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У статті наведено огляд публікацій, присвячених екологічним особливостям 
орхідних, насамперед, епіфітизму та структурно-функціональним адаптаціям епі-
фітів, обумовленим цим способом життя, а також взаємозв’язку із грибами-міко-
ризоутворювачами. З’ясування цих питань є теоретичним підґрунтям для інтер-
претації результатів експериментальних досліджень тропічних орхідних за умов 
оранжерейної культури з метою збереження ex situ. 

Ключові слова: Orchidaceae, екологічна спеціалізація, епіфітизм, життєві 
стратегії, адаптація, екологічна ніша.

ВСТУП

Родина Orchidaceae, яка налічує близько 25 тисяч видів [29], об’єднаних у п’ять 
під родин [65], є однією з найчисленніших серед квіткових рослин. 

Надзвичайно складний і тривалий життєвий цикл орхідей, включаючи їхню вза-
ємодію з грибами-мікоризоутворювачами і високоспеціалізованими запилювачами, 
робить їх дуже вразливими до змін клімату і наслідків діяльності людини [10, 11].

Розуміння складного характеру цієї взаємодії є надзвичайно суттєвим для ор-
ганізації системи природоохоронних заходів, включаючи проекти з інтродукції та 
реінтродукції [34, 77]. 

Метою цієї статті є аналіз публікацій, присвячених екологічним особливостям 
орхідних, передусім тропічних представників родини Orchidaceae, які відзначають-
ся значно ширшим спектром життєвих стратегій порівняно з видами помірних ши-
рот, а отже, і значно сильніше потерпають від глобальної деградації вологих тро-
пічних лісів, що є первинними місцями зростання орхідних. 

Розуміння чинників, які лежать в основі диверсифікації та екологічної спеціалі-
зації орхідних in situ, та закономірностей виникнення структурно-функціональних 
адаптацій, обумовлених епіфітизмом і мікотрофією, становить значний інтерес  
з точки зору збереження біотичного різноманіття тропічних орхідних у штучно ство-
рених умовах.
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Поширення орхідних та екологічні групи в межах Orchidaceae 

У межах родини Orchidaceae зазвичай виділяють три екологічні групи орхі-
дей – наземні (геофіти), епіфільні (епіфіти) і літофільні (літофіти) [1, 65, 87]. За 
сприятливих умов екологічна диференціація „стирається” – рослини наземних 
видів можуть рости як епіфіти, а епіфіти – як наземні рослини. При високому рів-
ні опадів епіфіти можуть рости як літофіти, а у порушених місцях епіфіти можуть 
переходити до наземного способу життя [12, 28]. 

У Європі, Австралії, Новій Зеландії, східній, центральній і південній частинах 
Африки та у Північній Америці переважна більшість орхідей – наземні [28], а цен-
тром їх видового різноманіття є південно-західна частина Західної Австралії [77, 
87]. Найбільше різноманіття епіфітних орхідних характерне для Південної Амери-
ки (північна частина Анд), Мадагаскару, Суматри і Борнео [28], епіфітних і назем-
них видів – для Індокитаю [11, 12]. 

Незважаючи на те, що епіфітні орхідеї, як правило, поширені у тропічних і суб-
тропічних областях, чотири роди (Bulbophyllum Thouars, Drymoanthus Nicholls, Ea-
rina Lindl., Winika M.A. Clem.) і щонайменше вісім видів епіфітних орхідей трапля-
ються у помірних дощових лісах Нової Зеландії [46]. Очевидно, це південна межа 
поширення епіфітних орхідей у світі. У західній півкулі на північній межі поширення 
епіфітних орхідей трапляється Epidendrum magnoliae Muhl., який росте у кронах 
віч нозелених видів дерев, зокрема Magnolia grandiflora L. [16]. 

Різними авторами було відзначено існування зв’язку між таксономічною при-
належністю видів орхідей і їхнім способом життя [1, 4, 10]. Так, усі представники 
підродини Apostasioideae – геофіти; переважна більшість представників Cypripe-
dioideae, Orchidoideae (Spiranthoideae sensu Dressler, 1993 [28]) – наземні види, 
тоді як підродина Epidendroideae, навпаки, охоплює здебільшого епіфітні види 
[65]. Однак існує велика кількість винятків. Серед представників Cypripedioideae 
епіфітні види трапляються в межах родів Paphiopedilum Pfitz. і Phragmipedium 
Rolfe [12, 65]. Кілька видів Orchidoideae – Stenoglottis fimbriata Lindl., Goodyera 
viridiflora (Blume) Blume здебільшого ведуть епіфітний спосіб життя, хоча можуть 
рости як наземні рослини. Серед представників підродини Epidendroideae бага-
то наземних видів трапляється в межах родів Sobralia Ruiz & Pav., Elleanthus C. 
Presl і Epidendrum L. [65]. У межах одного роду можуть бути види, які належать до 
двох екологічних груп – епіфітів і наземних рослин, що характерно для роду Ga-
leandra Lindl. (Pleurothallidinae: Epidendreae) [52]. Однією з нечисленних груп, у ме-
жах яких зустрічаються як облігатно епіфітні, так і облігатно наземні види, є триба 
Malaxideae [4, 10, 22]. 

Незважаючи на припущення H. Robinson & P. Burns-Balogh [69], що епіфітизм 
є анцестральною рисою у Orchidaceae, наразі ботаніки майже одностайно визна-
ють, що наземний спосіб життя є плезіоморфною рисою в межах цієї родини і по-
рядку Asparagales загалом [1, 58, 65]. Чотири з п’яти підродин Orchidaceae охоплю-
ють майже виключно наземні види, включаючи базальні Apostasioideae, Vanillo-
ideae, Cypripedioideae. Майже всі Orchidoideae, як і триби „нижчих” Epidendroideae 
(Neottioideae, Triphoreae, Tropideae, Sobralieae), теж є наземними. Лише в межах 
„вищих” Epidendroideae, які становлять приблизно 80% усієї родини, виявлено об-
лігатно епіфітні клади. На думку K. Cameron [22], перехід від наземного до епіфіт-
ного способу життя, можливо, був головною рушійною силою адаптивної радіації 
та видоутворення в межах родини Orchidaceae. 
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Деякі види в межах Vanilloideae (наприклад, Vanilla sp.), Cypripedioideae 
(Paphiopedilum parishii (Rchb. f.) Stain), Orchidoideae (Benthamia spp.) можуть бути 
факультативними або навіть облігатними епіфітами, однак це лише винятки.  
У межах цих підродин відсутні клади, яким властивий епіфітний спосіб життя. І, на-
впаки, в межах Epidendroideae цілі підтриби, які мають епіфітних предків, пере-
йшли до вторинного наземного способу життя: Oeceoclades Lindl., Eulophia R. Br. 
ex Lindl., Corallorhizinae. Майже всі 300 видів Malaxis Sol. ex Sw. і, щонайменше, 50 
видів Liparis Rich. також є облігатно наземними [10].  

Оскільки багато біологічних особливостей орхідних, насамперед особливості 
репродуктивної біології [5, 55, 83], морфологічної будови [2, 4], екофізіологічні [47, 
94] й анатомічні особливості [37, 91] опосередковані епіфітним способом життя, ми 
значну увагу приділили аналізові доступної літератури, що висвітлює роль епіфітів 
у різноманітті тропічних екосистем, просторової структури рослинних угруповань, 
до складу яких входять епіфіти, аналізу чинників диверсифікації цієї численної та 
різноманітної групи, специфічності зв’язку орхідея–форофіт. Саме з’ясування цих 
питань є теоретичним підґрунтям для інтерпретації результатів наших експери-
ментальних досліджень тропічних орхідних (співвідношення різних типів репродук-
ції: вегетативного і генеративного розмноження, різноманіття типів пагонових сис-
тем, ефективності різних систем схрещування, особливостей адаптації) за умов 
оранжерейної культури. 

Значну частку (близько 10%) рослинного різноманіття у світовій флорі станов-
лять судинні епіфіти [15, 33], 80% яких належать до чотирьох родин – Araceae, 
Bromeliaceae, Orchidaceae, Polypodiaceae [47]. У межах родини Orchidaceae ця 
екологічна група становить понад 60% [30, 33]. 

Епіфіти є характерним компонентом багатьох тропічних екосистем [38, 70], од-
нак найповніше вони репрезентовані у вологих тропічних лісах. Перша ґрунтовна 
монографія з біології епіфітів була опублікована A. Schimper у 1888 році. Переваж-
на більшість дослідження епіфітних угруповань проведена в тропіках Центральної 
та Південної Америки [50, 51, 56, 57, 79, 96], тоді як тропічні вологі ліси Південно-
Східної Азії в цьому аспекті не отримали належної уваги [11, 12, 59, 85].

Протягом останніх 20 років було досягнуто значного прогресу в дослідженні 
просторового розподілу епіфітів, що пов’язано як з унікальним значенням епіфітів 
у підтриманні біотичного різноманіття тропічних екосистем, так і з запровадженням 
нових методик відбору зразків і багаторічного моніторингу епіфітних угруповань за 
допомогою потужного устаткування (зокрема, висотних кранів) [56, 57, 70]. 

Критичне значення для підтримання популяції епіфітного виду має наявність 
відповідного місця – мікроекологічної ніші – на рослині-господареві. Крона дерева 
чітко структурована завдяки різним „архітектурним моделям” (різний розмір гілок, 
різний кут, під яким розташовані гілки) [54, 56, 57, 70, 73].

Концепція вертикального зонування епіфітів у межах форофіта, запропонова-
на понад 30 років тому назад D. Johansson [40], широко застосовується у дослі-
дженнях біотичного різноманіття судинних епіфітів і їхнього просторового розподі-
лу в межах форофіта. На думку цього автора, вертикальний розподіл епіфітів обу-
мовлений диверсифікацією екологічних ніш у межах окремого дерева-форофіта. 
На форофіті D. Johannson [40] виділив п’ять зон, які заселяються епіфітами, що 
отримали назву зон Йохансона (ZJ): 1) стовбурові епіфіти, що займають нижню 
частину стовбура; 2) корові епіфіти, що займають основну частину стовбура, від 
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зони ZJ 1 до розгалуження великих гілок; 3) епіфіти, що колонізують зону розгалу-
ження великих гілок; 4) епіфіти, що колонізують середню частину крони; 5) „гілоч-
кові” епіфіти, що заселяють зовнішню частину крони. Ця концепція набула подаль-
шого розвитку в роботах L. Averyanov et al. [12], B. Gravendeel et al. [33], J. Nieder 
[56], однак запропоновані цими авторами схеми вертикального розподілу епіфітів 
у межах форофіта є більш-менш модифікованою схемою Johansson [40]. 

Видоспецифічність зв’язку рослина-господар неодноразово підкреслили різні 
вчені не лише для орхідних, але й для представників інших систематичних груп 
[16, 82, 85, 92, 96]. Кожне дерево-господар несе свій специфічний набір видів, який 
визначається сукупністю особливостей дерева-господаря: фізико-хімічними влас-
тивостями кори (рівнем pH та її водоутримувальною здатністю), швидкістю її злу-
щування, „архітектурною моделлю” дерева, що визначає рівень освітленості, фе-
нологічними особливостями (сезонність падолисту) [85, 89]. 

Авторами, які досліджували особливості розподілу різних видів епіфітних орхі-
дей щодо дерев-господарів, було встановлено, що цей розподіл є неоднозначний. 
Незважаючи на те, що багато видів орхідей виявляють чітку асоційованість із пев-
ними видами дерев, жоден вид не був обмежений одним видом форофіта [44]. 

Рівень опадів, проникнення світла крізь крону дерева, стабільність кори не по-
яснюють загального характеру специфічності форофіта, однак корелюють із видо-
специфічністю зв’язку епіфіт–дерево-господар. Так, незважаючи на те, що Epiden-
drum magnoliae трапляється як епіфіт на листяних деревах восьми видів, найчас-
тіше він віддає перевагу Magnolia grandiflora, і дещо рідше – Quercus virginiana  
P. Mill. [16]. 

До переліку дерев-господарів Laelia rubescens Lindl. входять понад 30 видів 
дерев [81]. Крім того, рослини цього виду можуть оселятися на виходах скельних 
порід. F. Pupulin et al. (1995) виявили 39 видів і 504 особини орхідей на одному де-
реві в San Ramón Forest Reserve у Коста-Риці на висоті 1350 м над рівнем моря 
(цит. за [60]). 

У Таїланді Dendrobium scabrilingue Lindl. поширений на деревах дев’яти видів, 
що належать до семи родин [85].

Поряд із видами орхідей, які не виявляють вузької спеціалізації щодо субстра-
ту, є види орхідних, облігатно асоційовані з певними видами дерев або іншим суб-
стратом, що є необхідним для проходження життєвого циклу. 

У східній частині Мадагаскару трапляється ендемічний вид Cymbidiella 
pardalina (Rchb. f.) Garay, який асоційований з Platycerium madagascariense Baker. 
Цей зв’язок, очевидно, має істотне значення для розвитку орхідеї C. pardalina. Її ко-
рені проникають у розетку, утворену стерильними вайями папороті, які захищають 
рослину від спекотного сонця і висушування. Здебільшого орхідея і папороть рос-
туть разом на стовбурі Albizia sp. (Fabaceae). Цим, очевидно, можна пояснити той 
факт, що фактично всі види Cymbidiella Rolfe важко адаптуються до умов культури 
і рідко трапляються в оранжерейних колекціях [25].

Спеціалізована група мангрових орхідей поширена на представниках родини 
Rhyzophoraceae [27, 53]. Як приклад можна навести розповсюджений у Мексиці 
вид орхідних Myrmecophila christinae Carnevali & Gómez Juáres, що трапляється 
серед мангрової рослинності на Rhizophora mangle L. [27]. У порожнинах псевдо-
бульб цієї орхідеї оселяються терміти (Nasutitermes sp.) і мурахи (Dolichoderus 
bispinosus), тоді як мурахи із родів Cephalotes і Pseudomyrmex частіше оселяються 



177СУЧАСНІ ПОГЛЯДИ НА ЕКОЛОГІЧНУ СПЕЦІАЛІЗАЦІЮ РОДИНИ ORCHIDACEAE JUSS.

ISSN 1996-4536 • Біологічні Студії / Studia Biologica • 2011 • Том 5/№1 • С. 173–188

у порожнинах мертвих гілок дерева-господаря. Авторами було встановлено існу-
вання чіткого зв’язку між діаметром гілок R. mangle і діаметром псевдобульби та 
складом мірмекофауни [68]. Присутність мурах і термітів у порожнинах псевдо-
бульби, очевидно, обумовлює й розвиток мікроміцетів. Приналежність орхідеї до 
складної високодиференційованої багаторівневої еконіші in situ може бути пояс-
ненням того, що представники роду Myrmecophila Rolfe загалом рідко квітують в 
оранжерейних колекціях, де відсутні симбіонти. 

Надзвичайно високоспеціалізовану групу становлять орхідні, поширені на ви-
ходах гірських порід, утворених гранітами або гнейсами (inselberg). Площа таких 
виходівх варіює від кількох до сотень квадратних метрів [64]. „Inselberg” поширені 
в усіх основних кліматичних зонах, однак особливо багато їх у тропічних ділянках. 
На відкритих скелястих схилах температура і рівень освітленості набагато вищі,  
порівняно з оточуючим середовищем. Поряд із тим, для них характерна низька від-
носна вологість повітря, яка часто падає протягом дня нижче 20%. Унаслідок такої 
екологічної ізоляції рослинність „inselberg” значно відрізняється від рослинності 
навколишньої території. Серед покритонасінних рослин, що ростуть за таких суво-
рих умов, трапляються представники неотропічних родів орхідних – Cyrtopodium 
spp. і Laelia Lindl., які здатні накопичувати воду у псевдобульбах (туберидіях) або 
сукулентних листках [64]. 

До групи високоспеціалізованих щодо субстрату орхідних належать також 
види родів Polystachya Hook. (тропічна Африка), Constantia Barb. Rodr. (Бразилія), 
Pseudolaelia Porto & Brade, які оселяються на представниках Cyperaceae і Vellozia-
ceae [63]. 

Склад, структура і екологія епіфітних рослинних угруповань інтенсивно дослі-
джуються у тропічних дощових лісах [80]. Епіфіти відіграють надзвичайно важливу 
роль у функціонуванні первинного тропічного лісу, однак їхня роль у вторинних лі-
сах лише нещодавно привернула увагу науковців. 

Знищення первинних тропічних лісів у деяких випадках призводить до того, 
що орхідеї, які росли у цих лісах, разом із іншою лісовою біотою стають елемента-
ми агроекосистем, зокрема таких, як плантації какао, кавового дерева або цитру-
сових [6, 75].

Було показано, що такі агроекосистеми здатні підтримувати високий рівень 
флористичного різноманіття. Про це свідчить дослідження структури популяцій 
епіфітних орхідей Jacquiniella teretifolia (Sw.) Britton & Willson, Scaphyglottis livida 
(Lindl.) Schltr. і  Maxillaria densa Lindl. на комерційних плантаціях кавового дерева у 
центральному Веракрузі (Мексика). Щільність популяції цих видів орхідних стано-
вила понад 800 рослин на гектар, причому ювенільні й іматурні особини налічува-
ли від 50 до 68% [75]. Різні види Bulbophyllum sp., Angraecum birrimense Rolfe, а та-
кож папороті Platycerium stemaria (P. Beauv.) Desv. і Asplenium africanum Desv. осе-
ляються в Африці на плантаціях Theobroma cacao L. [6].

Як свідчать дослідження вікової структури популяцій трьох видів орхідей, аг-
роекосистеми (напр., плантації разом із деревами-емергентами, що залишилися 
від первинного тропічного лісу) здатні підтримувати просторову та вікову структуру 
популяцій. Ці плантації не є аналогами первинного тропічного лісу, але створюють 
мікроклімат, що є сприятливим для самопідтримання популяцій орхідей, включаю-
чи і наявність необхідних запилювачів [6, 75].
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N. Köster висловив припущення, що збереження навіть невеликих фрагмен-
тів первинного лісу в межах агроекосистем є важливим для довгострокового під-
тримання високого різноманіття епіфітів у тропічних гірських лісах. Окремі дере-
ва, які залишились після знищення первинного лісу, мають велике значення для 
реколонізації вторинного лісу, однак лише протягом відносно короткого часу, 
оскільки поряд із такими деревами відсутні інші дерева, на яких могло б пророс-
ти насіння орхідей [42].

Аналіз літератури показав, що найчастіше епіфіти трапляються на представ-
никах родин Fagaceae, Fabaceae, Myrtaceae, Ericaceae, Casuarinaceae, Rutaceae, 
Theaceae, Dipterocarpaceae, Meliaceae, Solanaceae, Nyctaginaceae. Орхідеї зазви-
чай трапляються на деревах із шорсткою корою, таких як Guarea guidonia (L.) Sleu-
mer (Meliaceae) і Dacryodes excelsa Vahl (Burseraceae) [38]. 

Не всі дерева є прийнятними господарями для епіфітів. Дослідження показа-
ли, що орхідеї рідко оселяються на Bursera simaruba (L.) Sarg., гладенька кора якої 
злущується. Рідко колонізуються епіфітами представники роду Pinus sp., можливо, 
через вміст у корі фенольних сполук або смоли (Hiets & Hietz-Seifert, 1995, цит. за 
[38]). Незважаючи на зауваження цих авторів про те, що представники родини Ana-
cardiaceae рідко бувають форофітами через наявність у корі танінів і фенольних 
сполук, S. Wattana and H. Pedersen [85] виявили екземпляри Dendrobium scabri-
lingue на Gluta usitata (Wall.) Ding Hou. з родини Anacardiaceae.

Колонізацію форофітів пов’язують насамперед із віком дерева-господаря. Ба-
гато авторів відзначають наявність істотної позитивної кореляції між кількістю епі-
фітів і розміром/віком дерева-форофіта. Цей зв’язок є очевидним, тому що у про-
цесі росту дерева відбувається вертикальна диверсифікація екологічних ніш [35]. 
Великі дерева здатні підтримувати більшу кількість епіфітів [35, 89, 93, 96]. Така за-
кономірність була встановлена для Lepanthes caritensis Tremblay & Ackerman (фо-
рофіт Micropholis guyanensis (A. DC.) Pierre, (Sapotaceae) [82], Epidendrum magno-
liae (Magnolia grandiflora, Magnoliaceae) [16]. Поряд із тим, R. Trembley & J. Castro-
Velasquez [84] встановлено, що вік дерева не виявляв істотного впливу на кількість 
особин Lepanthes eltoroensis Stimson.

Багатьма авторами була відзначена позитивна кореляція між діаметром гілок 
і чисельністю епіфітів [39, 72]. 

На думку S. Sillet & M. Bailey [73], гілки більшого діаметра являють собою плат-
форму для накопичення гумусу, для колонізації епіфітів тропічного лісу, з точки 
зору як видового різноманіття, так і біомаси. Наявність гумусу важлива для утри-
мування вологи і поживних речовин, а також як середовище для укорінення епіфі-
тів [16]. Чим більше накопичується гумусу, тим більша його водоутримувальна 
здатність.

S. Ingram & N. Nadkarni [39] було досліджено характер розподілу епіфітної орга-
нічної речовини (EOР) у межах крони дерева Ocotea tonduzii Standl. (Lauraceae) – 
виду дерева-домінанта в неотропічному низинному гірському лісі в Коста-Риці. 
Було виявлено істотну позитивну кореляцію між EOM (грам/квадратний дециметр 
площі поверхні гілки) і периметром гілок, а також негативну кореляцію між цим по-
казником і кутом нахилу гілки. На 10 дослідних рослинах виду-форофіта було вияв-
лено 65 видів, які належать до 18 родин покритонасінних (без чітко вираженого домі-
нування будь-якого з видів). Близько 75% біомаси покритонасінних епіфітів станови-
ли представники Araceae, Bromeliaceae, Ericaceae, Melastomataceae і Orchidaceae. 
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Найбільше різноманіття епіфітів спостерігалось на гілках, периметр яких становив 
більше 50 см, тоді як найвища щільність ювенільних особин була відзначена на 
менших, переважно молодих гілках невеликого діаметра [39].

Незважаючи на те, що колонізація дерев-форофітів судинними епіфітами від-
бувається повільно, особливо це характерно для представників родини Arecaceae. 
Було відзначено, що перші епіфіти оселяються на пальмі Socratea exorrhiza (Mart.) 
H. Wendl. у віці 20 років, коли рослина досягає 5 м заввишки [86, 96].

Через постійний водний дефіцит і оліготрофію епіфіти переважно ростуть по-
вільно. Дослідження показали, що тривалість онтогенезу епіфітних бромелієвих 
становить 10–20 років [49], а від проростання насіння до формування генератив-
ної особини Dimerandra emarginata (G. Meyer) Hoehne минає 30 років [93]. Виняток 
становлять орхідеї, які ростуть у місцях, що часто порушуються, – так звані „гілоч-
кові епіфіти” [23, 24]. При вирубуванні великих дерев у тропіках насамперед потер-
пають епіфіти, які зростають на великих гілках і мають тривалий життєвий цикл.

Відстань до екологічної ніші на іншому форофіті, яка є прийнятною для коло-
нізації сіянцями, досить значна, тому діаспори орхідних повинні мати пристосуван-
ня, що допомагали б їм подолати цю відстань без втрати життєздатності [9, 61]. 

Запилення, у свою чергу, має здійснюватися високоспеціалізованими пере-
носниками, які б забезпечували ефективне перенесення пилку [5, 83]. 

Усі ці обмеження, притаманні епіфітному способові життя, обумовили фор-
мування у рослин-епіфітів різноманітних пристосувань, які найбільш яскраво 
представлені у орхідних. Орхідеї-епіфіти, існуючи на межі своїх функціональних 
можливостей, виробили життєві стратегії, які становлять значний інтерес для 
вив чення [33]. 

Адаптивні пристосування (такі, як сукулентність, CAM тип асиміляції CO2, по-
слідовне утворення окремих пагонів, що функціонують як фізіологічно незалежні 
одиниці, розвиток спеціалізованої адсорбуючої тканини – веламену, яка пролонгує 
контакт коренів з водою) дають можливість мінімізувати негативний вплив посухи 
[33, 56, 94]. 

Просторовий розподіл епіфітів на рослинах-господарях не є випадковим: епі-
фіти переважно зосереджені у верхній і середній частинах крони [21, 79]. Зокрема, 
цю зону колонізують орхідеї, тоді як бромелієві, папороті, представники Ericaceae 
оселяються в нижній частині стовбура. Орхідеї частіше трапляються на гілках, діа-
метр яких перевищує 2,5 см [92].

Мікрокліматичний градієнт, який існує від нижнього ярусу лісу до верхньої час-
тини крони, з великою різницею в температурі повітря, відносній вологості, кількос-
ті та якості світла, концентрації СО2 неодноразово докладно обговорювався у літе-
ратурі [40, 41, 56].

Дослідження популяції Lepanthes eltoroensis Stimson показало, що рослини 
були зосереджені на північно-західній стороні, та займали тільки одну четверту 
частину стовбура [84]. 

Істотну роль у колонізації форофітів і просторовому розподілі судинних епіфі-
тів відіграють мохи, печіночники та лишайники, які безпосередньо покращують по-
стачання водою епіфітів і створюють сприятливі умови для проростання насіння та 
розвитку сіянців епіфітів [43, 78, 88]. Незважаючи на те, що багато авторів [4, 49, 
78, 82] підкреслюють позитивний вплив бріофітів на колонізацію потенційних фо-
рофітів судинними епіфітами, для ювенільних рослин ця взаємодія може мати як 
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позитивні, так і негативні наслідки. Наприклад, G. Zotz & T. Schleiсher [95] спостері-
гали, що таломи листкових лишайників пригнічували ріст сіянців орхідей і, можли-
во, знищували їх. 

Протягом останніх років була опублікована ціла низка публікацій, у яких ви-
світлено зв’язок між наявністю мохів та лишайників і орхідей. Реакція орхідних на 
наявність мохів і лишайників видоспецифічна – переважна більшість видів вия-
вила спеціалізацію щодо субстрату. Так, було виявлено, що рівень смертності 
рослин Lycaste aromatica Lindl. позитивно корелює з інтенсивністю розвитку ли-
шайників і негативно – з товщиною мохового покриття [73]. K. O’Maley, який до-
сліджував розподіл епіфітів на Paraschorrea, встановив, що види Bulbophyllum  
і Dendrobium здебільшого асоційовані з бріофітами, тоді як Dendrochilum sp. –  
з лишайниками, що є ідеальним субстратом для росту епіфітів [59]. У Пуерто-
Рико поширення орхідеї Lepanthes caritensis асоційоване з добре розвиненим 
моховим покриттям на форофіті Micropholis guyanensis [82]. З іншого боку, наяв-
ність неідентифікованого виду гриба, виділеного з кори дерева цього виду, нега-
тивно корелювала з чисельністю епіфітів [82]. Поряд із тим, існують види орхі-
дей, які, навпаки, рідко асоційовані з бріофітами, зокрема, Scaphyglottis longicau-
lis Sanford [95].

Бріофілія, притаманна багатьом орхідним, стала пристосуванням не лише до 
освоєння ними різних кліматичних зон, а й передумовою для освоєння різноманіт-
них екологічних ніш – від наземних до літофітних і епіфітних та у зворотному на-
прямі. Освоєння орхідними епіфітних місцезростань сприяло розвиткові багаторіч-
них органів і збільшенню тривалості життя рослин [3, 4].

Існує чітка кореляція між видовим багатством епіфітів і рівнем опадів. Кількість 
епіфітів зростає зі збільшенням кількості опадів і різко зменшується з чітко вираже-
ним сезонним кліматом [12, 14]. 

Найбільший рівень різноманіття епіфітів було відзначено у вологому гірському 
тропічному лісі на висоті від 2 000 до 2 400 м н.р.м. [20]. Для рівнинних лісів ці по-
казники значно нижчі. Понад 60% орхідних Центральної Америки поширені на ви-
соті понад 900 м н.р.м. [60]. 

Високий рівень видового багатства у висотному поясі від 1 000 до 2 000 м 
пов’язаний, насамперед, з поєднанням рівня опадів і температури, що створюють 
сприятливі умови для розвитку епіфітної рослинності [12, 20]. Всупереч цим даним, 
J. Wolf & A. Flamenko [89] встановили, що в Chiapas (Мексика) максимум видового 
різноманіття припадає на райони, що отримують від 2 000 до 2 500 мм опадів. 

Нещодавні екофізіологічні дослідження епіфітів виявили, що рослини-епіфіти 
значно більше залежать від надходження води, ніж від наявності поживних речо-
вин [94]. Особливо залежні рослини епіфітних видів від посухи протягом ювеніль-
ної стадії розвитку [8, 61].

Основними причинами загибелі рослини-епіфіта є висушування і втрата 
зв’язку з форофітом [20, 48]. У останньому випадку це може бути обумовлене різ-
номанітними природними катаклізмами. Тому відомості про просторову структуру 
популяцій епіфітів можуть сприяти відновленню цих популяцій та організації захо-
дів з реінтродукції.

Як свідчить аналіз літературних даних, поряд з орхідними, що є надзвичай-
но вразливими до змін умов росту, є ціла низка видів, які одними з перших осво-
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юють порушені місцезростання, що пов’язують, передусім, з особливостями їхніх 
запилю вальних систем. Цим видам зазвичай притаманна самосумісність, авто-
гамія або здатність до апоміксису [7, 76]. 

Близько 70 видів орхідних входять до переліку інвазивних видів, наведених  
у Global Compendium of Weeds (GCW) species [32]. У межах цієї групи приблизно 
порівну представлені види, що мають тропікогенне поширення – Arundina gramini-
folia (D. Don) Hochr., Bulbophyllum sp., Dendrobium sp., Oberonia sp., Phaius tanker-
villiae (Banks) Blume, Thrixspermum sp., і види помірних широт – Dactylorrhiza sp., 
Ophrys sp. Що стосується систем схрещування, то серед цих видів представлені як 
автогамні, так і алогамні види, а також орхідні, яким притаманний апоміксис [7]. 

Зв’язок орхідних із грибами-мікоризоутворювачами
Крім високоспеціалізованих зв’язків із запилювачами [5, 55, 83], взаємозв’язки 

орхідей із грибами-мікоризоутворювачами наразі визнані як критично важливі для 
еволюції орхідних [26, 72]. 

Унікальною особливістю життєвого циклу орхідних є те, що вони утворюють 
дрібне насіння, яке не містить таких запасних поживних речовин, як ендосперм, 
притаманний багатьом іншим видам покритонасінних [9]. Продукування великої 
кількості дрібного насіння сприяє його перенесенню на велику відстань і експре-
сії генетичного різноманіття, мінімізуючи при цьому інвестування материнської 
особини у репродукцію [13]. Серед насіння, яке утворюється, проростає лише не-
значна частина, ще менша кількість ювенільних рослин доживає до генератив-
ного стану. Дослідження A. Batty et al. [13] показали, що кожен плід Caladenia 
are nicola Hopper & A.P.Br. містить 30 000±2000 насінин, однак проростає і розви-
вається до стадії ювенільної особини, яка здатна пережити критичний період літ-
ньої посухи, менше 1%. 

Ця стратегія можлива тому, що орхідеї утворюють мікоризні асоціації дуже 
близько до часу проростання насіння і потребують надходження вуглеводних спо-
лук від свого мікобіонта [66]. Спочатку ріст проростка орхідеї (протокорма) мікоге-
теротрофний. Можливо, що коли прокорми орхідних розвиваються і стають авто-
трофними, обмін вуглецем змінює напрям – вуглеводи спрямовуються від орхідеї 
до гриба. Однак у дорослих фотосинтезувальних особин кількох досліджених ви-
дів орхідних потік вуглеводів від орхідеї до гриба виявлено не було [36, 66, 67]. 

Відомо, що у природі насіння орхідей проростає лише при утворенні зв’язку  
з грибами-мікоризоутворювачами [74]. У природних умовах протокорм не розвива-
ється без надходження екзогенних вуглеводів від сумісного мікобіонта. Тривалість 
цього зв’язку варіює відповідно до циклу розвитку кожного окремого виду [67]. 

Багато орхідей здатні самостійно фотосинтезувати органічні речовини, однак 
залишаються частково мікотрофними протягом усього життя. У автотрофних орхі-
дей гриби-мікоризоутворювачі мають життєво важливе значення для утворення 
ювенільних фотосинтезувальних особин, оскільки насіння орхідних фізіологічно 
неспроможне зробити це за власний рахунок [9, 65, 79].  

У межах родини Orchidaceae понад 100 видів не здатні до фотосинтезу і за-
лежать від надходження вуглецю й азоту від асоційованих із ними грибів-міко-
ризо утворювачів [17, 45]. Переважна більшість цих мікогетеротрофних видів  
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ведуть підземний спосіб життя протягом усього свого життєвого циклу, а їхні ор-
гани добре адаптовані до такого способу життя. Наприклад, безхлорофільна 
орхідея Rhizanthella slateri (Rupp) M.A. Clem. & P.J. Cribb не здатна до фотосинте-
зу і повністю залежить від специфічного гриба-мікоризоутворювача [19]. 

Для переважної більшості наземних видів наявність і ефективність мікоризи у 
ґрунті навколо рослини виявляє більш істотний вплив на виживання рослин, ніж 
деякі інші чинники. Резервні речовини, накопичені в тубероїдах, дають змогу рос-
лині вижити лише протягом кількох років після втрати зв’язку з ендофітом [18].

Молекулярно-філогенетичний аналіз грибних ендофітів мікогетеротрофних 
орхідей показав, що ці рослини колонізуються вищими базидіоміцетами (такими, як 
представники Russelaceae і Thelophoraceae [31]), а також гетеробазидіоміцетами з 
родини Sebacinaceae [71]. Оскільки ці групи грибів включають ектомікоризні види, 
очевидно, що мікогетеротрофні орхідеї опосередковано паразитують на деревах – 
господарях мікобіонтів [77].

Ідентифікація грибів-мікоризоутворювачів, асоційованих з коренями наземних 
орхідних, була проведена головним чином шляхом ізолювання на стерильних се-
редовищах [66]. Однак відмінності між ендофітними грибами, що лише населяють 
веламен або поверхню коренів, і власне грибами-мікоризоутворювачами, які коло-
нізують тканину кортексу, не є очевидною [29]. У тому випадку, коли була отрима-
на статева стадія, ізольовані гриби були визначені як базидіоміцети, що належать 
до Sebacinales, Tulasnellales або Ceratobasidiales [29]. Шляхом виділення і секве-
нування ДНК безпосередньо з мікоризи було показано, що мікобіонти, які утворю-
ють ектомікоризу, характерні для нефотосинтезувальних наземних орхідей [18]. 
Застосування методик молекулярно-генетичного аналізу є необхідною передумо-
вою цих досліджень, оскільки деякі групи грибів (напр., Tulasnellales) практично не 
можуть бути виявлені без застосування спеціальних праймерів [18].

Епіфітні місцезростання є „екстремальними” осередками, для яких прита-
манні значні коливання температури, надходження води і поживних речовин [14, 
15]. Відповідно, логічно було б очікувати, що мікориза має бути корисним адап-
тивним надбанням епіфітів [43]. Однак відомості щодо специфічності мікоризних 
асоціацій тропічних орхідних із грибними симбіонтами мають суперечливий ха-
рактер. Експериментальних даних, які б підтримували будь-яку точку зору, нара-
зі є недостатньо. Натомість відомо, що ступінь видоспецифічності цього зв’язку 
у різних видів є різним. 

Було встановлено, що здебільшого епіфітні види або не утворюють асоціатив-
них зв’язків із грибами-мікоризоутворювачами, або ці зв’язки є факультативними 
(при наземному способі життя зв’язки утворюються, при епіфітному – ні), а за на-
явності арбускулярної мікоризи – рівень мікоризної колонізації низький [62]. Коло-
нізація коренів епіфітних орхідних мікобіонтами обмежена лише коренями, що пе-
ребували у контакті зі субстратом, тоді як повітряні корені не колонізуються. Незва-
жаючи на те, що проростання насіння і розвиток протокорма у епіфітних орхідних 
не було досліджено in situ, мікобіонти, здатні колонізувати кору живих дерев, мо-
жуть очікуватись у кліматі тропічних гірських лісів [62]. 

Порівняння видоспецифічності зв’язку орхідея – гриб-мікоризоутворювач у фі-
логенетично споріднених видів тропічних орхідей з Пуерто-Рико (Tolumnia varie-
gata (Sw.) Braem і Ionopsis utricularioides (Sw.) Lindl. (Oncidiinae) [62]) за допомогою 
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методики молекулярно-філогенетичного аналізу мікоризоутворюючих грибів, і сим-
біотичного пророщування насіння показало, що T. variegata є генералістом щодо 
його зв’язку з мікосимбіонтами, а I. utricularioides, навпаки, є більш спеціалізова-
ним і ефективніше розвивається, експлуатуючи гриби специфічної клади. 

Періодичний/постійний водний дефіцит і постійна оліготрофія обумовлюють 
залежність епіфітних орхідей від грибів-мікоризоутворювачів [90]. З іншого боку, 
гриби можуть отримувати користь від водоутримувальної здатності веламену, який 
вкриває корені епіфітних орхідей. Специфічні умови епіфітних місцезростань, оче-
видно, сприяли формуванню певних адаптивних пристосувань у специфічних груп, 
якими є Tulasnellales і Sebacinales [69].

Деякі види численної родини Orchidaceae виявляють чітко виражену мікориз-
ну специфічність стосовно конкретної таксономічної групи базидіоміцетів. Це дає 
змогу зробити припущення, що асоційованість орхідних з мікобіонтами, як і запи-
лювальні синдроми, могла відіграти важливу роль у диверсифікації родини. 

ВИСНОВКИ
Аналіз літературних джерел показав, що в межах родини Orchidaceae наявний 

широкий спектр типів життєвих стратегій, обумовлених способом життя, біотични-
ми зв’язками із запилювачами та грибами-мікоризоутворювачами. 

Екологічна спеціалізація не лише обумовила надзвичайне різноманіття видів 
у межах родини Orchidaceae, але й призвела до того, що багато видів перебувають 
під загрозою зникнення, опосередкованою надзвичайним ступенем спеціалізації 
тих чи інших видів орхідних.

Комплексна охорона орхідних in situ має включати охорону не лише рослин, 
але й відповідних грибів-мікоризоутворювачів, тому що цей біотичний зв’язок  
є критичним у життєвому циклі орхідних, передусім видів помірних широт. Факуль-
тативна залежність (або взагалі її відсутність) тропічних представників Orchidace-
ae від мікобіонтів дає змогу культивувати зразки в оранжерейних умовах протягом 
практично необмеженого часу, оскільки довговічність – генетично детермінована 
особливість переважної більшості епіфітів.

Це визначає необхідність диференційованого підходу при опрацюванні систе-
ми заходів зі збереження рослин за умов оранжерейної культури на всіх ланках ін-
тродукційного експерименту – від залучення зразків з природи, розробки принци-
пів формування колекцій до опрацювання методів розмноження.
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СОВРЕМЕННЫЕ ВЗГЛЯДЫ НА ЭКОЛОГИЧЕСКУЮ СПЕЦИАЛИЗАЦИЮ 
СЕМЕЙСТВА ORCHIDACEAE JUSS.
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В статье приведен обзор публикаций, посвященных экологическим особеннос-
тям орхидных, прежде всего эпифитизму и структурно-функциональным адаптаци-
ям эпифитов, обусловленным этим способом жизни, а также связи с микоризооб-
разующими грибами. Выяснение этих вопросов является теоретической пред-
посылкой для интерпретации результатов экспериментальных исследований тро-
пических орхидных в условиях оранжерейной культуры с целью сохранения ex situ. 

Ключевые слова: Orchidaceae, экологическая специализация, эпифитизм, 
жизненные стратегии, адаптация, экологическая ниша.
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The review provides the results of publications devoted to ecological characteris-
tics of orchids, particularly to epiphytism, structural and functional adaptations related 
with this life form, as well as to relationship of orchids with mycorrhizal fungi. Elucidation 
of this subject is a theoretical background for interpretation of the results of orchids in-
vestigation under glasshouse conditions aimed at ex situ conservation.
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