата, суха – 
поздовжньо борозенчаста, з 6–8 
смугами

у вологих місцях на розкладених 
рештках деревини, гілок 
трав'янистих рослин

на сухуватих місцях у 
заболочених місцезростаннях, 
на осипах; 
високо в горах

на болотах, заболочених луках, в 
лісах, по берегах різних водойм, 
рідше на мокрих скелях

на вологому піщаному 
грунті, на гнилій деревині, на 
безвапнистих скелях з шаром 
гумусу

Молекулярно-генетичні дослідження широко 
впроваджуються у бріології для розв'язання питань 
систематики, філогенії, бріофлорогенезу та ін. 
(Buck, 2000, Tsubota et al., 2002, Vanderpoorten et 
al., 2002, Cox, Hedderson, 2003, Cox et al., 2004, 
Huttunen, Ignatov, 2004, Yatsentyuk et al., 2004, 
Roo et al., 2007, Vilnet et al., 2011, Yang et al., 

2014). Знання геномів окремих видів допомагає 
підтвердити правильність їхніх описів, зроблених 
на основі анатомо-морфологічних особливостей 
і надає матеріали для порівняльної геноміки, 
яка є потужним інструментом для розв'язання 
складних проблем філогенії несудинних рослин  – 
мохоподібних.
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Ре зуль та ти до слі джень ДНК-пос лі дов ностей, 
ядер ної (ITS), хло ро пласт ної (TRNL-F) ДНК і но-
вих мік ро са те літ них ді ля нок (ISSR) ви ко ристо ву-
ють ся і для ви ді лен ня пев них так со нів се ред ви-
дів-ком плек сів. Так, на підста ві мо ле ку ляр но-ге-
не тич них да них, з ура ху ван ням мор фо ло гіч них 
і ре про дук тив них особ ли востей представ ни ків 
Aulacomnium palustre-ком плек су (A. palustre subsp. 
palustre та A. palustre subsp. imbricatum) під ви ду 
A. palustre subsp. imbricatum за про по но ва но на да ти 
ви до вий ста тус – Aulacomnium imbricatum (Bruch & 
Schimp.) Wilkie & La Farge (Wilkie, Farge, 2010).

Для під твер джен ня ви до вої са мостій ності 
Aulacomnium аrenopaludosum, опи са но го як но вий 
вид на ос но ві ана то мо-мор фо ло гіч них та еко ло го-
біо ло гіч них оз нак, ми про ве ли мо ле ку ляр но-ге не-
тич ні до слі джен ня.

Матеріали та ме то ди  до слі джень

Ма те ріа лом слу гу ва ли зраз ки Aulacomnium 
аrenopaludosum ві діб ра ні на решт ках рос лин на 
краю не ве лич ко го бо ло та з Betula borysthenica пів-
ден ні ше с. Га ли ци но ве Жовт не во го ра йо ну Ми ко-
ла ївської об лас ті та пос лі дов ності ITS1-5.8S rRNA-
ITS2, ві діб ра ні з Ген бан ку (табл. 2).

Для мо ле ку ляр но-ге не тич но го ана лі зу то таль ну 
ге ном ну ДНК із зраз ків ви ді ля ли СТАБ-ме то дом 
(Doyle, Doyle, 1990) за мо ди фі ко ва ною ме то ди кою, 
за про по но ва ною для гер бар них зраз ків (Taryeyev et 
al., 2011). Ам п лі фі ка цію здій сню ва ли в тер мо цик-
ле рі «Тер цик». Умо ви ам п лі фі ка ції: по чат ко ва де-
на ту ра ція ДНК при 94 oС – 3 хв. Далі про во ди ли 33 
цик ли у та ко му ре жи мі: 94 oС – 30 сек, 56 oС – 30 
сек, 72 oС – 45 сек; за вер шаль на елон га ція: 72 oС – 
5 хв. (Duplij et al., 2011). Ам п лі ко ни пос лі дов ності 
ITS1-5.8S-ITS2 класте ру ядер них ри бо со маль них 
ге нів от ри му ва ли за до по мо гою пари уні вер саль-
них прай ме рів ITS1 та ITS4 (White et al., 1990). 
Про дук ти ам п лі фі ка ції се к ве ну ва ли з ви ко ристан-
ням іден тич них прай ме рів на ко мер цій ній ос но ві 
(www.macrogen.com., Ні дер лан ди). Ре да гу ван ня 
здій сню ва ли вруч ну, шля хом ві зу аль ної ін спек ції 
хро ма то грам за до по мо гою про гра ми BioEdit (www.
mbio.ncsu.edu/bioedit/bioedit.html). От ри ма на пос-
лі дов ність гена ITS1-5.8S-ITS2, та 28S, за галь-
ною дов жи ною 534 п.н., де по но ва на у базі да них 
Genbank (http: www.ncbi.nlm.nih.gov/). Код дос ту пу 
в NCBI – KT934102 (табл. 2).

Мат ри цю да них для по рів нян ня фор му ва ли з 
пос лі дов ностей ITS2 от ри ма них нами сі к вен сів і з 

Aulacomnium palustre та Aulacomnium androgynum, де-
по но ва них в NCBI (табл.2).

Ано та ція пос лі дов ності ITS2 була про ве де на 
шля хом мо де лю ван ня за со ба ми mFOLD (Zuker, 
2003) вто рин ної струк ту ри тер мі наль ної ді лян ки 
5.8S та ком пле мен тар ної до неї стар то вої ді лян ки 
LSU (19 п.н.) згід но до мо де лі 5.8S, за про по но ва ної 
для ди но фі то вих во до рос тей (Gottschling, Plotner, 
2004). 

Мо де лі вто рин ної струк ту ри ITS2 бу ду ва ли пря-
мим скла дан ням транс крип тів з ви ко ристан ням 
mFOLD (Zuker, 2003). Вто рин ну струк ту ру ITS2 
ви зна ча ли шля хом пос лі дов ної збір ки спі ра лей 
H1-H4. От ри ма ні мо де лі вто рин них струк тур ITS2 
ві зуа лі зу ва ли за до по мо гою Pseudoviewer 3.0 (Byun, 
Han, 2009).

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

За пер шою спі рал лю Aulacomnium аrenopaludosum 
іден тич ний до A. palustre subsp. іmbricatum і від різ-
ня єть ся від A. palustre subsp. palustre на яв ністю ін де-
лів, а від A. androgynum на яв ністю од ні єї ком пен са-
тор ної та двох на пів ком пен са тор них змін (ри сун ки 
1, 2).

За вто рин ною струк ту рою дру гої спі ра лі 
A. arenapaludosum різ нить ся від ін ших, як мі ні мум, 
од ні єю на пів ком пен са тор ною змі ною. Та кож за-
фік со ва ні нук лео тид ні змі ни та ін де лі 

За третьою спі рал лю A. arenopaludosum до б ре від-
різ ня єть ся від A. androgynum ком пен са тор ною змі-
ною. Вто рин на струк ту ра чет вер тої спі ра лі май же 
ін ден тич на в усіх ви дів, від різ ня єть ся тіль ки на яв-
ністю ін де лів. 

Таблиця 2. Використані для аналізу послідовності ITS2 
видів родуAulacomnium 
Table 2. ITS2 sequences used for the analysis of the species of 
Aulacomnium

Назва таксону за NCBI Код доступу в NCBI

Aulacomnium аrenopaludosum KT934102

A. palustre subsp. imbricatum FJ823761

A. palustre FJ628025

A. palustre FJ628026

A. palustre FJ628024

A. palustre FJ628023

A. palustre FJ628022

A. androgynum  FM161077

http://www.macrogen.com/
http://www.mbio.ncsu.edu/bioedit/bioedit.html
http://www.mbio.ncsu.edu/bioedit/bioedit.html
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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Рис. 1. Вторинна структура першої (верхній ряд) та другої (нижній ряд) спіралей ITS2 Aulacomnium аrenopaludosum та 
інших близьких видів роду Aulacomnium із позначенням типів відмінностей дослідженого таксона від інших таксонів 
(CBC – компенсаторні зміни, hCBC – напівкомпенсаторні зміни, subst – нуклеотидні зміни)

Fig. 1. Secondary structure of the first (top row) and the second (bottom row) helixes of ITS2 of Aulacomnium arenopaludosum 
and other close species of Aulacomnium with indicated types of differences of the studied taxon from other taxa (CBC – 
compensatory changes, hCBC – semi-compensatory changes, subst – nucleotide changes)
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Рис. 2. Вторинна структура третьої (верхній ряд) та четвертої (нижній ряд) спіралей ITS2 Aulacomnium аrenopaludosum 
та інших близьких видів роду Aulacomnium із позначенням типів відмінностей дослідженого таксона від інших таксонів 
(CBC – компенсаторні зміни, hCBC – напівкомпенсаторні зміни, subst – нуклеотидні зміни)

Fig. 2. Secondary structure of the third (top row) and the fourth (bottom row) helixes of ITS2 of Aulacomnium arenopaludosum 
and other close species of Aulacomnium with indicated types of differences of the studied taxon from other taxa (CBC – 
compensatory changes, hCBC – semi-compensatory changes, subst – nucleotide changes)



260 ISSN 0372-4123. Ukr. Bot. J., 2016, 73(3)

По рів нян ня A. аrenopaludosum за ти па ми та кіль-
кістю від мін ностей вто рин ної струк ту ри ITS2 від 
ін ших опе ра цій них так со но міч них оди ниць до-
слід ної ви бір ки по ка за ло, що A. аrenopaludosum від-
різ ня єть ся від A. androgynum трьо ма ком пен са тор-
ни ми змі на ми, що свід чить про на леж ність цьо го 
виду до ін шої CBC-кла ди, а та кож на яв ністю чо-
тирьох на пів ком пен са тор них змін і шес ти ін де лів, 
змін в «стеб лах» та пет лях. 

Здій сне ні по рів нян ня A. аrenopaludosum за ти-
па ми та кіль кістю від мін ностей вто рин ної струк-
ту ри ITS2 від ін ших опе ра цій них так со но міч них 
оди ниць до слід ної ви бір ки по ка за ли, що цей вид 
від різ ня єть ся від A. рalustre на яв ністю в «стеб лах» і 
пет лях двох на пів ком пен са тор них змін і 4 ін де лів, 
а від A. palustre subsp. іmbricatum – од ні єю на пів ком-
пен са тор ною змі ною і п'ятьма нук лео тид ни ми змі-
на ми у «стеб лах» і пет лях (табл. 3). 

Ви снов ки

Отже, мо ле ку ляр но-ге не тич ні дані, от ри ма ні за 
ре зуль та та ми ре конст рук ції вто рин ної бу до ви 
ITS2 (ви зна че но шля хом пос лі дов ної збір ки спі-
ра лей H1-H4) різ них ви дів роду Aulacomnium, під-
твер джу ють ви до ву са мостій ність Aulacomnium 
аrenopaludosum. Від A. рalustre він від різ ня єть ся на-
яв ністю в «стеб лах» і пет лях двох на пів ком пен са-
тор них змін і чо тирьох ін де лів, від A. palustre subsp. 
іmbricatum – од ні єю на пів ком пен са тор ною змі ною 
і п'ятьма нук лео тид ни ми змі на ми у «стеб лах» і пет-
лях, а від A. androgynum – на яв ністю трьох ком пен-
са тор них, чо тирьох на пів ком пен са тор них змін і 
шес ти ін де лів, змін в «стеб лах» та пет лях.

По дя ки 

Ав то ри ви слов лю ють по дя ку канд. біол. наук, стар-
шо му нау ко во му спів ро біт ни ко ві Інсти ту ту бо та ні-
ки ім. М.Г. Хо лод но го НАН Ук ра ї ни В.М. Вір чен ку за 
до по мо гу в на дан ні для до слі джень гер бар но го ма те-
ріа лу Aulacomnium palustre subsp. іmbricatum.
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Бойко М.Ф., Овсієнко В.М., Скребовська С.В. 
Молекулярно-генетичні дослідження моху Аulacomnium 
arenopaludosum. – Укр. ботан. журн. – 2016. – 73 (3): 
255—261.

Херсонський державний університет 
вул. Університетська, 27, м. Херсон, 73000, Україна

Досліджено вторинну структуру ITS2 моху Aulacomnium 
аrenopaludosum Boiko (визначено шляхом послідовної 
збірки спіралей H1-H4). Зроблено порівняння анато-
мо-морфологічної та молекулярно-генетичної будови 
A. аrenopaludosum з іншими представниками роду Au-
lacomnium (A. androgynum, A. palustre, A. palustre subsp. 
іmbricatum). Aulacomnium аrenopaludosum як самостійний 
вид за комплексом анатомо-морфологічних та еколо-
го-біологічних ознак має багато відмінностей від порів-
нюваних представників роду. Молекулярно-генетичні 
дані, отримані за результатами реконструкції вторинної 
будови ITS2 різних представників роду Aulacomnium, 
підтверджують видову самостійність Aulacomnium 
аrenopaludosum. Від A. рalustre він відрізняється наявніс-
тю в «стеблах» та петлях двох напівкомпенсаторних змін 
та чотирьох інделів, від A. palustre subsp. іmbricatum – на-
явністю однієї напівкомпенсаторної зміни та наявніс-
тю п'яти нуклеотидних змін у «стеблах» і петлях, а від 
A. androgynum – наявністю трьох компенсаторних змін, 
чотирьох напівкомпенсаторних змінами та шести інде-
лів, змін у «стеблах» і петлях.

Ключові слова: Aulacomnium аrenopaludosum, мох, 
вторинна структура ITS2, спіралі H1-H4. 

Бойко М.Ф., Овсиенко В.М., Скребовская С.В. 
Молекулярно-генетические исследования мха 
Аulacomnium arenopaludosum. – Укр. ботан. журн. – 
2016. – 73 (3): 255—261.

Херсонский государственный университет 
ул. Университетская, 27, г. Херсон, 73000, Украина

Исследована вторичная структура ITS2 мха Aulacomnium 
аrenopaludosum Boiko (определена путем последователь-
ной сборки спиралей H1-H4). Проведено сравнение 
анатомо-морфологического и молекулярно-генети-
ческого строения A. аrenopaludosum с другими предста-
вителями рода Aulacomnium (A. androgynum, A. рalustre, 
A. palustre subsp. imbricatum). Aulacomnium аrenopaludosum 
как самостоятельный вид по комплексу анатомо-морфо-
логических и эколого-биологических признаков имеет 
много отличий от сравниваемых представителей рода. 
Молекулярно-генетические данные, полученные по 
результатам реконструкции вторичного строения ITS2 
разных представителей рода Aulacomnium, подтверждают 
видовую самостоятельность Aulacomnium аrenopaludosum. 
От A. рalustre он отличается наличием в «стеблях» и пет-
лях двух полукомпенсаторных изменений и четырех ин-
делей, от A. palustre subsp. imbricatum – наличием одно-
го полукомпенсаторного изменения и наличием пяти 
нуклеотидных изменений в «стеблях» и петлях, а от 
A. androgynum – наличием трех компенсаторных измене-
ний, четырех полукомпенсаторных изменений и шести 
инделей, изменений в «стеблях» и петлях.

Ключевые слова: Aulacomnium аrenopaludosum, мох, 
вторичная структура ITS2, спирали H1-H4.
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