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Реферат. Вивчено видове різноманіття водоростей, що утворюють ґрунтові кірочки на 

поверхні піщаних дюн, на березі Чорного моря в околицях с. Приморське Кілійського р-ну 

Одеської обл. (Україна). Зразки відбирали на трьох ділянках узбережжя: Катранівській косі, 

Жебріянській бухті та Жебріянському пасмі. Дві останні ділянки належать до території 

Дунайського біосферного заповідника. Зразки досліджено методом прямого мікроско-

піювання з наступною постановкою культур. Всього ідентифіковано 60 видів з відділів 

Chlorophyta (32 види), Cyanoprokaryota (16), Streptophyta (7) та Ochrophyta (5). У дослід-

жених кірочках домінували ціанобактерії і стрептофітові водорості родів Microcoleus 

Desmazières ex Gomont, Coleofasciculus M.Siegesmund et al., Nostoc Vaucher ex Bornet & 

Flahault, Hassallia Berkeley ex Bornet & Flahault, Klebsormidium P.C.Silva et al. та ін. Для 

низки штамів ціанобактерій і евкаріотичних водоростей був проведений філогенетичний 

аналіз за ділянкою нуклеотидної послідовності гена 16S/18S рРНК, а також регіону 16S-23S 

ITS/ITS–1,2. Це дозволило уточнити їх видову приналежність і систематичне положення, а 

також здійснити низку цікавих таксономічних та флористичних знахідок. У результаті 

описано нові для науки рід і види (Streptosarcina arenaria Mikhailyuk & Lukešová та 

Tetradesmus arenicola Mikhailyuk & P.Tsarenko; 2 роди (Nodosilinea R.B.Perkerson & 

D.A.Casamatta і Pleurastrosarcina H.J.Sluiman & P.C.J.Blommers),  4  види  відмічені  як  нові  

для  флори  України (Nodosilinea epilithica Perkerson & Casamatta, Pseudomuriella  aurantiaca 
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(W.Vischer) N.Hanagata, Pleurochloris meiringensis Vischer і Pleurastrosarcina  terriformae  
Darienko et al.). Порівняння результатів цього дослідження з отриманими щодо ґрунтових 
кірочок приморських піщаних дюн мису Казантип (Азовське море) і двох островів 
Балтійського моря (Німеччина) показало, що основними факторами, які визначають 
видовий склад водоростей, є склад і текстура піску, а також кліматичні особливості регіону 
дослідження. 

К л ю ч о в і  с л о в а : ціанобактерії, водорості, біологічні ґрунтові кірочки, піщані дюни, 

Чорне море, Україна,  16S/18S  рРНК,  регіон  16S-23S  ITS/ITS–1,2 

Вступ 

Біологічні ґрунтові кірочки (БҐК) відіграють важливу роль в екосистемах, 
де водний дефіцит лімітує розвиток вищих рослин, а основними 
продуцентами виступають ціанобактерії та водорості. БҐК сприяють 
утриманню вологи у ґрунті, зменшують її ерозію і забезпечують 
надходження вуглецю та азоту (Belnap et al., 2016). В аридних областях 
БҐК займають значні площі і характеризуються якісною і кількісною 
перевагою ціанобактерій. Відомо, що в пустелях і напівпустелях вони 
формують до 70% рослинного покриву (Büdel et al., 2016). У помірних 
широтах БҐК не настільки поширені, вони трапляються у 
місцезростаннях, де в них є конкурентна перевага перед судинними 
рослинами. Прикладом таких місцезростань є піщані дюни. Показано, 
що характер і структура водоростевих кірочок на поверхні піску та 
піщаних ґрунтів дуже близькі до БҐК аридних регіонів, проте 
домінантами в них поряд з ціанобактеріями часто виступають 
евкаріотичні водорості (Hoppert et al., 2004; Schulz et al., 2016). 

Піщані дюни – специфічні місцезростання рослин. Вони характе-
ризуються суттєвим дефіцитом вологи, органічних речовин, мікро- та 
макроелементів (особливо лімітовані азот, фосфор і калій), нагадуючи 
цим екосистеми пустель (Maun, 2009). Пісок, як субстрат, 
характеризується високою пористістю, що призводить до його низької 
вологоутримуючої здатності і значної варіабельності температури 
поверхні протягом доби та в різні сезони року. Прибережні піщані дюни 
є відкритими місцезростаннями, які зазнають активного впливу сонця, 
вітру, а також моря, тому їхня поверхня характеризується високою 
інсоляцією, температурою, сухістю та певним ступенем засолення 
субстрату (Maun, 2009). Сукупність цих факторів призводить до 
формування специфічної розрідженої рослинності піщаних дюн, одним 
з невід’ємних компонентів якої є БҐК. 

Дослідження водоростей та ціанобактерій БҐК прибережних 
піщаних дюн є досить спорадичними і висвітлені в низці робіт (Boyko et 
al., 1984; Van den Acker, Jungerius, 1985; De Winder, 1990; Kostikov, 
Rybchinskiy, 1995; Pluis, 1990; Smith et al., 2004; Andreyeva, 2005). Нами 
вони вивчалися на приморських дюнах Балтійського (Німеччина) та 
Азовського (Україна) морів (Mikhailyuk et al., 2016, 2018a, b, 2019b, c, 2020; 
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Schulz et al., 2016; Vinogradova et al., 2017; Mikhailyuk et al., 2019a; Rybalka 
et al., 2020). 

Дунайський біосферний заповідник (ДБЗ) в Одеській обл. України був 
створений з метою збереження унікальних природних комплексів дельти 
Дунаю, яким властиве високе біорізноманіття. Характерною ознакою 
території заповідника є процес безперервного дельтоутворення, який 
супроводжується появою нових ділянок суходолу – кіс, островів і т.ін. 
(Khromov, Likhosha, 2003). Їхній вік коливається від кількох тисячоліть до 
кількох десятиліть. На сході заповідник частково охоплює узбережжя 
Жебріянської бухти, яка являє собою затоку Чорного моря. Над бухтою 
розташоване піщане Жебріянське пасмо – залишок древньої смуги 
морських дюн. У минулому тут були напівпустельні ландшафти; наразі 
пасмо переважно вкрите штучними насадженнями сосни з розрідженим 
трав’яним покривом. У північно-східній частині бухти-затоки знаходиться 
Катранівська коса – вузька піщана смуга, що простягається в море на 
кілька кілометрів. Ця територія не є заповідною. 

Альгофлористичне вивчення дельти Дунаю продовжується вже кілька 
десятиліть, але його ціллю завжди були водні об’єкти (Algae…, 2006, 2009, 
2011, 2014). Відомості про наземні водорості Одеської обл. дуже обмежені 
(Prikhodkova, 1992; Kostikov et al., 2001; Vinogradova, 2016). У ДБЗ та його 
околицях фікологічні дослідження наземних екосистем не проводили.  

Метою нашої роботи було вивчення різноманіття водоростей БҐК, що 
розвиваються в приморських екотопах Кілійської дельти Дунаю, з 
особливою увагою до їхньої систематики та екології.  

Матеріали та методи 

Місця дослідження, відбір проб. Матеріалом для дослідження були зразки 
БҐК, які розвивалися на поверхні піщаних дюн приморських ділянок ДБЗ і 
його околиць (Кілійський р-н, Одеська обл.). Зразки відбирали в районі            
с. Приморське на Катранівській косі, Жебріянскому пасмі та по берегу 
Жебріянської бухти. Схема відбору проб на території ДБЗ та його околиць 
представлена на рис. 1. Ґрунтовий покрив вивчених ділянок утворений на 
алювіальних наносах кварцитовим піском з незначною домішкою 
ракушняка. Завдяки періодичному впливу моря на ґрунті виникають плями 
локального засолення. Рослинний покрив розріджений, на підвищених 
ділянках утворений переважно псамофітними ценозами; трапляються 
злаково-полинові асоціації, іноді – мохові дернини на піску. В депресіях, 
де періодично застоюється вода, формуються ценози засолено-лучної 
рослинності. На Жебріянському пасмі, завдяки штучним насадженням 
Pinus pallasiana D.Don., також є елементи лісової рослинності (Danube…, 
2003).  
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Рис. 1. Карта-схема дельти Дунаю з 

місцями відбору зразків БҐК 
 

Фрагменти БҐК відбирали скальпелем, по можливості, у не-
пошкодженому стані вміщували в паперові коробочки або чашки Петрі.         
В лабораторії зразки висушували та зберігали в темряві. Одночасно з 
відбором альгологічного матеріалу були відібрані проби піску для фізико-
хімічного аналізу. Визначали структуру (процент крупно-, середньо-, 
дрібнозернистого піску, глини й мулу) та клас ґрунту за гранулометричним 
складом, рН, електропровідність, а також процентний вміст CaCO3. 

Процедура аналізу ґрунтових зразків детально описана раніше (Schulz et 
al., 2016).  

Умови культивування, виділення штамів, світлова мікроскопія. 
Подальшу обробку відібраних зразків проводили в лабораторії 
прикладної екології та фікології університету м. Росток (Німеччина). Для 
отримання накопичувальних культур фрагменти БҐК висівали на 
поверхню агаризованого середовища Болда (1N BBM) (Bischoff, Bold, 
1963). Культури вирощували в стандартних лабораторних умовах: з              
12-годинним чергуванням світлової та темнової фаз при освітленні                   
25 мкмоль фотонів · м-2 · с-1 і температурі 20 ± 5 ºС. Дослідження 
накопичувальних культур починали на третій тиждень культивування. 
Альгологічно чисті культури виділяли, використовуючи стереомікроскоп 
Olympus ZS40 (Токіо, Японія), з подальшим очищенням від інших 
організмів шляхом багаторазових пересівів. Очищені штами 
ціанобактерій культивували на середовищі BG-11 (Stanier et al., 1971), 
евкаріотичних водоростей – на середовищі 3N BBM (Bischoff, Bold, 1963) 
за вказаних вище умов. Ідентифікацію та морфологічне вивчення 
виділених культур здійснювали за допомогою світлових мікроскопів 
Olympus IX70 і BX51 з диференційною інтерференційною оптикою 
Номарського (DIC). Мікрофотографії були отримані з використанням 
приєднаних до мікроскопів камер ColorView II і Olympus UC30 і 
опрацьовані за допомогою програмного забезпечення analySIS і cellSens 
Entry. 
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Молекулярні дослідження. Для низки штамів ціанобактерій і зелених 
водоростей був проведений філогенетичний аналіз за ділянкою 
нуклеотидної послідовності гена 16S/18S рРНК, а також регіону 16S-23S 
ITS ціанобактерій або ITS-1,2 зелених водоростей. Геномна ДНК 
екстрагована за допомогою спеціального набору DNeasy Plant Mini Kit 
(Qiagen GmbH, Hilden, Germany) з використанням інструкцій його 
виробника. Нуклеотидні послідовності гена 16S/18S рРНК разом з 
регіоном 16S-23S ITS/ITS-1,2 ампліфіковані за допомогою набору Taq 
PCR Mastermix Kit (Qiagen GmbH) у термоциклері T gradient Thermoblock 
(Biometra, Germany) в умовах, описаних нами раніше (Mikhailyuk et al., 
2016). Для ціанобактерій використовували праймери SSU-4-forw і ptLSU 
C-D-rev (Marin et al., 2005), для зелених водоростей – комбінацію 
праймерів EAF3 і ITS055R (Marin et al., 1998, 2003) та альгоспецифічних 
праймерів G800R і G500F (Darienko et al., 2019). Продукти ПЛР були 
очищені з використанням набору Qiagen PCR purification kit (Qiagen 
GmbH) згідно до інструкцій його виробника. Очищені продукти ПЛР 
секвеновані на комерційній основі компанією Qiagen з використанням 
праймерів SSU-4-forw, Wil 6, Wil 12, Wil 14, Wil 5, Wil 9, Wil 16 і ptLSU 
C-D-rev (Wilmotte et al., 1993; Marin et al., 2005) для ціанобактерій; 
G800R, 536R, 920F, 920R, 1400R, 1400F, GF, GR і ITS2F (White et al., 
1990; Lane, 1991; Goff, Moon, 1993; Hoef-Emden, Melkonian, 2003; Marin et 
al., 2003; Darienko et al., 2019) для зелених водоростей. Отримані 
послідовності зібрані та відредаговані за допомогою програмного 
забезпечення Geneious (версия 8.1.8; Biomatters) і депоновані в GenBank 
під інвентарними номерами MT885329, MT887222, MT887223, MT885332–
MT885334, MT901369–MT901381. 

Для кількох штамів жовтозелених водоростей, виділених з БҐК дельти 
Дунаю та узбережжя Балтійського моря (Німеччина), проаналізовані 
послідовності гена rbcL на базі університету м. Геттінген. Робота з цими 
штамами детально описана в статті, присвяченій жовтозеленим водоростям 
приморських піщаних місцезростань (Rybalka et al., 2020). Інформація про 
використані праймери та умови секвенування наведена в більш ранній 
роботі (Rybalka et al., 2009). 

Для порівняння з оригінальними штамами були використані 
нуклеотидні послідовності ціанобактерій та евкаріотичних водоростей з 
бази даних GenBank, а також програма BLASTn (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov) 
для пошуку близьких послідовностей. Множинне вирівнювання нуклео-
тидних послідовностей здійснено за допомогою веб-сервера MAFFT 
(версія 7, Katoh, Standley, 2013) з наступним редагуванням вручну в 
програмі BioEdit (версія 7.2). Вирівнювання для філогенії по ділянці 16S-
23S ITS/ ITS-1,2 виконано вручну в BioEdit, з урахуванням вторинної 
структури РНК даного регіону (див. нижче). Еволюційна модель, яка 
найбільше підходить до наявних сукупностей даних, була обрана за 
найменшим індексом AIC (Akaike, 1974), вирахуваним у програмі MEGA 
(версія 6, Tamura et al., 2013). Філогенетичні дерева побудовані в 
програмі MrBayes 3.2.2 (Ronquist, Huelsenbeck, 2003) з використанням 
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еволюційної моделі GTR+G+I з 5,000,000 генерацій. Два прогони з 
чотирьох марківських ланцюгів за методом Монте-Карло виконані 
одночасно з деревами, що відбиралися кожні 500 генерацій. Розділення 
частот між прогонами в кінці обчислення становило менше 0,01. Дерева, 
відібрані до того, як показник правдоподібності досяг насичення, були 
пізніше відбраковані. Надійність топології дерев підтверджена аналізом 
максимальної правдоподібності (ML), виконаним у програмі GARLI 2.1. 

Для моделювання та візуалізації вторинної структури ділянки 16S-
23S ITS ціанобактерій або деяких спіралей 18S рРНК і ITS-2 зелених 
водоростей використані онлайн сервіси mfold (Zuker, 2003) та 
Pseudoviewer (Byun, Han, 2009). 

Ідентифікація видів, систематичне положення, статистичний аналіз. 
Види ідентифікували з використанням визначників і монографій 
(Tsarenko, 1990; Komárek, Anagnostidis, 2005; Kovalenko, 2009; Komárek, 
2013; Ettl, Gärtner, 2014), а також статей, присвячених питанням філогенії 
деяких проблемних груп (Fučíková et al., 2011, 2012, 2014; Darienko et al., 
2019; Barcytẻ et al., 2018; Pröschold, Darienko, 2020; та ін.).  

Систематичне положення виявлених видів ціанопрокаріот наведено 
за Кomárek et al. (2014), з урахуванням пізніших таксономічних 
перетворень (Guiry, Guiry, 2020). Евкаріотичні водорості подані за 
системою, прийнятою у зведеннях «Водорості ґрунтів України» (Kostikov 
et al., 2001) та «Algae of Ukraine» (2006, 2009, 2011, 2014) з урахуванням 
змін у сучасному трактуванні Chlorophyta s.l. (Guiry, Guiry, 2020).  

Домінуючі види виявляли за результатами прямого мікроско-
піювання, відносну рясність виду оцінювали за шкалою Стармаха 
(Algae..., 1989). Частоту трапляння (F) визначали як відношення кількості 
зразків, у яких був виявлений вид, до загальної кількості вивчених 
зразків. Порівняння видового складу водоростей БҐК досліджених 
піщаних дюн з іншими локалітетами проводили з використанням 
коефіцієнта флористичної спільності Сьоренсена-Чекановського (Shmidt, 
1980). Для з’ясування кореляції видового складу водоростей і параметрів 
ґрунту проведено статистичний аналіз PerManova. Його виконано в 
програмі R Version 3.6.1, з командою Adonis з пакету Vegan, із 
використанням індексу відмінності Брая-Куртіса та залученням тест 
пермутації з 1000 пермутацій.  

Результати та обговорення 

За результатами прямого мікроскопіювання та культурального вивчення 
БҐК приморських дюн ДБЗ і його околиць було ідентифіковано 60 видів з  
4 відділів і 8 класів водоростей (табл. 1). Представники відділу Chlorophyta 
становлять більше половини (53,3%) видового складу, на другому місці 
ціанобактерії – 26,7%. Відділи Streptophyta (11,7%) і Ochrophyta (8,3%) 
представлені менш різноманітно у вивчених місцезростаннях. На рівні 
класів водоростей переважали Cyanophyceae (26,7%), Trebouxiophyceae 
(28.3%) та Chlorophyceae (25,0%).  
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Таблиця 1. Видовий склад водоростей біологічних ґрунтових кірочок приморських дюн 

Дунайського біосферного заповідника (ДБЗ) та його околиць (1 – Катранівська коса, 2 – 

Жебріянське пасмо, 3 – Жебріянська бухта), Казантипського природного заповідника 

(КПЗ) та островів Балтійського моря (Рюген: 4 – Глове, 5 – Прора, 6 – Баабе; Уздом: 7 – 

Карлсхаген, 8 – Цемпін)  

ДБЗ Балтійські отрови  

Рюген Уздом 

 

Таксон* 

1 2 3 

K
П
З 

4 5 6 7 8 

CYANOBACTERIA 

CHROOCOCCALES 

Chroococcus helveticus Nägeli +  +      + 

Chroococcus minor (Kützing) Nägeli    +      

SYNECHOCOCCALES 

Leptolyngbya cf. boryana (Gomont) Anagnostidis 

& Komárek 

      +  + 

Leptolyngbya fragilis (Gomont) Anagnostidis & 

Komárek 

   +      

Leptolyngbya henningsii (Lemmermann) 

Anagnostidis 

   +      

Leptolyngbya cf. lagerheimii (Gomont) 

Anagnostidis & Komárek 

   +      

Leptolyngbya cf. nostocorum (Bornet ex Gomont) 

Anagnostidis & Komárek 

   +      

Nodosilinea epilithica Perkerson & Casamatta + + +  + + + + + 

Oculatella kazantipica O.Vinogradova & 

Mikhailyuk 

   +      

Oculatella ucrainica O.Vinogradova & Mikhailyuk    Д      

Phormidesmis sp. + +     Д + + 

Stenomitos sp.  + +     Д Д Д 

Timaviella edaphica (Elenkin) O.Vinogradova & 

Mikhailyuk 

+ +  Д      

Timaviella sp.     + + + + Д 

OSCILLATORIALES 

Coleofasciculus chtonoplastes (Thuret ex Gomont) 

M.Siegesmund et al. 

Д   Д      

Coleofasciculus sp.      + Д    

Hormoscilla pringsheimii Anagnostidis & Komárek         + 

Lyngbya cf. aestuarii Liebman ex Gomont + + +       

Lyngbya sp.     Д Д    

Microcoleus autumnalis (Gomont) Strunecky et al.  + Д       

Microcoleus vaginatus Gomont ex Gomont Д Д Д Д + Д + Д + 

Microcoleus sp.      + + + + 

Phormidium cf. corium Gomont    +   +   

Phormidium cf. paulsenianum J.B.Petersen  +        

NOSTOCALES 

Calothrix cf. elenkinii Kossinskaja       + +  
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Desmonostoc muscorum (C.Agardh ex Bornet et 

Flahault) Hrouzek et Ventura 

   +      

Hassallia byssoidea Hassall ex Bornet & Flahault + +  Д      

Hassallia sp.        + + 

Nostoc cf. commune Vaucher ex Bornet & Flahault + + Д Д    Д Д 

Nostoc edaphicum Kondrateva + Д Д Д + + + Д Д 

Nostoc cf. linckia Bornet ex Bornet & Flahault + + +  +  + + + 

Nostoc cf. microscopicum Carmichael ex Bornet et 

Flahault 

   +      

Nostoc punctiforme Hariot + + + +      

Nostoc sp.       +  + 

Roholtiella edaphica Bohunická et Lukesová    +      

Scytonema ocellatum Lyngbye ex Bornet & 

Flahault 

 +  Д      

Tolypothrix cf. fasciculata Gomont    +      

Tolypothrix sp.       +   

Wollea sp.       Д Д  

CHLOROPHYTA 

CHLOROPHYCEAE 

Actinochloris sphaerica Korschikov  +    +    

Bracteacoccus aggregatus Tereg     + +    

Bracteacoccus bullatus Fucíková, Flechtner & 

L.A.Lewis 

  +       

Bracteacoccus cf. minor (Schmidle ex Chodat) 

Petrová 

 + + +      

Carteria cf. crucifera Korshikov ex Pascher      +  +  

“Chlamydomonas” cf. hydra H.Ettl  + +       

Chlamydomonas cf. moewusii Gerloff        +  

Chlamydomonas cf. reisiglii H.Ettl      +    

Chlorococcum oleofaciens Trainor & Bold    +  + +   

Chlorolobion lunulatum Hindák +    + +  + + 

Chlorolobion sp.      +    

Chloromonas actinochloris T.Pröschold et al.   +   +   + 

Chloromonas cf. augustae (Skuja) Pröschold et al.      +    

Chloromonas sp.     + +    

Chlorosarcinopsis arenicola Groover & Bold    +      

Coelastrella aeroterrestrica Tchaikner et al.       +   

Coelastrella terrestris (Reisigl) Hegewald et 

Hanagata 

   +      

Coelastrella  sp. +   +      

Heterochlamydomonas callunae (Ettl) Mikhailyuk 

& Demchenko 

       +  

Heterotetracystis sp. +  +       

Lobochlamys cf. culleus (Ettl) Pröschold et al.       +  + 

Lobochlamys sp.  +  + Д Д +   
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Monoraphidium cf. pusillum (Printz) Komárková-

Legnorová 
  +  +  + + + 

Pseudomuriella aurantiaca (W.Vischer) 

N.Hanagata 
+ + +  + + + + + 

Pseudomuriella sp.    +      

Radiosphaera sp.   +       

Spongiochloris cf. incrassata S.Chantanachat & 

Bold 
  +    +  + 

Spongiochloris spongiosa (Vischer) R.C.Starr       +   

Spongiochloris sp.       +  +  

Tetracystis pampae R.M.Brown & Bold +         

Tetracystis cf. sarcinalis R.M.Brown & Bold      + + +  

Tetracystis sp.        +  

Tetradesmus arenicola Mikhailyuk & P. Tsarenko +  +  + Д + + + 

Tetradesmus sp.       + + + 

TREBOUXIOPHYCEAE 

Chlorella vulgaris Beyerinck   + + + + + + + 

Chloroidium ellipsoideum (Gerneck) Darienko et al.   + +    +  

Chloroidium sp.      +    

Coccomyxa simplex Mainx    +  + + +  

Desmococcus olivaceus (Persoon ex Acharius) 

J.R.Laundon 

   
+      

Diplosphaera chodatii Bialosuknia  + + + +    + 

Diplosphaera sp.  +    +    

Elliptochloris subsphaerica (Reisigl) H.Ettl & 

G.Gärtner 
+ + +  + +   + 

Eremochloris sphaerica Fucíková et al.        +  

Geminella interrupta Turpin         + 

Gloeocystis cf. vesiculosa Nageli  +        

Koliella sp.      +    

Leptosira cf. erumpens (Deason & Bold) Lukešová  +  +    +  

Myrmecia cf. biatorellae J.B.Petersen  + +      + 

Myrmecia sp.   +   +    

Nannochloris sp.  +  +      

Neocystis cf. curvata (P.A.Broady) I.Kostikov et al.  +        

Neocystis sp.    +      

“Parietochloris” cf. cohaerens (R.D.Groover & 

Bold) Watanabe & G.L.Floyd 

  +       

“Parietochloris” cf. ovoidea Mikhailyuk & 

Demchenko 

 
+ + 

      

Pleurastrosarcina terriformae Darienko et al.  +        

Podohedra bicaudata Geitler        +  

Pseudostichococcus cf. monallantoides L.Moewus       +   
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Stichococcus cf. bacillaris Nageli   +  + +  + + 

Stichococcus sp.     +      

Trebouxia cf. aggregata (Archibald) G.Gärtner   +       

Xerochlorella dichotoma (H.P.Ling & R.D.Seppelt) 

Mikhailyuk & P.M.Tsarenko 
       +  

Xerochlorella minuta (J.B.Petersen) Mikhailyuk & 

P.M.Tsarenko 
 + +  +    + 

ULVOPHYCEAE 

Desmochloris cf. halophila (Guillard, Bold & 

McEntee) Watanabe et al. 

 
   +     

STREPTOPHYTA 

CHLOROKYBOPHYCEAE 

Chlorokybus atmophyticus Geitler  +      +  

KLEBSORMIDIOPHYCEAE 

Interfilum paradoxum Chodat & Topali + + + + + + + + + 

Klebsormidium crenulatum (Kützing) Lokhorst + Д Д  +    Д 

Klebsormidium flaccidum (Kützing) P.C.Silva et al. Д + Д  Д Д Д + + 

Klebsormidium fluitans (F.Gay) Lokhorst     +     

Klebsormidium mucosum (J.B.Petersen) Lokhorst        Д  

Klebsormidium cf. nitens (Kützing) Lokhorst    + + + +   

Klebsormidium cf. subtile (Kützing) Mikhailyuk  

et al. 
+  + +  +  +  

Klebsormidium sp.     +     

Streptosarcina arenaria Mikhailyuk & Lukešová +         

ZYGNEMATOPHYCEAE 

“ Cylindrocystis” cf. brebissonii (Ralfs) De Bary + + +       

Cylindrocystis crassa De Bary     + +   + 

OCHROPHYTA 

EUSTIGMATOPHYCEAE 

Vischeria helvetica (Vischer & Pascher) 

D.J.Hibberd 
   +   + +  

Vischeria magna (J.B.Petersen) Kryvenda et al. 
   +   + + + 

XANTHOPHYCEAE 

Bumilleriopsis cf. peterseniana Vischer & Pascher         + 

Heterococcus sp. 1   +       

Heterococcus sp. 2  +        

Pleurochloris meiringensis Vischer   +   +  +  

Xanthonema cf. bristolianum (Pascher) P.C.Silva     + + + + + 

Xanthonema exile (Klebs) P.C.Silva     +   +  
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BACILLARIOPHYCEAE 

Achnanthes coarctata (Brébisson ex W.Smith) 

Grunow 
+  + + + + + + + 

Hantzschia abundans Lange-Bertalot     +  +   

Hantzschia amphioxys (Ehrenberg) Grunow + + + + + + + + + 

Luticola cohnii (Hilse) D.G.Mann     + + + + + 

Luticola nivalis (Ehrenberg) D.G.Mann    +      

Luticola ventricosa (Kützing) D.G.Mann    +      

Pinnularia intermedia (Lagerstedt) Cleve     + + + + + 

Pinnularia сf. intermedia (Lagerstedt) Cleve       + + + 

Staurophora sp.      + +  + 

* Напівжирним шрифтом відмічені види, оригінальні штами яких були вивчені молекулярно-

філогенетичними методами.  

Д  види, домінуючі в альгоугрупованнях. 
1 Список видів островів Балтики складено за нашими попередніми публікаціями (Schulz et al., 2016; 

Mikhailyuk et al., 2019a, c). Із діатомових включено лише невелику частину видів із наведених у 

Schulz et al., 2016. Це види, які найбільш рясно розвивалися у кірочках (за даними мікроскопічного 

вивчення зразків та накопичувальних культур). 

 
Родовий спектр альгофлори приморських дюн складали 49 родів, з 

яких переважна більшість (83,7%) була представлена одним видом. Сім 
родів (Microcoleus Desmazières ex Gomont, Bracteacoccus Tereg, 
Diplosphaera Bialosuknia, Myrmecia Printz, Parietochloris Watanabe & 
G.L.Floyd та Heterococcus Chodat) мали по 2 види кожний. Найбагатшими 
родами у досліджених місцезростаннях були Nostoc Vaucher ex Bornet & 
Flahault (4 види) і Klebsormidium P.C.Silva, Mattox & W.H.Blackwell                    
(3 види).  

Показники трапляння виявлених видів коливалися в значних межах. 
Двадцять два види (36,7%) були виявлені тільки в одному зразку, причому 
їхня частка була неоднаковою в різних відділах: найрідкіснішими були 
жовтозелені водорості, усі вони знайдені лише раз. Найпоширенішими              
у досліджених місцезростаннях виявилися представники роду 
Klebsormidium: K. flaccidum (F = 90%) і K. crenulatum (F = 80%). Ці види, а 
також Microcoleus vaginatus (F = 60%) входили в домінуючий комплекс 
БҐК на всіх вивчених ділянках. Також субдомінантами в деяких пробах 
виступали види Nostoc – N. cf. commune і N. edaphicum, а також Microcoleus 
autumnalis і Coleofasciculus chthonoplastes. Часто траплялися Lyngbya cf. 
aestuarii (F = 80%), Nodosilinea epilithica, Nostoc edaphicum (F = 70%                      
для кожного), Diplosphaera chodatii та Hantzschia amphioxys (F = 60,0% для 
кожного).  

Вивчені ділянки мали деякі відмінності щодо видового багатства і 
систематичної структури альгофлори піщаних дюн (табл. 1). Якщо 
співставити загальну кількість видів, виявлених на кожній з ділянок, із 
середньою кількістю видів на зразок, то виходить наступний розподіл: 
Катранівська коса – 28/18, Жебріянське пасмо – 37/15 та Жебріянська 
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бухта – 38/16,5. Таким чином, БҐК з Катранівської коси відрізнялися 
найбільшим видовим різноманіттям на зразок. Вірогідно, це пов’язано з 
тим, що тільки на цій ділянці їх відбирали не лише серед розрідженої 
псамофітної рослинності, але й у пониженнях з ознаками засолення. В 
систематичній структурі альгофлори коси ціанобактерії відігравали 
провідну роль (46,4%), частки зелених (25%) і стрептофітових (21,4%) 
водоростей були суттєво нижчими. Серед Chlorophyta переважали види 
класу Chlorophyceae (85,7%). Відділ Ochrophyta (7,1%) був представлений 
лише діатомеями; жовтозелені водорості в зразках БҐК із цієї ділянки не 
виявлені. Домінантом приморських БҐК на косі була матоутворююча 
ґрунтова ціанобактерія Microcoleus vaginatus і широко поширений у 
наземних місцезростаннях Klebsormidium flaccidum, до яких у місцях із 
плямами засолення в якості субдомінанту приєднувався галофіл 
Coleofasciculus chtonoplastes. Решта видів розвивалася в незначних 
кількостях. Згадані особливості пов’язані з більш суворими умовами, 
порівняно з іншими вивченими ділянками. Вузька смуга піску, оточена 
морем, з пологим ландшафтом і вкрита лише розрідженою трав’яною 
рослинністю, в більшій мірі, ніж континентальні ділянки, зазнає впливу 
прямої сонячної радіації, температурних коливань, водного дефіциту й 
повітряно-крапельного та хвильового засолення. Як відомо, переважання 
ціанобактерій у систематичній структурі кірочок і їхня домінуюча роль у 
БҐК характерні для аридних місцезростань, які відчувають дефіцит вологи 
(Büdel, 2002). 

На підвищеному Жебріянському пасмі ціанобактерії, залишаючись 
досить різноманітними (37,8%), поступилися першим місцем у 
систематичній структурі альгофлори зеленим водоростям (43,2%). 
Streptophyta (13,5%) та Ochrophyta (5,4%) відігравали супутню роль, 
Цікаво, що, на відміну від попередньої ділянки, значну частку відділу 
зелених водоростей (68,8%) представники класу Trebouxiophyceae. 
Домінантом БҐК на піску під соснами, де трав’яна рослинність була 
відсутньою і спостерігалися лише слабкі ознаки розвитку мохів, у деяких 
випадках був також Microcoleus vaginatus, проте часто в цій ролі виступала 
стрептофітова водорість Klebsormidium crenulatum. Відмічено досить 
рясний развиток ціанобактерії Nostoc edaphicum; також незначні скупчення 
ниток Microcoleus autumnalis і Hassallia byssoidea. Решта видів траплялися 
в БҐК у незначних кількостях.  

На дюнах Жебріянської бухти БҐК формували переважно зелені 
водорості (53,8%), частка ціанобактерій була вдвічі меншою (23,1%), а 
Streptophyta (12,8%) і Ochrophyta (10,3%) представлені майже однаково. 
Цікаво, що на цій ділянці внесок класів Chlorophyceae (47,6%) і 
Trebouxiophyceae (52,4%) у систематичну структуру був близьким. У 
домінуючий комплекс прибережних БҐК входили ціанобактерії Microcoleus 
vaginatus, M. autumnalis, Nostoc edaphicum, N. cf. commune та види 
Klebsormidium (K. flaccidum і K. crenulatum). Присутність у складі домі-
нантів стрептофітових водоростей свідчить про менш напружені екологічні 
умови порівняно з піщаною косою.  
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Спільними для всіх трьох ділянок були 14 видів, з яких 50% складали 
ціанобактерії. Якщо оцінювати специфіку видового складу БҐК кожної з 
ділянок за часткою видів, які були відмічені тільки на одній з них, то їхній 
відсоток є найменшим на Катранівській косі: з 28 видів тільки 5 (17,8%) не 
знайдені на інших досліджених ділянках (див. табл. 1). Серед загальної 
кількості видів, виявлених на кожній з двох інших ділянок (Жебріянському 
пасмі та узбережжі Жебріянської бухти), приблизно рівні частки (32,4 і 
33,3% відповідно) складали види, знайдені тільки на одній з них.                      
У переважній більшості це зелені водорості, деякі Streptophyta, а також 
види Xanthophyceae. Серед них є рідкісні та нові таксони, про які 
детальніше буде сказано нижче.  

Двадцять три штами, виділені з БҐК приморських дюн ДБЗ, були 
вивчені молекулярно-філогенетичними методами, що дозволило уточнити 
їхнє систематичне положення та провести точнішу видову ідентифікацію. 

Так, три штами ціанобактерій увійшли до молекулярних клад, 
сформованих представниками родів Microcoleus (Oscillatoriales), 
Nodosilinea R.B.Perkerson & D.A.Casamatta (Synechococcales) та Nostoc 
(Nostocales, рис. 2). 

Найбільший флористичний інтерес являє знахідка представника 
нового для України роду Nodosilinea (рис. 4, а). Морфологічний опис 
виділеного штаму та результати філогенетичного аналізу за нуклеотидною 
послідовністю гена 16S рРНК опубліковані раніше (Mikhailyuk et al., 2016). 
Додаткові дослідження нуклеотидного складу ділянки 16S-23S ITS 
показали, що наш штам має високу схожість з референтним штамом виду 
N. epilithica Kovácik 1998/7 (рис. 5, а). 

Порівняння вторинної структури інформативних геліксів цієї ділянки 
(не наведено) нашого та референтного штаму показало лише незначні 
відмінності. Nodosilinea epilithica було описано за матеріалами, виділеними 
з біологічних плівок, виявлених на стіні будинку в Італії, а також з 
обростання вологої кам’яної стіни фонтанчика для пиття в Греції, тому 
спочатку його вважали субаерофітним епілітом (Perkerson et al., 2011). 

Пізніше з’явилися дані, що суттєво розширили екологічні і, особливо, 
географічні рамки цього виду. Nodosilinea epilithica виявили в Арктиці 
(Центральний Свалбард, Норвегія) на субстратах антропогенного 
походження (Raabova et al., 2016), а також у культурах, виділених із 
каштанового ґрунту сухих степів Волгоградської обл. Росії (Temraleeva, 
Dronova, 2016). 

Близькі за молекулярною структурою штами знайдені в БҐК 
високогірних холодних пустель Західних Гімалаїв (Čapková et al., 2016). 
Нами цей вид був також виділений з БҐК дюн Балтійського узбережжя 
Німеччини (Mikhailyuk et al., 2019b). Як видно з рис. 2 і 3, німецькі штами 
(Ru-6-11 и Us-2-1) та український штам N. epilithica мають високий 
ступінь подібності за послідовністю 16S рРНК і ділянкою 16S-23S ITS. 
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Рис. 2. Молекулярна філогенія Cyanoprokaryota (Synechococcales, Oscillatoriales і 

Nostocales) на основі порівняння нуклеотидних послідовностей гена 16S рРНК. 

Філогенетичні дерева на рис. 2–8 побудовані Байєсівським методом зі значеннями 

Байєсівської ймовірності (Bayesian Posterior Probabilities (PP), справа) та підтримки 

бутстрепу при аналізі максимальної правдоподібності (Maximum Likelihood bootstrap 

support (BP), зліва). Вказані тільки значення PP вище 0,8 і BP вище 50%. Послідовності 

штамів, що належать до даного дослідження, відмічені напівжирним шрифтом, автентичні 

штами – зірочкою 
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Рис. 3. Молекулярна філогенія Chlorophyceae (Chlorophyta) на основі порівняння 

нуклеотидних послідовностей гена 18S рРНК  
 
Що стосується евкаріотичних водоростей, то вивчені проби з ДБЗ та 

його околиць дозволили описати нові для науки таксони і зробити низку 
цікавих флористичних знахідок. Штами зелених водоростей класу 
Chlorophyceae увійшли до молекулярних клад Chloromonadinia, 
Reinhardtinia, Oogamochlamydinia, Monadinia (Volvocales), а також 
Bracteacoccus, Pseudomuriella N.Hanagata і Tetradesmus G.M.Smith 
(Sphaeropleales, рис. 3). 
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Рис. 4. Нові для флори України та рідкісні види ціанобактерій і водоростей з біологічних 

ґрунтових кірочок Дунайського біосферного заповідника: а – Nodosilinea epilithica; б – 

Pseudomuriella aurantiaca; в, г – Tetradesmus arenicola (одноклітинна стадія у культурі (в) та 

об’ємні скручені 4-клітинні ценобії в природних пробах (г); д, е – Pleurastrosarcina 

terriformae; ж, з – Xerochlorella minuta; и, й – Streptosarcina arenaria; к–р – Pleurochloris 

meiringensis (український штам (н) у порівнянні зі штамом з піщаних дюн Балтійського 

моря (Ru-s-4-1, к–м, о–р), вегетативні клітини (к, л, н), зооспорангій (м), зооспори (о), 

гемізооспори (п), стара вегетативна клітина з шаруватим слизом (р). Стрілки вказують 

стигму. Масштаб: 10 мкм (а–н, р), 5 мкм (о, п) 
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Рис. 5. Молекулярна філогенія на основі порівняння нуклеотидних послідовностей ділянок, 

що містять регіон ITS: Nodosilinea, 16S-23S ITS (а), Chloromonas, ITS-2 (б), Microglena, ITS-

1-5.8S рРНК-ITS-2 (в) та Pseudomuriella, ITS-1-5.8S рРНК-ITS-2 (г) 
 
Дослідження нуклеотидної послідовності ділянки ITS деяких із цих 

штамів дозволило визначити їх до виду: "Chlamydomonas" cf. hydra, 
"Tetracystis" pampae і Pseudomuriella aurantiaca (рис. 5, б–г), а також 
описати новий вид Tetradesmus arenicola (Mikhailyuk et al., 2019b). 

Штам Chloromonas Gobi має філогенетичну подібність (18S рРНК 
філогенія) із кількома видами цього роду, які входять до групи власне 
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Chloromonas (core Chloromonas згідно з роботою Barcytė et al. (2018), у т.ч. 
з типовим штамом морфологічно близького виду "Chlamydomonas" hydra 
(рис. 3 та 6, з). Філогенія за ділянкою ITS-2 показала, що цей штам утворює 
окрему лінію (рис. 5, б). На жаль, порівняння з послідовністю ITS-2 
"Chlamydomonas" hydra неможливе через відсутність цих даних, тому ми 
визначили даний штам як "Chlamydomonas" cf. hydra. Він є рідкісним, в 
Україні був знайдений у лісовому ґрунті Канівського природного 
заповідника (Костіков та ін., 2001) та в забрудненій калюжі в Києві 
(Lilitskaya, 2004). 

"Tetracystis" pampae досить часто трапляється в ґрунтах України 
(Kostikov et al., 2001, рис. 6, и). Він зареєстрований у Поліссі, Лісостепу, 
рідше – у Карпатах і Криму. Крім факту молекулярного визначення даного 
представника, цікаво, що він, ймовірно, належить до нещодавно 
перевідкритого роду Microglena Ehrenberg (Demchenko et al., 2012). Хоча 
на даний момент до цього роду відносяться прісноводні та солону-
ватоводні види з монадною організацією клітини, його різноманіття, 
ймовірно, ширше. Він може включати кріофільні Chlamydomonas-подібні 
представники (Liu et al., 2006; Eddie et al., 2008) і деякі наземні види, що 
традиційно відносять до роду Tetracystis R.M.Brown & Bold (Fulnečková et 
al., 2012; Demchenko et al., 2013).  

Pseudomuriella aurantiaca ймовірно є широко поширеним видом з 
неявною Bracteacoccus-подібною морфологією (рис. 9, б), був описаний як 
Muriella aurantiaca Vischer і пізніше перенесений у Pseudomuriella 
N.Hanagata на основі молекулярних даних (Fučíková et al., 2011). 

Формально є новим для України видом і родом, хоча, на нашу думку, 
траплявся й раніше в ґрунтах та наземних місцезростаннях і частково 
визначався як морфологічний вид Muriella terrestris J.B. Petersen (Kostikov 
et al., 2001; Mikhailyuk et al., 2011; Darienko, 2012). 

Представник Tetradesmus попередньо був визначений (Tsarenko, 1990) 
як широко поширений вид T. obliquus (Turpin) M.J.Wynne (= Acutodesmus 
obliquus (Turpin) Hegewald & Hanagata). Подальше вивченя цього штаму і 
кількох штамів з приморських дюн Балтійського моря (Німеччина) з 
використанням комплексного підходу дозволило описати новий для науки 
вид – Tetradesmus arenicola Mikhailyuk & P.Tsarenko (Mikhailyuk et al., 
2019b, рис. 4 в, г). 

У накопичувальній культурі водорість утворювала скручені 4-клітинні 
ценобії (рис. 4, г), які при подальшому культивуванні часто розпадалися на 
окремі клітини (рис. 4, в). Вже після опису нового таксону нами було 
знайдено повідомлення про знахідку морфологічно подібної водорості в 
ґрунтах Данії (Petersen, 1932), Знахідка була визначена як сумнівний вид 
Scenedesmus tetradesmiformis (Wolosz.) Chodat із приміткою, що згаданий 
вид є мешканцем планктону, тоді як виявлена нами водорість розвивалася 
за наземних умов. Тепер ми цілком можемо припустити, що вона належить 
до описаного нами виду з роду Tetradesmus, який є характерним для 
ґрунтів Європи.  
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Рис. 6. Рідкісні та цікаві флористичні знахідки ціанобактерій та водоростей з біологічних 

ґрунтових кірочок Дунайського біосферного заповідника: а, б – Chroococcus helveticus 

(фарбування слизової обгортки метиленовим синім (б); в – Timaviella edaphica; г – 

Phormidium cf. paulsenianum; д – Hassallia byssoidea; е, ж – Heterotetracystis sp. (покраска 

слизу метиленовим синім (ж); з – “Chlamydomonas” cf. hydra; и – “Tetracystis” pampae 

(поодинокі клітини (вгорі) та тетради (знизу); й – Bracteacoccus bullatus; к – Leptosira cf. 

erumpens; л – Trebouxia cf. aggregata. Стрілки вказують стигму. Масштаб: 10 мкм (а, б, е–л), 

5 мкм (в, г) 
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Цікавою також є знахідка представника роду Bracteacoccus. Хоча нам 
не вдалося отримати послідовність ITS для оригінального штаму, наведене 
молекулярне дерево на основі 18S рРНК (рис. 3) дозволяє визначити його 
як Bracteacoccus bullatus. Автентичний штам цього виду був виділений з 
ґрунтів Німеччини, інші досліджені штами свідчать про його широке 
поширення в наземних місцезростаннях Євразії, Північної Америки та 
полярних регіонів (Свалбард і Антарктида) (Fučíková et al., 2012). В 
Україні вид був виявлений двічі – у ґрунтах під насадженнями Robinia 
pseudoacacia L. в Дніпропетровській і Запорізькій областях (Mamaeva et al., 
2018; Maltsev et al., 2020). Цей вид є криптичним, тобто мало відрізняється 
морфологічно від інших представників Bracteacoccus із середніми 
розмірами клітин (рис. 10, й), тому точна його ідентифікація можлива лише 
з використанням молекулярних методів.  

Точне визначення штамів, що увійшли до клад Reinhardtinia і 
Oogamochlamydinia (згідно до роботи Nakada et al., 2008), на даний момент 
неможливе. Перший з них, ймовірно, являє собою один з видів роду 
Heterotetracystis E.R.Cox & T.R.Deason (рис. 3; 6, е, ж), таксономічна 
ревізія якого на основі комплексного підходу поки що не здійснена. Види 
цього роду є рідкісними знахідками в ґрунтах України, переважно з 
гірських регіонів (Kostikov et al., 2001). Штам із клади Oogamochlamydinia, 
попередньо визначений нами як Lobochlamys sp. (рис. 3), очевидно, є новим 
для науки родом, для опису якого необхідні поглиблені дослідження. 
Згадана клада Chlorophyceae з прісноводно-наземною екологією на 
сьогодні включає 6 чітко окреслених родів (Watanabe, Nakada, 2018) і 
наявність нових, ще не описаних ліній, вказує на те, що її різноманіття ще 
не вичерпане. 

Досліджені штами зелених водоростей класу Trebouxiophyceae 
віднесені до родів Diplosphaera, Nannochloris Naumann, "Parietochloris", 
Leptosira Borzi, Trebouxia Puymaly, Xerochlorella Fučíková, P.O.Lewis & 
L.A.Lewis та Pleurastrosarcina H.J.Sluiman & P.C.J.Blommers (рис. 7).  

Представники перших двох родів є звичайними широко поширеними 
наземними водоростями. Завдяки нещодавній таксономічній ревізії 
Stichococcus-подібних водоростей (Pröschold, Darienko, 2020) один зі 
штамів Diplosphaera вдалося визначити до виду Diplosphaera chodatii            
(рис. 8, й), тоді як для другого поки що точне визначення неможливе – 
Diplosphaera sp. Визначення іншого широко поширеного представника, 
Nannochloris sp., є проблематичним через відсутність відповідної 
таксономічної ревізії на основі молекулярних даних (рис. 7). 

Цікавою є також знахідка Leptosira (рис. 6, к) і "Parietochloris"              
(рис. 8, д–ж). Ці водорості не є тривіальними, представники 
"Parietochloris" мають бути віднесені до роду Lobosphaera Reisigl (Neustupa 
et al., 2011). Проте відповідні ревізії цих таксонів поки що не проведені, 
тому точне визначення до виду на основі молекулярних даних неможливе. 
Цікавою є знахідка "Parietochloris" cf. ovoidea, оскільки цей вид був 
описаний нами з гранітних відслонень півдня України відносно нещодавно 
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(Mikhailyuk et al., 2003) і вважається рідкісним. Однак відсутність даних 
щодо послідовності ITS автентичного штаму не дозволяє бути впевненим у 
його визначенні.  
 

 
 

Рис. 7 . Молекулярна філогенія Trebouxiophyceae (Chlorophyta) на основі порівняння 

нуклеотидних послідовностей гена 18S рРНК 
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Trebouxia cf. aggregata (рис. 6, л) була ідентифікована за послі-
довністю 18S рРНК, оскільки у нашому сиквенсі ділянка ITS відсутня. Цей 
вид є цікавою флористичною знахідкою. Більшість видів Trebouxia – 
типові фотобіонти лишайників, деякі види також зрідка трапляються у 
вільноживучому стані (Voytsekhovich et al., 2011). Trebouxia aggregata на 
території України була виявлена у степовій зоні: в ґрунтах та тріщинах 
мармурових колон античного м. Ольвія (Kostikov et al., 2001) і на гранітних 
відслоненнях, де розвивалася як хазмоендоліт та епіфіт слані лишайника 
(Mikhailyuk et al., 2011).  

Штам, визначений нами як Xerochlorella minuta (рис. 4, ж, з), також є 
цікавою знахідкою. Фактично він є широко поширеним наземним видом 
Dictyosphaerium minutum J.B.Petersen (= D. chlorelloides (Nauman) Komárek 
& Perman), виявленим раніше в українській флорі. Детальне вивчення 
нещодавно описаного монотипного роду Xerochlorella (Fučíková et al., 
2014) засвідчило, що він є раніше описаним ґрунтовим видом 
Dictyosphaerium minutum (Mikhailyuk et al., 2020). 

Також було встановлено, що D. minutum не є генетично спорідненим з 
морфологічно подібним прісноводним видом D. chlorelloides, з яким його 
раніше об’єднали (Komárek, Perman, 1978) і перевели до роду Chlorella 
Beyerinck на основі вивчення лише одного прісноводного штаму (Bock et 
al., 2011). Цей вид був неодноразово виявлений в наземних місце-
зростаннях України (як D. chlorelloides): на кам’янистих відслоненнях 
Національного природного заповідника «Кам’яні Могили» (Darienko, 
Hoffmann, 2003) і Національного природного парку «Подільські Товтри» 
(Darienko, 2008), а також на гранітних відслоненнях долин річок Південний 
Буг, Тетерев та Рось (Mikhailyuk et al., 2011; Mikhailyuk, 2013).  

Найцікавішою знахідкою серед требуксієфіцієвих водоростей є 
Pleurastrosarcina terriformae – новий рід і вид для флори України. 
Водорість має пакетоподібну морфологію і попередньо була визначена як 
вид роду Apatococcus F.Brand (рис. 4, д, е). 

Молекулярно-філогенетичний аналіз за геном 18S рРНК показав 
близьку спорідненість штаму з рідкісним родом Pleurastrosarcina, а 
нещодавня таксономічна ревізія цих водоростей дозволила провести 
ідентифікацію до виду (Darienko et al., 2019). Нам не вдалося отримати 
якісну послідовність ITS для оригінального штаму, проте філогенія на 
основі 18S рРНК (рис. 5) дозволяє визначити його як P. terriformae. 

Вторинна структура гелікса V9, рекомендованого як одна з 
консервативних ділянок 18S рРНК (Darienko et al., 2019), нашого штаму та 
автентичного P. terriformae – ідентичні. Ці водорості є рідкісними 
представниками, типовими для аридних наземних місцезростань. 
Pleurastrosarcina terriformae було знайдено в БҐК пустель Чилі (Південна 
Америка), а також у ґрунті прибережної зони в Хорватії (Darienko et al., 
2019). Наша знахідка цього виду в БҐК піщаних дюн також підтверджує 
аридний характер цього місцезростання.  
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Рис. 8. Домінючі та з високою частотою трапляння ціанобактерії і водорості в ґрунтових 

біологічних кірочках Дунайського біосферного заповідника: а – Lyngbya cf. aestuarii; б – 

Nostoc cf. edaphicum; в – Nostoc cf. commune; г – Microcoleus vaginatus; д, е – Parietochloris 

cf. ovoidea (вигляд з вузького полюсу клітини, видно дволопатевий хлоропласт (е); ж – 

Parietochloris cf. cohaerens; з – Myrmecia cf. biatorellae; и – Myrmecia sp.; й – Diplosphaera 

chodatii; к – “Cylindrocystis” cf. brebissonii. Масштаб 10 мкм 
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Рис. 9. Молекулярна філогенія Streptophyta на основі порівняння нуклеотидних 

послідовностей гена 18S рРНК 

 
Вивчені штами стрептофітових водоростей віднесені до родів 

“Cylindrocystis” Meneghini ex De Bary та Klebsormidium, один із штамів 
описаний як новий рід Streptosarcina Mikhailyuk & Lukešová. Згідно з ITS 
філогенії, штам Klebsormidium виявився представником найчисленнішої 
клади Е (Mikhailyuk et al., 2015) та, ймовірно, є широко поширеним видом 
Klebsormidium cf. subtile (рис. 10).  

Штам кон’югуючої водорості морфологічно дуже близький до 
Cylindrocystis brebissonii (рис. 11, к). Проте молекулярне дослідження 
кон’югуючих водоростей, а також робота щодо арктичних представників 
роду Cylindrocystis (Gontcharov, Melkonian, 2010; Barcytẻ et al., 2018) 
показали, що даний вид – це прісноводна водорість, характерна також для 
льодовиків. Ґрунтові представники, морфологічно близькі до C. brebissonii, 
утворюють монофілетичну лінію, що є окремим, поки не описаним родом 
(рис. 9). 
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Рис. 10 . Молекулярна філогенія Klebsormidiales на основі порівняння нуклеотидних 

послідовностей регіону ITS-1-5.8S рРНК-ITS-2  

 

Водорість, морфологічно близька до Interfilum Chodat, що утворювала 
міцні пакети (рис. 4, и, й), виявилася незалежною лінією всередині класу 
Klebsormidiophyceae (рис. 10). Поглиблене дослідження цього та кількох 
інших штамів дозволило описати новий рід Streptosarcina з двома видами – 
S. arenaria і S. costaricana Mikhailyuk & Lukešová (Mikhailyuk et al., 2018b). 
У ДБЗ був виявлений перший згаданий вид, крім цього місцезростання він 
також знайдений у піщаному ґрунті Словаччини. 

Штам кокоїдної жовтозеленої водорості виявився ідентичним двом 
іншим штамам з БҐК піщаних дюн узбережжя Балтійського моря 
(Німеччина) за послідовністю гена rbcL (рис. 11). Морфологічно ці 
штами також виглядали досить однотипно. Український штам вирізнявся 
тим, що вегетативні клітини водорості утворювали нещільні пакето-
подібні скупчення (рис. 4, н), тоді як клітини німецьких штамів 
розташовувалися поодинці (рис. 4, к, л). Філогенія на основі гена rbcL 
показала, що ці штами є цікавим видом – Pleurochloris meiringensis               
(рис. 11), новим для флори України. 

Морфологічні ознаки вегетативних клітин досліджених штамів і 
будова зооспор цілком відповідають його діагнозу (Ettl, Gärtner, 2014). 
Зооспори були індуковані в культурі одного з досліджених штамів              
(Ru-s-4-1) шляхом вирощування на безазотному середовищі та 
витримування культури в темряві протягом кількох днів. Вони мали два 
нерівних субапікальних джгутики, Cryptomonas-подібну морфологію, два 
пластинчастих хлоропласти, один з яких зі стигмою (рис. 4, м, о).  
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Рис. 11. Молекулярна філогенія Xanthophyceae на основі порівняння нуклеотидних 

послідовностей гена rbcL 

 
Ці ознаки зооспор, а також агрегації вегетативних клітин українського 

штаму є типовими для P. meiringensis (Ettl, Gärtner, 2014). Іноді в культурі 
утворювалися гемізооспори – дрібні нерухомі клітини зі стигмами (рис. 4, 
п). Єдина відмінність досліджених штамів від видового діагнозу – це 
наявність шаруватого слизу в старій культурі (рис. 4, р). Проте, ймовірно, 
присутність/відсутність слизу не є філогенетично важливою ознакою при 
розділенні родів і видів, що було показано та обговорено раніше на 
прикладі зелених водоростей (Darienko et al., 2015). Описано цей вид зі 
Швейцарії (плівка у розщелині скелі), пізніше виявлений у ґрунтах 
Швейцарії, Хорватії, Італії (Ettl, Gärtner, 2014). Очевидно, він є досить 
поширеним видом, а обмежена кількість знахідок, можливо, пояснюється 
неправильним визначенням як Botrydiopsis Borzì, Gloeobotrys Pascher або 
окремих стадій у життєвому циклі Mischococcus Nägeli (Vinogradova, 
Mikhailyuk, 2009; Mikhailyuk et al., 2011). Попередні відомості щодо 
українського та німецького штамів цьго виду були опубліковані в іншій 
нашій роботі (Rybalka et al., 2020). 

Цікаво порівняти результати даного дослідження з матеріалами, 
отриманими при вивченні БҐК приморських дюн мису Казантип в 
Азовському морі (Mikhailyuk et al., 2018a) та двох островів Балтійського 
моря (Schulz et al., 2016; Mikhailyuk et al., 2019a, b). Важливо, що в усіх 
трьох випадках дослідження були методично уніфіковані та проведені з 
використанням комплексного підходу. Мис Казантип і ДБЗ розташовані на 
півдні України, в степовій зоні, клімат тут помірно континентальний, 
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засушливий, із середньорічною кількістю опадів 400 і 350 мм відповідно, а 
найменшою в літній період. Острови Уздом та Рюген у Балтійському морі 
біля берегів Німеччини характеризуються більш вологими і прохолодними 
умовами: клімат океанічний континентальний перехідний, середньорічна 
кількість опадів 500–600 мм, найменша – в лютому. В усіх трьох випадках 
БҐК розвивалися на приморських дюнах, але структура та хімічний склад 
піску мали деякі відмінності (табл. 2).  

 
Таблиця 2. Деякі фізико-хімічні параметри піску з приморських дюн вивчених ділянок 

ДБЗ (1 – Катранівська коса, 2 – Жебріянське пасмо, 3 – Жебріянська бухта), мису Казантип 

(пересип Акташського озера) та островів Балтійського моря, Німеччина (Рюген: 4 – 

Глове, 5 – Прора, 6 – Баабе; Уздом: 7 – Цемпін, 8 – Карлсхаген) 

 

ДБЗ о-в Рюген о-в Уздом 
Показник 

1 2 3 

Мис 

Казантип 4 5 6 7 8 

рН 6,9 6,3 6,5 6,4 7,2 7,2 7,3 7,1 7,5 

Электропровідність 

(мкСм см -1) 
41,1 61,9 37,3 188,3 41,5 32,5 21 15,5 17 

CaCO3 (%) 3,2 5,3 2,4 83,5 11,1 5,6 1,5 0,7 0,8 

Крупнозернистий 

пісок (%) 
0,1 0,2 0 59,1 0,5 5,2 0,3 0 0 

Середньозернистий 

пісок (%) 
89,5 90,4 89,6 33,4 83,2 89 75 79,7 7,8 

Дрібнозернистий 

пісок (%) 
9,8 9,1 9,9 3,6 12,8 2,5 22,6 16,7 89,2 

Мул і глина (%) 0,6 0,3 0,5 3,9 3,5 3,4 2 3,6 3 

Клас за грануло-

метричним складом  
Середній пісок 

Середній 

піщаний 

крупний 

пісок 

Середній 

пісок 

Дрібний 

піщаний 

середній 

пісок 

Дріб-

ний 

пісок 

 
На узбережжі Чорного та Балтійського морів субстратом для БҐК 

слугував середньозернистий кварцевий морський пісок. На м. Казантип 
прибережні пляжі вкриті ракушняковим піском із часточками більшого 
розміру, що виникли в результаті руйнування древніх кальцитів і мушель 
молюсків. Як видно з табл. 2, кислотність субстрату в усіх випадках була 
близькою до нейтральної, але рН піску українських ділянок зміщена у бік 
слабкокислої реакції. За електропровідністю, вмістом CaCO3 та грануло-
метричним складом піски Казантипу різко відрізняються від двох інших 
територій: вони складаються з більших часточок, значно засоленіші та з 
високим вмістом карбонатів.  

Характеристики піску ДБЗ (середні значення зернистості, електро-
провідності та вмісту карбонатів) найбільше схожі з такими о-ва Рюген 
(локалітети Глове і Прора). Пісок о-ва Уздом та одного з локалітетів 
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Рюгена (Баабе) дрібнозернистий, характеризується низькою електро-
провідністю та вмістом карбонатів. Ми проаналізували систематичну 
структуру і співставили списки знайдених видів БҐК, щоб виявити 
можливий вплив згаданих відмінностей на їхній склад.  

Систематична структура водоростей БҐК узбереж, що порівнюються, 
представлена в табл. 3. У всіх випадках вона включає чотири відділи: 
Cyanoprokaryota, Chlorophyta, Streptophyta та Ochrophyta.  

Таблиця 3. Систематична структура водоростей біологічних ґрунтових кірочок 

приморських дюн дельти Дунаю, мису Казантип та островів у Балтійському морі біля 

берегів Німеччини 

Кількість видів, % 
Таксон 

Дельта Дунаю Мис Казантип Балтійські острови 

CYANOPROKARYOTA 26,7 44,4 23,3 

Chroococcales 1,7 2,2 1,2 

Synechococcales 6,7 15,6 5,8 

Oscillatoriales 8.3 6,7 7,0 

Nostocales 10,0 20,0 9,3 

CHLOROPHYTA 53,3 35,6 50,0 

Chlorophyceae 25,0 15,6 27,9 

Trebouxiophyceae 28,3 20,0 20,9 

Ulvophyceae 0 0 1,2 

STREPTOPHYTA 11,7 6,7 11,6 

Chlorokybophyceae 1,7 0 1,2 

Klebsormidiophyceae 8,3 6,7 9,3 

Zygnematophyceae 1,7 0 1,2 

OCHROPHYTA 8,3 13,3 15,1 

Eustigmatophyceae 0 4,4 3,3 

Xanthophyceae 5,2 0 4,7 

Bacillariophyceae 3,4 8,9 8,1 

Усього видів, од. (%) 60(100) 45(100) 86/100 

 
Незважаючи на те, що територіально та за кліматичними показниками 

ДБЗ і Казантип значно ближчі між собою, ніж з островами Балтійського 
моря, за систематичною структурою водоростей чорноморські БҐК мають 
більше спільного з німецькими. Це стосується провідної ролі зелених 
водоростей (на м. Казантип перше рангове місце займали ціанобактерії), 
вищого різноманіття стрептофітових, присутності в спектрі жовтозелених 
водоростей (див. табл. 3), а також домінуючих в БҐК видів водоростей. 
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Так, на м. Казантип це виключно ціанобактерії (види родів 
Microcoleus, Coleofasciculus M.Siegesmund et al., Hassallia Berkeley ex 
Bornet & Flahault, Nostoc, Scytonema C.Agardh ex Bornet & Flahault та ін.), 
тоді як на дюнах ДБЗ і Балтійських островів, крім ціанобактерій, 
домінантами були також стрептофітові (Klebsormidium) і деякі зелені 
(Lobochlamys T.Pröschold et al., Tetradesmus) водорості (див. табл. 1). 
Спільними для балтійських та чорноморських дюн виявилися також деякі 
види водоростей, ймовірно, типові для кварцевого піску – нещодавно 
описаний вид Tetradesmus arenicola, цікаві види – Nodosilinea epilithica, 
Actinochloris sphaerica, Chlorolobion lunulatum, Monoraphidium cf. pusillum, 
Pseudomuriella aurantiaca, Xerochlorella minuta, Klebsormidium crenulatum і 
Pleurochloris meiringensis. 

Порівняння видового складу водоростей БҐК піщаних дюн усіх 
досліджуваних локалітетів з використанням коефіцієнта флористичної 
спільності Сьоренсена-Чекановського показало, що всі вони згрупувалися 
за територіальною приналежністю (рис. 12).  

Острови Балтійського моря та ДБЗ утворили окремі кластери, 
подібність яких проявляється на рівні 38,5%; м. Казантип виявився 
найсвоєріднішим.  

Таким чином, склад водоростей БҐК ДБЗ, згідно з даним аналізом, 
проявляє більшу подібність з віддаленими Балтійськими островами, ніж з 
територіально близьким мисом Казантип. Причиною цього, ймовірно, є 
особливості складу та структури піску. Цікаво, що видовий склад 
водоростей окремих локалітетів Балтійських островів також показав 
схожість за тим самим принципом: один з кластерів утворений Баабе (о-в 
Рюген), Карлсхаген і Цемпін (о-в Уздом) з дрібнозернистим піском, який 
характеризується низькою електропровідністю і вмістом карбонатів, 
другий – утворений Пророю та Глове (о-в Рюген) із середньозернистим 
піском і вищими значеннями електропровідності та вмісту карбонатів (див. 
рис. 12). Ця тенденція подібності видового складу водоростей БҐК 
Балтійських дюн вже відмічалася раніше (Schulz et al., 2016).  

Статистичний аналіз кореляції видового складу водоростей БҐК і 
параметрів піску досліджених піщаних дюн показав, що статистично 
достовірною є кореляція між класом піску за гранулометричним аналізом і 
середньорічною кількістю опадів/середньорічною температурою регіону 
дослідження (табл. 4). Деяку кореляцію також проявляє рН піску, але 
статистична достовірність цього параметру в нашій вибірці низька.  

Отже, за нашими даними, на розподіл водоростей у БҐК приморських 
піщаних дюн впливають характеристики і склад піску, а також географічні 
особливості регіону дослідження. 
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Рис. 12. Дендрит флористичної спільності видового складу біологічних ґрунтових кірочок 

приморських дюн Дунайського біосферного заповідника (1 – Катранівська коса; 2 – 

Жебріянське пасмо; 3 – Жебріянська бухта), мису Казантип та островів Балтійського моря 

(Рюген: 4 – Глове, 5 – Прора, 6 – Баабе; Уздом: 7 – Карлсхаген, 8 – Цемпін), побудований на 

основі коефіцієнта флористичної спільності Сьоренсена-Чекановського. Значення 

коефіцієнта (%) вказані біля гілок 

 

Таблиця 4. Аналіз PerManova по виявленню кореляції видового складу водоростей і 

параметрів ґрунту досліджених регіонів  

Показник Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr (> F) КД 
Клас піску за 
гранулометричним 
складом  

3 0,6773 0,22577 4,53 0,51392 0,001 *** 

Середньорічна 
кількість опадів/ 
середньорічна 
температура 

1 0,34071 0,34071 6,8365 0,25853 0,001 *** 

рН 1 0,10287 0,10287 2,064 0,07805 0,096 ° 

Електропровід-

ність 
1 0,09735 0,09735 1,9533 0,07387 0,14  

Інші параметри 2 0,09968 0,04984 0,07563    

Всього 8 1,3179 1     

П р и м і т к а .  Коди достовірності (КД): *** p < 0.001, ** p < 0.01, * p < 0.05, ° p < 0.1. 

Заключення 

Вивчено видове різноманіття водоростей, що утворюють біологічні 
ґрунтові кірочки на поверхні піщаних дюн, на березі Чорного моря в 
околицях с. Приморське Кілійського р-ну Одеської обл. (Україна). Зразки 
відбирали на трьох ділянках узбережжя: Катранівській косі, Жебріянській 
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бухті та Жебріянському пасмі, дві останні ділянки належать до території 
Дунайського біосферного заповідника. Всього було ідентифіковано 60 
видів з відділів Chlorophyta (32), Cyanoprokaryota (16), Streptophyta (7) і 
Ochrophyta (5). У досліджених кірочках домінували ціанобактерії та 
стрептофітові водорості родів Microcoleus, Coleofasciculus, Nostoc, 
Hassallia, Klebsormidium та ін. Для низки штамів ціанобактерій та евкаріо-
тичних водоростей був також проведений філогенетичний аналіз за 
ділянкою нуклеотидної послідовності гена 16S/18S рРНК, і регіону               
16S-23S ITS/ITS-1,2. Це дозволило уточнити їхню видову приналежність і 
систематичне положення, а також здійснити низку цікавих таксономічних            
і флористичних знахідок, поповнивши альгофлору України новими 
таксонами. Зокрема, два з них описані як нові для науки рід і види 
(Streptosarcina arenaria та Tetradesmus arenicola), 2 роди (Nodosilinea і 
Pleurastrosarcina) та 4 види – нові для флори України (Nodosilinea 
epilithica, Pseudomuriella aurantiaca, Pleurochloris meiringensis і 
Pleurastrosarcina terriformae). Кілька таксонів є рідкісними та цікавими 
водоростями: Heterotetracystis sp., Tetracystis pampae, “Chlamydomonas” cf. 
hydra, Bracteacoccus bullatus, Trebouxia cf. aggregata, Parietochloris cf. 
ovoideus та Xerochlorella olmiae.  

Порівняльний аналіз із залученням результатів вивчення БҐК 
приморських піщаних дюн мису Казантип в Азовському морі та двох 
островів Балтійського моря (Німеччина) показав, що найбільш подібними 
за видовим складом водоростей виявилися локалітети, складені кварцевим 
піском – дюни Дунайскої дельти та островів Балтики, тоді як дюни мису 
Казантип, складені ракушняковим піском, найсвоєрідніші. Основними 
факторами, які визначають видовий склад водоростей біологічних 
ґрунтових кірочок приморських дюн, є склад та текстура піску, а також 
кліматичні особливості регіону дослідження. 

 
Робота підтримана фондом Олександра фон Гумбольдта, Німеччина 

(Alexander von Humboldt Stiftung, Deutschland) та Німецьким науковим 
фондом (DFG), приоритетна програма 1991 ‘Taxon-OMICS’ (Project RY 
173/1-1). 
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The species composition of algae from biological soil crusts (biocrusts) on the surface of sand 

dunes (Black Sea coast, Primorske, Izmail District, Odesa Region, Ukraine) was investigated. 

Samples were collected from three coastal localities: Katranivska Spit, Zhebryianska Bay and 

Zhebryianska Ridge. The latter two localities are in the territory of the Danube Delta Biosphere 
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Reserve. The samples were investigated by direct microscopy, followed by a culture approach. 60 

species from Chlorophyta (32), Cyanobacteria (16), Streptophyta (7) and Ochrophyta (5) were 

identified. Representatives of the cyanobacterial genera Microcoleus Desmazières ex Gomont, 

Coleofasciculus M.Siegesmund, J.R.Johansen & T.Friedl, Nostoc Vaucher ex Bornet & Flahault, 

Hassallia Berkeley ex Bornet & Flahault, and streptophytes from the genus Klebsormidium 

P.C.Silva, Mattox & W.H.Blackwell dominated in the studied biocrusts. Phylogenetic analyses 

based on 16S/18S rRNA as well as 16S-23S ITS/ITS-1,2 regions were undertaken for some strains 

of cyanobacteria and eukaryotic algae. As a result, species identification and their position in 

respective phylogeny was refined, as well as aiding the discovery of some interesting and rare 

species. New genera and species were described (Streptosarcina arenaria Mikhailyuk & Lukešová 

and Tetradesmus arenicola Mikhailyuk & P.Tsarenko); with two genera (Nodosilinea 

R.B.Perkerson & D.A.Casamatta and Pleurastrosarcina H.J.Sluiman & P.C.J.Blommers) and four 

species reported for the first time for the flora of Ukraine (Nodosilinea epilithica Perkerson & 

Casamatta, Pseudomuriella aurantiaca (W.Vischer) N.Hanagata, Pleurochloris meiringensis 

Vischer, Pleurastrosarcina terriformae Darienko, W.J.Kang, Orzechowski & Pröschold). 

Comparison of the results from this study with similar investigations at Cape Kazantip (Sea of 

Azov, Ukraine) and at two islands of the Baltic Sea (Rügen, Usedom, Germany) revealed that sand 

composition and texture, as well as climate type of the respective region, are the main factors 

determining species composition of algae and cyanobacteria in biocrusts of maritime  dunes. 

K e y  w o r d s :  cyanobacteria, eukaryotic algae, biological soil crusts, sand dunes, species 

composition, taxonomy, ecology, 16S/18S rRNA, 16S-23S ITS/ITS-1,2, secondary structure, 

Danube Delta, Black Sea, Ukraine 

 
 


