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лота, содера;ащаяr я в сер~щеыrне А. chгysantha , сильно флюорес ­
цирует в у-льтрафпоJJ етовом rneтe. Сердцевина Cet1·elia alaskana 
содер;+ап нм брикаровую юrс лоту, которая не флюоресцп рует . 

4. Pe1·tusai·ia protuberaвs (Somшerf .) Th. Fr. - Центр а.1ьнан 
часть Чукотr:кого п-ова , го рячие ключи на р. Гильыим.1пuеем. 
в 15 км к востоку от оз. Пони. ивняк разнотравно-моховой , лн 
коре ивы, 18 VII 1977. 

В СССР: Ьlур~rанская обл" :Карельсн:. АССР, Ленипградосан 
обл . , ЭССР. - Вне СССР: Фепноскандпя , атлаптпческая Европа. 
побережье Берингова моря , Сев. Америка. 

5. Р. sommerfeltii Flk. - Центральная часть Чукотского п-ова. 
горячие ключи на р. Гильмимлив еем, в 15 км к ностоку от os. 
Иони, ивняк , на коре ивы , 28 VII 1977. 

В СССР: Нарельск. АССР , Башкирск. АССР , УССР, Чеш1-
бинская обл., Зап. Сибирь. - Вне СССР: Сев" Средн" атпаптн­
ческая Европа , побереа;ье Берингова пролив а , Гренландшr. 
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ОБЗОР СОВРЕМЕННОГО СОСТОЯНИЯ 

ХЕМОСИСТЕМАТИRИ ЛИШАЙНИКОВ 

CONSPECTUS CHEMOTAXONOMIAE 
LICHENUM IN STATU PRAESENTI 

Стре:vшение систе:vrатиков к наиболее полному выяв.тrению 
родственных снязей меJЬ:ду растениями давно прпвело пх к мысл п 
об использонании химических признаков в таксономии. Однако 
для выделения и идентификации таксономически r~енных мета­
болитов высших растений требуются сложные методы и боль::.пое 
количество растительного материала, что является серьезньоf 

препятствием для ученого-систематика, работающего с гербарием. 
Лихенологи находятся в значительно более выгодном положении, 
поскольку лишайники содержат особые вещества, так называе­
мые лишайниковые Rислоты, которые могут быть обнаружены 
в небольших кусочках слоевища с помощью несложной техники и, 
как оRазалось, имеют важное значение в систематиRе. 
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Впервые химичеекие признаки в таксономии лишайникон 
·стали применяться более ста лет назад (Hawkswortl1, 1976), с тех 
пор как Нюландер обнаружил, что растворы иода, белильной 
.навести и едкого калия дают цветные реакции со слоевищюr 

ряда .'Iишайников , и св язал эти реакции с присутствием особых 
веществ. Однако изучение природы самих лишайниковых веществ 
началось лишь в КО}Ще прошлого столетия работами Цопфа п 
Хессе . Цопф (Zopf, 1907) выпустил первое руководство по ли­
шайниковым веществам. 

Интенспвный толчок к развитию хе'\ютакеономии лишайников 
.даJlи работы японского исследователя Азахины, который, во­
первых , предложил новый чувствительный реактив парафенилеп­
.диамин, дающий цветные реакции со ~шогими лишайниковыи1r 
лещестuами, а во-вторых, разработал технику ~tикрокристаллп­
ческих реакций, позволяющую определять лишайниковые кп­
с:rоты по форме образую1ых rпш кристаш1ов . Большая свод1\а 
.Азахины п Шибаты (Asahina, Sl1ibata, 19Б4) содержала подроб­
ные сведения о всех извеетных к тоыу времени лишайниковых 

веществах , их строении, способах выделения и распространени11 
в лишайниках. Эта работа заметно повысила интерес лихенологов 
I\ химическим исследованиям . 

В 50-х годах для идентификации и разделения лишайниковых 
веществ начали применять метод хроматографии на бумаге, ко­
торый вскоре бьш заменен более удобной для этих соединений 
тонкос:1ойной хро~rатографией . После того как Ч. Rальберсон 
стандартизовала системы растворителей . раюrеры пластинок 11 

метод экстракции материала (Cнlber·son , Kl'istinsson , 1970; CuJ­
ber·soн, 1972а) , тонкослойная хроматография стала широко исполь­
зоваться ДJIЯ массовых анализов. Rак подчеркнул Хунек на XII 
Международном ботаническом конгрессе (Huri eck , 1975), совре­
:менпая химия лишайников обязана своим прогрессом главным 
образом таким аналитическим методам, как спектрометрия ядер­
ного магнитного резонанса, мас с -спектрометрия, рентгеновский 
анализ, циркулярный дихроиз~-r , дисперсия оптического враще­

ния, тонкослойная, газожидкостная хроматография и хромато­
графия высокого давления. 

Наиболее полные сведения о химическом составе лишайников 
и строении лишайниковых вещестн приведены в замечательной 
Rниге Ч. Rальберсоп и двух допопнениях к ней (Cнlbel'son , 
1969, 1970; Culber·son, Cнlbeгson, J olшson , 1977). 

Лишайниковые вещества п пути их биосинтеза. В настоящее 
время :известно около 300 лишайниковых соединений, из которых 
75 характерны исключительно для этих растений, а остальные 
ветречаются и у представителей других групп растительного мира , 

особенно у грибов . 
Лишайниновые вещества аккуиулируются на стенках гиф 

в виде водонераствортп1ых крнс.таддов. Немногие соедипения, 
в том. чпсле наиболее шпро:ко распространенные усниповая кпс.;~ота 
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и атранорин, распо.11агаются в коро.uо.м слое лишайникового таJl­

ло.ма, остальные концентрируются в сердцеrшне. В ряде исследо­
ваний показано, что лишайниковые вещества неравномерно рас­
пределяются в слоевище кустистых лишайников. Так , у трех 
видов кладоний наибольшее количество усниновой кислоты н 
атрапорина было обнаружено n верхней, растущей части та:шо;>rа, 
наименьшее - в его нижней части. У листоnатого лишайника 
Hypogymnia physodes (1 .) Nyl. атранорин распределялся рыню­
~-rерно по всему слоевищу (Равинская, 1977). 

В решении вопросов биосинтеза лишайниковых веществ н агr..:­
ную роль сыграли работы Нилакантана, Франка п ;:i;p . (Fr·a nk, 
Clark, Coke1·, 1950; Frank, Col1en, Coker, 1950; Neelakaнl ai l et. 
al ., 1956, 1961, 1962), которым удалось синтезировать часть со е­
динений in vitro. Мосбах , Бдюмер и др. (Mosbacl1 , 1973) просJJе­
дилн процесс биосинтеза нескольких лишайниковых вещеов 
непосредственно в слоевище лишайнинов, воспользовавшись ме­
тодоы меченых атомов. Эти опыты дают основание прс;:~;по :rагать, 
что :шшайниковые вещества могут синтезпроваться в лиш:1йпи­
нах тремя путями. Один из них - путь мевалоновой кис-.<оты. 
Таюш способом обр а зуются тритерпеноиды типа цеорипа. По 
ш:икиматному путп возникают пуJrьвиновая нислота п ее пропз­

водные. Однако наибольшее нолпчество тпппчныs лпшайнико­
вых веществ образуется по ацетатно-малопатпому путп . При 
ато~I пз ацетата и малоната с участие:ч ацетил-ко:эпзима А обра­
зуются сначала фенольные предшественники. Далее из мети.'I­
флороацетофенона возникают успиновая кислота и ее производные , 
а из ~ -орсинола и орсинола - типичные для лишайников пара - , 
~rета-депсиды, тридепсиды и депсидоны (рис . 1). По ацета тно­
~rалонатному пути идет образование п таких соединеннй, как 
ксантоны, хромоны, антрахиноны, а танже алифатические нпсл.оты . 
Каждый :этап биосинтеза регулируется специфпчесюпrи фермен­
тами. Большинство исследователей придера,ивается ын:спи я, 
что ферменты, катализирующие образование фенольных пред ­
шественников, локализованы в микобионте, в то время как 
образование полифенолов орсиноJrьного и ~-орсино:rьного 
тnпа происходит под влияниеJ>r ::шз:имов водорослевого но~r­

понента. Правда, в ряде работ, главным образом японских 
ученых, обпаружеиа способность грибного симбионта выраба­
тывать в культуре соединения, свойственные rпrтактны);I лишайни­
кам . Тю;, из микобионта Xanthoria fallax (Нерр.) Arnolcl выде­
лены париетпн , :эритроглауцин, эмодин и другие антрахиноны, 

из микобионта Acroscyphus sphaerophoroides Lev . - кашщин н 
скирип (SJ1iЬata, 1976). Однако, за исключением :Комийи и Шибаты 
(Кошiуа, Shibata , 1969), которые выделили пз минобионта Ra­
malina cгassa (Del.) Мог. усниновую и салациновую юrсJюты, 
ни одному исследователю не удалось добиться, чтобы пзо.аирu­
ванныfr шrшайниновый гриб синтезировал типичные для Jiишай­
шшо в депспды и депсидопы. Это µаст основание полагат1" что 



за создание таних соединений ответственны оба партнера лишай­
нинового симбиоза. 
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Рис . 1. Прпмеры основных лишайшшовых соедпненнй (по: Culbel'son , Cul­
bel'son, '1970). Прои3водные орспнола: 1 - пара-депсид перлатолован к-та , 
2 - трндепснд гирофорован к-га, 3 - мста-деnсид мерохлорофасuан 1>-тн, 
4 - депсидон адекторонован к-та, 5 - дибеююфуран стрепсшшн; производ­
ные ~-орсинола: 1 - пара-депспд атранорпн , 2 - мета-деnспд тамиоло­
uая к-та, 3 - депс1щон норсгпктонан к-та; другие соединения: 1 - жирная 
к-та ( + )-nротолихестериновая к-та, 2 - антрахппон napHGТJШ, 3 - ксаи­
топ лпхексантон , 4 - уснпновая 1'-та, 5 - хроион сордпдон, б - пуJ1ы.ш-

нован к-та, 7 - трптерпеп цеорип . 

Тщательное :изучение струнтуры и путей биосинтеза лишайн:и­
:ковых веществ в последнее время привело ряд лихенологов 

н мнс::rи о возможности филогенетического подхода н проблемам 
хемотансоном:ии . В первую очередь таной подход бьы прииенен 
н изучению систематики пеноторых семейств и родов . 
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Хемосистематическое изучение лишайников на уровне се­
мейств и родов. Американским ученым Кальберсонам (Culbersoн, 
Culbe1·so11, 1970) удалось на таксонах высшего ранга продемон­
стрировать , что услотнение морфологического строения .'Iишай­
ников в ряде случаев поразительно совпадает с услоашение:н 

их химического состава. Например, представители семейств 
Licliinaceae и Collemataceae большинством лихенологов призна­
ются довольно примитивными, так .как имеют гомеомерное сло е­

вище с сине-зеленым фи.кобионтом. В хпмичес.ком отношении 
они таю-Ее очень просты , поскоJ1ь.ку до сих пор ни у одного П 3' 

представителей этпх семейств не обнаруiliены тнпичные .:rишайни­
ковые вещества. 

Семейства Lecanoraceae, Paгmeliaceae и И sneaceae входят в со­
став порядка Lecanomles (Окснер, 1956, 1974). Как видно F! o та­
блицы, эволюция стро ения слоевища от ле.канор .к уснея>1 идет 
параллельно с увелнчепием набора орсинольных и р-~рспно :rыrых 
соединений у представителей этих семейств. 

I\орре;нщия 110рфо"1uгичесr;ого строенпп и хю1ичес~;01 о сост а на 
у 11редставнте:1ей н орнд1'а Leca no1·al es 

Семеi!стnо X apa i\TCp слоеш1ща 

Lecanoraceae Наютнное 
Parmelia ceae Листова тое, переходпщее 

U sneaceae 
в 1'устистое 

I-\устистое 

Н.олнчестnо сое;д нн е 11t-1й 

' 
орсннод ыюгоl >opcнi: uv"Ji ) -

типa и ого ·1· 1 1 : 1д 

8 1:J 
JS 13 

7 2:2 

Сем. Parmeliaceae является одним из наиболее хорошо нау­
ченных семейств лишайников. На примере рода Parmelia Acli. 
Хейл (Hale, 1966) попытался поназать , что эволюция морфоло­
гических призпанов сопровождается услоашениеи структуры 

хиl>rичес.ких .компонентов у лишайников. Изучив корре.11 я:цшо 
иешду шириной лопастей, характером риапп п реснпчек, с од­
ной стороны, и наличием лишайниковых кислот - с другой , он 

пришел .к вьшоду, что метоксилиронанные соединения свойственны 

морфологически более сложным видам, особенно сыщии Hyp o­
trachyna, а отсутствие этих веществ характерно для иорфо:югп­
чески сдабо развитых секций - Parmelia, Simplices и I mbri­
caria. 

Иногда изучение химического состава помогает более пра­
вильно установить положение родов в семействах. Например, 
род Anzia St iz" относившийся R сем. Parmeliaceae, сейчас выде­
.'!яется в отдельное семейство на основании не толь.ко \юрфоло-­
гических, но и химических признаков. Дело n ТО'>!, что предста­
вителп этого рода синтезируют орсипольные пара-депсиды анциа-
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еную и диnарикатовую кислоты и метадепсид секикаевую кислоту , 

очень редкие в сем. Parmeliaceae. 
Подобным образом химический состав рода Ramalina AcJ1 . 

дает основание для выделения его из се1н. Usneaceae в самостоятель­
ное семейство. Этот род отличается от усней не только сво rлш 
двуклеточными спорами и экзобазидиалыrыми конидиеносца:ии, 

но и наличием орсинольных мета-депсидов. Наоборот, мета­
депсиды ~-орсильного типа, хорошо представленные в сем . Usne­
aceae, неизвестны у Rmnalina. 

Род Candelariella Massal. обычно относится к сем. Lесапо­
гасеае, а род Candelaria Massal. - к сем. Paгmeliaceae, так как 
пишайпики первого рода накипные, а второго - листоватые . 
Однако оба эти рода образуют производные пульвпновой кислоты, 
что нехарактерно ни длн лека:норовых, ни для парУiеJш:еных. 

Поэтому логичным каn-;ется объединение этих двух родов в осо­
бое семейство С andelariaceae. 

На основе J1юрфологических и химических признаков из рода 
Cetraria Ach. выделены роды Cetгelia С. Culb. et 'vV. СнlЬ. п Pla­
tismatia С. СпlЬ. et vV. СнJЬ. (Culberson, 1969). Все десять впдов 
Platismatia очень однообразны по составу лишайниr{опых кис1от , 
образуя только атранорин и алифатическую каператовую кислоту 
(с одним исключениеУr). Виды рода Cetrelia химически более 
вариабельны, так каr{ содержат ряд биогенетически родственных 
орсинольных депсидов и депсидонов, однако никогда не содера-;ат 

;-r.;ирных кислот. 

Тщательное исследование состава лишайниковых веществ 
способствовало та.ксонюrическоиу изучению таких слоашых ро­
дов, как Heterodeгmia Tгevis. и Anaptychia Koerb. (CuJbeгsoп, 
1966), Diploschistes Norш . (CuJbersoп, Cнlberso11, 1971) , Leca­
nactis Eschw. (СнlЬегsо11 , 1 972Ь). Подробные сведения о лишай­
никовых кислотах приводятся в современных монографиях ро­
дов Lobaria SсЪгеЬ. (Yoshiшшa, 1971) , Pseudopannelia l1yпg·e, 
Parmelina Hale и B ulbotliгix Hale (Hale, 1976а , 1976Ь, 1976с) , 
Ranialina (Krog, Swinsco\v, 1976) и многих других . 

Видовая и ВН)'Тривидовая изменчивость химичес1юго состава . 
Наиболее общим случаем nпдовой химической изменчивости 
является такой, когда каа;дый nид, достаточно постоянный мор­
фологически, юrеет определенный химический состав. П ри:чером 
могут служить следующне широко распространенные вщты: 

Alectoria sarmentosa Ach . всегда содержит алектороноnую и ( - )­
усниноnую кислоту, Cladina rangiferina (L.) \Veb . - фумарпро­
тоцетраровую кислоту и атранорин , Hypogymnia physocles (J__,, ) 
Nyl. - ф:изодовую , ф:изодаловую кислоты, атранорин и хлорат­
ранорин, Paгmelia reticulata Tayl. - салациновую l\пслоту п 
атрапорин (Cнlbeгson, 1970). 

Однако в большинстве родов химическая из~1енчивость ме­
нее выражена, чем структурная, и разные виды иУrеют одинако­

вый химический состав. Так, многие виды Claclonia образуют 



фу~rарпротоцетраровую I-;ислоту, многие виды Parmelia - са­
ла:цпновую кислоту. 

Наконец , в ряде случnев :чорфологически идентичные образцы 
содержат разные лишайниковые вещества, и их выделяют в так 
называемые «хемотипы», «химические штаммы», «химические 

расы» и т. д. 

Вариации химического со става выра;r\аютсн либо в замещении 
~ 

QДного вещества другии, аиоо в появлении или исчезновении 

наких-то добавочных веществ . При з а ~1 е щ е н n и о дн о г о 
в е щ е ст в а др у г им парные расы морфологически единого 
типа характеризуются различными сердцевинными (рюl\е коро­
вы.ми) веществами. Число известных в настоящее время рас 
такого типа очень велико, однако пока невозможны какие-либо 
обобщения относительно того, какие категории веществ чаще 
всего замещаются и под воздействием каких условий это происхо­
дит . Явление замещения можно проиллюстрировать на примере 
Pseudevernia. В Европе широко распространены две химические 
расы Р. furfuracea (L.) Zopf.: одна содержит депсид оливеторо­
вую кислоту, другая - соответствующий депсидон физодовую 
нислоту (Hale, 1956; Culberson, 1965; Moruzi, Cucu, 1968; 
Ha,vksworth, Chapшan, 1971; Маслова, 1971) . Применение более 
чувствительных методов (Culberson et al., 1977Ь) позволило 
обнаружить у этих лишайников еще несколько веществ, родствен­
ных с оливеторовой и физодовой кислотами, и выделить два вида: 
Р. furfuracea с физодовой, оксифизодовой, алектороновой и иногда 
2-0-метилфизодовой кислотами и Р. olivetorina (Zopf) Zopf с оли­
веторовой и 4-О-диметилмикрофи.11линовой кислотами. Выделе­
ние Р. furfnгacea и Р. oliuetoгina в два са;.юстоятелыrые вида от­
части подтверп\даегся их географ:ичесюr:-1 распространениюr. 
В Северной Епропе преобдадает лншайнпк с оливетороной кисло ­
той, в то время как в Юп;ной Европе, наоборот, гораздо чаще 
встречаетсн вид с физодоной кислотой, хотя нередко как на юге, 
так и на севере оба лишайника растут вместе. Замещению могут 
подвергаться не толLко родственные, но и хи:v1ически далекие друг 

от друга вещества. Например, в Северной Америке популяция 
Pseudeveгnia, морфологпчесюr идентичная с европейскими, про­
дуцирует леканоровую кислоту, пе имеющую б.11из1юго сходс тв :~ 
с оливеторовой и фпзодоной кис .тrотами. 

Вообще есди химическпе раsличпя, выраff\ающиеся в за:v1е­
щенпи одного вещества другим, подкрепляются географическими 
п экологическими различиями, многие лихенологи возводят та-

1ше разновидности в ранг видов (Трасс , 1968; Hawks,vortl1 , 1976). 
Вариации , связанные с появлением или исчезновением д о ­

б а в о ч н ы х в еще с тв, также часто встречаются внутри 
~юрфологичесrш однородных видов. Некоторые из таких сопут­
ствующпх веществ появJ!яются спорадически и в случае отсут­

ствия ничем не замещаются, другие присутствуют постоянно , 

но варьируют количественно. В последнем случае их ка;.кущl!еся 
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отсутствие отражает просто несовершенство методов определения . 

Так, у Cladonia polycarpia l\1err. стиктовая и норстиктовая кис.тrоты 
долгое время считались дополнительными , но с введением тонко­

слойной хроматографии стало ясно, что обе кислоты - постоян­
ные вещества, сильно изменяющиеся количественно (Cнlbersoн, 

1969). Однако многие вещества действительно являются доuа­
вочными. Их отсутствие, по-видимому, имеет случайный характер, 
и они редко обнаруа-швают корреляцию с географическим рассе­
лением, которая наблюдается в вариациях первого типа. Из сотен 
примеров можно привести лобаровую кислоту как дополнитель­
ное вещество у Paгmelia saxatilis (L.) Ach. , а также дидимовую 
кислоту у многих видов Cladonia. Очевидно , что таксономическан 
значимость вариаций с добавочпьг.rи веществ ами очень мала. 

Сантессон (Saнtessoн , 1974) су~шировал н общем виде бпо­
генетические пути, которыми могут возниRать хемотипы , и свс ,-,: 

их в следующую схему: 

А цети:1-Г\о-А 

1~ (А) -- (В) -- С с 

2 1~ 
3 1_ (А) -- ( Н) ~ в 

4. 1_ ( А ) - (Б) -- С В, с 

5а 1- (А) - (D)--E Е 

Е 
5Ь 1- (A) - (D)( Е, F 

F 

6 !~ (L;) -- (Н) - ! 

В хемоти:пе 1 присутствует определенное вещество С, хотя его· 
био1·енетическ:ие предшественнин:и А и В не накаплинаются. 
Хемотип 2 отличается тем, что синтез вещества С чем-то ингиби­
рован и оно не образуется. В хемотипе 3 накапливается предше­
ственник В, а в хе:нотипе 4 - и предшественник В, н самое в е ­
щество С. Однако из первого предшественника А ~югут обр азu ­
ваться совсе111 другие соединенпя, чем С , если синтез пой; ( ет 
иным путем. Тогда возппкнут хемотипы 5а и 5Ь с веществ а:\Ш 
Е и F. Наконец, да!hе с алп.!Й первый предшественни:к в биоспн­
тезе лишайниковых вещестн может оказаться :иным : не А, а r,; 
он даст начаJiо хе:нотппу 6 с вещестном I. Очевидно, степень 
хи111ического сходства ;,re;r-;дy этими хемотипами раз;шчна . Наи­
боJrее родственны между со бой хемотипы 1, 2, 3 11 4, наименее 
СХОДНЫ ТИПЫ 1 И 6. 

Прекрасной иJiлюетрацией теоретических по Jrожений Сантес­
сона о возниюrовении хемопшов l\10;.нет служить род С etr·elia 
СнlЬ . et СнlЬ . В каrЕдом из 15 впдов этого рода с по .110щыо высоко­
чувствительного :\Iетода двумерной тонкослойной хро::-1атографип 
обн аружен опре~е:тенны:й набор ~-rедуллярных веществ - деп-
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сидов и депсидонов орсинольного типа (Culbel'son, CulЬerson, 
1976) . Происхождение этих веществ из фенольных предшествен­
ниRов поRазано на рис. 2. Благодаря тому что реаю~;ии образо -

Aцemam Ф.:нGЛt~Н tна npe3щecm6eннu:.<u 

" / НО СОСН 3 

Вmорuчн11: е соеаuненu~ 

Антра:::цнон;,;, хромоны, 

наср;похинон .:,1 , ксанmоны 

-+zc (+гсу сн39-он ----- Уснuно6ая кuслоmа u ее nроuэбодные 

/ /НО ,СНз 
~~но-1J(саон 

J 

СН 3 ОН 
IнJ 

АН3 
но ~соон ---< 

+zcl он 
'f (+ZC)z _л;=\\СзН1 

- - но-чсоон -----< 

[Н]l +zcj он 
_;?\\СН 2СОС3Н7 

~но --чсоон ----J 

+zcj он 
(+2C)z AsH11 
- -но --Q-соон--_, 

[нJI +zcl он 
t i __fl_CHzCOC5H11 

1 

--~ но-.q-соон _ _____,, 

+ZC ОН _J 
+ (+ZC)z А1Н14 
- ~но-.q-соон 

~ он 
" ([н] 'за mем + zc)n 

р-орсцнольные деnсt1ды u депсuдоны 

Смешанные ~-аре uнольные/ о реи нол ьно~е 
аепсuаы и депсuдоноl 

Орсuнольные nроuэ6одные: 
деnсuаы , mpuaer.cuaы, деnсuаоно 1 , 
деnсон, дuбенз01t1ура.,,,1 

Жuрные кuслоmы 

Рпс. 2. Схющ бносинте<1а лншайнпковых вещсстн в роде Cetr·elia С, Culb. 
et W. СнlЬ . (по: СнlЬегsон, Culbeгsoп , 1976). 

вания полифенолов могут протеRать в разных Rомбинациях и 
-с разной интенсивностью (по причине различной субстратной спе­
цифичности ферментов, Rатализирующих эти реаRции), из общего 
орсинольного предшественниRа в Rаждом виде Cetrelia может 
образоваться свой набор родственных соединений, таR называе­
:-.rый «хемосиндром», в Rотором одно соединение , каR правидо . 
. шшашrивается в большем Rол.ичестве (главный Rо~шонент), а дру -
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гие - в ыеньшюI (сопутствующие компоненты). При этом были 
отиечепы следующие особенности. 

1. Главпые соединения одних видов могут оказаться второ­
степенными у других. Напри:v1ер, оливеторовая кислота является 
г давным компонептом у С. pseudolivetorum (Asah.) СпlЬ . et СпlЬ" 
С. daviana Culb. et СпlЬ. и С. olivetoгum (Nyl.) Culb. et Culb" 
а у С. cetrarioides (Del. ех Duby) Culb. et СпlЬ. и С. isidiata 
(Asal1.) СпlЬ. et СпlЬ. содержится в небольших кодичествах . 

2. Гдавные соединения в Cetrelia неизменно сопровождаются 
Gиогепетичесни тесно с ними связанными второстепенными ве­
н.1,еств а:vrи. Например, все лишайниковые кисJ1оты с метоксильпой 
группой ассоциированы с аналогичными, но нюrетоксил:ирован­
ны:шr со единениями. 

3. По мере того как увеличивается длина боковых углеводо­
родных цепочек в соединениях, уменьшается количество самих 

соединений в хемосиндроме вида. Так, С. monochorum (Zahlbr.) 
Culb. et Culb. содержит 7 орсинольных парадепсидов, каждый 
из которых имеет по 2 боковые цепи с 3 или 5 атоиюrи углерода. 
-У С. japonica (Zahlbr.) Culb. et Culb. обнаружено всего 3 депсида , 
но зато все они имеют длинные боковые цепи, до 7 углеродных 
атомов. 

:Морфологически род Cetгelia делится на 6 хорошо различных 
групп, внутри которых имеются химические различия. В группе 
С . sinensis CulЬ . et СпlЬ. лишайники С. sinensis и С. japonica 
морфологически идентичны, но по своим хемосиндро:viам состав­
ляют наиболее несходную пару среди всех Cetrelia. То же можно 
сказать о морфологически неразличимых С. collata (Nyl.) Culb. 
et Culb" обычной в :Китае, и С. nuda (Hue) Culb. et СпlЬ" рас­
пространенной в Японии и редкой в :Китае. Главные соединения 
хюrосиндромов у этих лишайников настолько биогенетически да­
леки друг от друга, что :Кальберсоны сочли возможным возвести 
химические различия в ранг видовых. 

Хемосиндромная изиенчивость обнаружена также в группе 
Par·melia pulla Acl1 . (Culberson, Culberson, Esslinger, 1977). 

Однако сюiые сложные таксономические проблемы удается 
разрешить лишь в тo:vr случае, когда анатомо-морфологические 
исследования сочетаются не только с глубоким биогенетическим 
анализом химического состава, но и с изучением эколога-геогра­

фических особенностей расселения вида. Именно такой подход 
бы:I применен к изучению группы Ramalina siliquosa (Huds.) 
А. L. Sm. (Culberson, Culberson, 1967а; Culberson, 1967, 1969с; 
Cпlberson et al" 1977а). 

R. siliquosa в широком смысле - это исключительно европей­
ские лишайники, распространенные от Португалии на север до 
Норвегии и на восток до Финляндии и СССР. Это приморские 
растения, занимающие обычно литоральную зону . Их морфологи­
чесная пластичность и химическое многообразие давно вызывают 
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большой интерес лихенологов (Hovda et al., 1975; Sochting, 1Ы6; 
Sheaгd, J ames, 1976; Sheaгd, 1978а, 1978Ь). 

R. siliquosa включает 6 химических типов. 5 из них содера-;ат 
взаимозаменяюrые родственные депсидоны: норстпктовую , стпн­

товую, протоцетраровую, гипопротоцетраровую п салациновую 

кислоты. Шестой тип не имеет в сердцевине никакпх лишайниковых 
веществ. Jiишайнпки, содержащие салациновую и стиI<:товую 
кислоты, часто растут рядом, однако растения с салацшювой 
кислотой больше приспособлены к суровьш условиям , сильньн1 
ветрам и низкой температуре. Если n Португалпи n составе попу­
ляции Ramalina было обнаружено 44 % лишайнпков со стпктовой 
кислотой и 1 % - с салациновой, то в Шотландпп растения с са­
лациноnой кислотой составляли 71 % , а со стпктоnой с овсем не 
были обнаружены . По той же причине на отнръпых, обдуn аеыых 
ветрами сналах преобладали растения с салацпновой ю1слотой, 
а на защищенных местах - со стинтовой. Вообще же тип салаци­
ноnой нислоты наиболее широно распространен из всех 6 хшш­
чесних типов. В арктичесной зоне Норвегии и на восточнои побе­
режье Балтийсного моря он один представляет всю группу R. sili­
quosa. Оста.тrьные хемотипы более малочисленны, п их эко .п оги­
чесная приуроченность менее вырагЕена. Несмотря на это В. Наль­
берсон считает каждый из этих химпческих типов видом на тО.\I 
основании, что их представители составляют одну популяциIV 

и ниногда не скрещиваются, хотя имеют органы полового размно­

жения. 

Следует, однако, признать, что большинство лихенологов не 
сн.лонно выделять виды по химическому признаку, даа;е ес.тт и 

он сочетается с экологически:Уr. Именно так обстоит дело с таксо ­
номией другой сло;~шой группы из рода Ramalina Acl1. - R. f aгi­
nacea. Обнаружив n Северной Америке 7 химических типов этого 
лишайника, Боулер и Рундель (Bovvler , Rundel, 1978) рассмотреJiи 
их приуроченност:n к субстрату и географическое распространение 
и не сочли эти признаки достаточными для выделения самостоя­

тельных видов. 

Чаще всего химический признак используется лихенологами 
для того, чтобы уяснить таксономию nпдов, у которых анаТО}IО­

морфологические признаки оказываются не совсем отчетливLвrи. 

Так было, например, при уточнении положения ряда видов Cef.· 
raria (Нильсон, 1970) и при изучении группы Parmelia conspersa 
(Ehгh.) Ach. s . l., в которой по сочетанию анатомо-морфологи­
ческого, химического и географического признаков были выделены 
3 nида: Р. conspersa, Р. tinctina Mah. et Gill. и Р. subramigera 
Giell. (Рассадила и др" 1971). 

Причины возникновения химической изменчивости. Посколы'у 
происхождение лишайников продолжает оставаться во многих 

отношениях неясным, неудивительно, что и вопросы возникновения 

химической изменчивости этих растений являются пока лишь пред­

метом гипотез . 
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Одnа из таких гипотез состоит в том, что химические расы могли 
возникнуть в результате параллельной эволюции. По предполо­
жению Пельта (Poelt, 1972), многие половые формы лишайников, 
так называемые «первичные таксоны», дали начало соответствующим 

бесполым формюr, которые автор называет вторичными. Обычно 
такая <шара таксонов» шнеет одинаковый химический состав и раз­
вивается параллельно с другой <шарой», с иными лишайниковыми 
вещества:ми. Такое происхождение химической изменчивости пред­
по.тr агается в группе Parmelia perforata ( J acq.) Ach. (Cнlberson, 
1973). Как видно из схеиы, от общего предка , по-видююму, про­
изошли «первичные» виды с апотециями и пикнидами (верхний 
ряд), а каждый из них: в свою очередь дал начало «вторичным» 
лттдам, с тюiи л.;е лпшай1ш1\овыми кислотами, но с беспольп1 раз­
множением (краевые соред пи). 

J [е рвич- Нен з вестныii 

11ы 13 в иды таксон 

Втори ч- Р . pai·ahypot-
ные 011ды ·f opa W. Culb. 

11орст11n:тован, 

гальбпнова п, 

салациновая 

к-ты 

П схо;щыii таксон 

Р. i·igi da 
I."ynge 

алектороно­

ван ± норсп1к­

товая к-та 

1 

Р. p1·epe1·f o- ['. ри/01·аt а 
rat a \V. C11lb. (Jacq .) Лсl1. 
стин:тован, ~ норстнктоnая , 

ко:нстнктовал, коппор-
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к-ты к-ты 
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Р. lot<isianae Р. hypolei<- Р. hypot1·opa 
H ale cina В. Stein. Nyl . 

а:текгороно- сгпктован, норстиктовап, 
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к-ты 1'-ты 

На схеме показано, что Р. perforata произошла от Р. preper­
foгata \V. Culb. Такое предположение возникло при изучении 
ареалов этих лишайников . Поскольку Р. preperfoгata распростра­
нена и в Европе, и в Америке, а Р. perforata - толы\о в Америке, 
Jiоrичпо думать, что первый вид расселился по Земле еще до разде­
ления :материков, а второй возник позже , посЛе отделения Америки 
от Европы. 

Происхождение химической изменчивости путе:\I параллельной 
эвоаюции легко себе представить в группе американского лишай­
ника Р. bolliana Mйll. Arg. и более широко распространенного 
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лишайника Р. borreri (Sm .) Tпrn. (Cнlberson, 1962) , а таюI\е 
в группе Р. prolixa (Ach.) Rohl. (Leнckert et al., 1974). 

Вторая гипотез а - возникновение химических рас путем гпб­
ридизации. К такому допущению приходится прибегать n тех 
случаях, когда лишайник синтезирует химические веществ а, 

далекие друг от друга по своей природе. Примеро ~r может слуа;пт ь 
чилийский лишайниI{ Ramalina chi lensis Bert., имеющий крайне 
необычный химический состав: орсинольный мета-депсид сеюr­

СН3 СН 3 ОН 

сн30-Q- соо -Q--соон 
СН3 ОН СН 3 

i 
2 

сн, он 

с н,о-Q- ;оо -Q- со он 
ОН СН3 

Рис. 3. Схема проnсхождешш 
химических т1шов в секции 

Hypotгachyna рода Рщ·теliа 
Ach. (по: Culbcrson, Hale, 
1973): 1 - барбатовая к-та 
2 - обтузатоnая к-та, 3 ___: 

энерновая к-та. 

каевую кислоту и ~-орсинольный деп­
сидон норстиктовую кислоту. Проис­
хождение такого набора кислот про­
ще всего объяснить скрещиванием , 
происшедшим в древности ме;~-щу 

представителями двух химических 

типов: с орсинольньши и ~-орсиноль­
ными соединениями (Rннdel, 1978). 

Подобным образом: можно объяс­
нить и происхождение двух пши­

ческих типов в секции Hyp otracJiyna 
(подрод Parmelia - Culberson, Hale, 
1973) . В одном из этих хемотипов 
содержатся обтузатовая и барбато­
вая кислоты, а во втором - обтуза­
товая и эверновая кислоты. По­
скольку обтузатовую кислоту можно 
рассматривать как смешанный деп­
сид, состоящий из первого феноль­
ного кольца барбатовой кислоты и 
второго фенольного кольца эверно­
вой кислоты (рис . 3), логично пред-
положить возникновение этих хемоти­

пов путем СI{рещивания лишайников, содержавших барбатовую 
кислоту, с лишайниками, содержавшими эверновую кислоту. 

Нет сомнения, что накопление лишайниковых кислот зависит 
от экологических условий. А. Равинская и Е. Вайнштейн (1 975) 
показали, что содержание усниновой кислоты и атранорина у трех 

видов Cladonia и у Hypogymnia physodes (L.) Nyl . менялось под 
влиянием температуры, а также имело сезонные колебания. 
О влиянии климатических условий на состав кислот у лишайнинов 
говорит и ясно выраженная географичесная приуроченность мно­
гих химических типов. Например, евразиатские виды Rhizoplaca 
chrysoleuca (Smith) Zopf и R. melanophtalma (Ram.) Leuckert et 
Poelt имеют на севере всего 4 химические расы , в то время как па 
юге образуют 11 различных рас. Мало того, на севере часто встре­
чаются образцы, совсем лишенные диагностических веществ 
(Leuckert et al., 1976). 

Несомненная зависимость химического состава лишайников 
от занимаемого ими ареала обнаружена в группе Cladonia chloro-
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phaea (Flk.) Spreng. n штате Северпап Е:аро .тнпа (CulЬe1·son, Cнl­
berson, Arwoo d, 1977). Из 6 видов этого комплекса для 5 характерна 
фумарпротоцетраровая кислота, причем в горном районе штата 
это соединение содер;r,ало 90% всех обследованных образцов, 
в предгорьях - 25 % , а па прибре;-ююй равнине - всего 4 % . 

Однако в большинстве случаев певозмо;юю установить прямую 
вависимость меа.:ду качественным составом медул.:.rярных веществ 

и условиями о:кру}Еающей среды . Это было отчетливо продемон­
стрировано при изучении группы Cetraria ciliaris Ach. в Северной 
АУ~ерике (Cнlberson, Cнlbersoп., 1 967Ь). Тю\ же, как у Ramalina 
siliquosa , химичес:~ше расы этого лишайника растут рядом, на одних 
субстратах, в одинаковых условиях среды, и их вознинновение 
вызвано снорее генетически контролируемой ферментной системой, 
чем непосредственным воздействием окружающих условий. 

Выяснению ноннретных причин вознинновения химичесной 
изменчивости могли бы способствовать физиологические энспе­
рименты, в ходе ноторых хеморасы одного вида подвергались бы 
различным энологическим воздействиям. Необходимо таюке био­
химическое исследование ферментов, участвующих в образовании 
лишайниковых кислот . 

Рассматривая проблемы хемосистематики, XeЙJ"I (Hale, HJ67) 
подчеркивал, что ни одна другая область лихенологии не обещает 
таких больших и важных открытий. За последнее десятилетие 
хемота:ксоно:\1ия лишайников перешла на качественно новую сту­
пень, что стало возмоа;но благодаря внедрению более совершенных 
методов исследования. Пришло время глубокого анализа хими­
ческого состава лишайников на всех таксоно1п1ческих уровнях 
и биогенетического подхода к природе и происхождению хими­
ческой изменчивости . Как и во всякой развивающейся области 
науки, многие вопросы хемосистемати:ки лишайников ;rщут своего 

решения. 
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Своеобразие мхов, представляющих древнюю обособленную 
ветвь в развитии растительного мира, проявляется в их внешнем 

облике и строении и находит свое выражение в эколого-биологи-
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