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Накопичення проліну у вегетативних органах  
Triticum aestivum (Poaceae) за умов посухи на ранніх  
фазах розвитку: мета-аналіз даних
Юрій Є. КОЛУПАЄВ 1,2,3* , Максим А. ШКЛЯРЕВСЬКИЙ 4
1	 Інститут рослинництва ім. В.Я. Юр'єва НААН України, 
	 проспект Героїв Харкова 142, Харків 61060, Україна
2	 Державний біотехнологічний університет, 
	 вул. Алчевських 44, Харків 61022, Україна
3	 Полтавський державний аграрний університет, 
	 вул. Сковороди 1/3, Полтава 36003, Україна
4	 Intego Group, вул. Манізера 8, Харків 61002, Україна
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Реферат. Пролін вважається одним з найважливіших осмолітів, що накопичуються рослинами у відповідь на дію 
стресових чинників, які спричиняють зневоднення клітин. Накопичено великий масив даних стосовно змін вмісту 
проліну у культурних рослин різних генотипів за дії осмотичних стресів. Це повною мірою стосується і одного з 
найважливіших культурних злаків — м'якої пшениці (Triticum aestivum). Проте цим дан`им бракує об'єктивної оцінки 
і систематизації. Мета роботи полягала у проведенні мета-аналізу даних щодо змін вмісту проліну у рослин пшениці 
різних генотипів на ранніх фазах розвитку за дії посухи. Для обробки були вибрані лише експериментальні дані, 
отримані в контрольованих факторостатних умовах. Іншим ключовим критерієм вибору досліджень для включення 
в мета-аналіз була наявність об'єктивних даних про рівень посухостійкості досліджуваних генотипів. У результаті 
були визначені відношення середніх значень вмісту проліну у рослин за умов стресу до середніх значень в контролі — 
ln(R/R), отримані на підставі 112 досліджень, представлених у 21 журнальній статті. Зроблено висновок, що у 
вегетативних органах T. aestivum за дії посухи вміст проліну достовірно підвищується. Водночас вірогідної різниці 
у ступені підвищення цього показника у стійких та чутливих генотипів немає. Іншими словами, зростання вмісту 
проліну у пшениці є універсальною реакцією на осмотичний стрес. Окремо обговорюється питання інтерпретації 
даних стосовно підвищеної посухостійкості трансформантів зі зміненим синтезом або катаболізмом проліну.

Ключові слова: Triticum aestivum, мета-аналіз, посуха, пролін, стійкість

Вступ

Посилення впливу на рослини абіотичних 

стресів, у першу чергу посухи, екстремальних 
високих температур та засолення, стає одні-
єю з головних загроз глобальній продовольчій 
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безпеці. Згідно зі статистикою, у період з 2008 
до 2018 року посуха у світі була основною при-
чиною втрат урожаю, складаючи понад 34% за-
гальних втрат глобального сільського господар-
ства (Lau et al., 2025). Зниження водопостачання 
на 40% від оптимального призводить до падін-
ня врожайності більшості зернових культур на 
20–40% (Kolupaev, Blume, 2022). Зокрема, спри-
чинюване посухою зниження врожайності пше-
ниці та кукурудзи в період 1980–2015 рр. у світі 
складало 20,6% и 39,3% відповідно (Munaweera 
et al., 2022). Водночас прогнозується, що до 2050 
р. потреба світового сільського господарства 
у прісній воді може зрости вдвічі, проте через 
зміни клімату її доступність може знизитися на 
50% (Gupta et al., 2020). Таким чином, актуаль-
ність підвищення посухостійкості культурних 
рослин дедалі посилюватиметься.

Для вирішення цієї проблеми залучаються 
як традиційні селекційно-генетичні підходи, 
так і біотехнологічні методи поліпшення сіль-
ськогосподарських культур. Такі методи генної 
інженерії, як надекспресія, РНК-інтерференція 
та редагування геному забезпечують досить 
швидке покращення ознак основних сільсько-
господарських культур (Yerlikaya et al., 2024). 
Не менш популярним прийомом підвищення 
стійкості рослин до абіотичних стресів, зокре-
ма посухи, є використання фітогормонів, їх-
ніх штучних аналогів та інших біорегуляторів. 
Спектр цих сполук дедалі розширюється (Kosa-
kivska et al., 2022a, 2022b; Lau et al., 2025). Вод-
ночас ефективне застосування всіх цих підходів 
передбачає поглиблення уявлень про механізми 
стійкості рослин до несприятливих чинників, 
пов'язаних із кліматичними змінами. Найбільш 
виразні метаболічні зміни рослин у відповідь 
на дію стресорів можуть використовуватися 
при доборі матеріалу для схрещувань у селекції 
за ознаками стійкості, оцінці результативності 
генно-інженерних маніпуляцій та ефективності 
дії регуляторів росту.

Відомо, що однією з основних стратегій адап-
тації рослин до посухи є накопичення суміс-
них осмолітів (Cha-Um et al., 2019; Ozturk et al., 
2021). Серед них особлива роль належить про-
ліну, який нині вважається найбільш вивченим 
мультифункціональним стресовим метаболітом 
(Forlani et al., 2019). Він є однією із протеїно-
генних амінокислот, необхідних для біосинтезу 
білка, водночас може діяти як осмопротектор, 

стабілізувати макромолекули (шаперонний 
ефект), функціонувати як скавенджер вільних 
радикалів (пряма антиоксидантна дія) і брати 
участь у підтриманні окиснювально-відновно-
го балансу (Szabados, Savouré, 2010; Ghosh et al., 
2022; Raza et al., 2023). Зокрема, сам процес син-
тезу проліну може виконувати роль механізму 
споживання надлишку NADPH, що утворюєть-
ся при функціонуванні фотосинтетичного апа-
рату за стресових умов, коли внаслідок закри-
вання продихів зменшується асиміляція CO2 і 
відповідно уповільнюється витрата відновних 
еквівалентів (Alvarez et al., 2022). Водночас окис-
нення проліну в нефотосинтезуючих органах, 
передусім в коренях, може зумовлювати поси-
лене генерування відновників FADH2 і NADH 
для доставки електронів до мітохондріального 
електрон-транспортного ланцюга.

Упродовж останніх десятиліть в літературі 
накопичувалися відомості про зв'язок між вміс-
том ендогенного проліну та стійкістю рослин 
до абіотичних стресів, пов'язаних із зневоднен-
ням клітин (Mansour, Salama, 2020; Ghosh et al., 
2022). Іншим підтвердженням участі проліну в 
захисті рослин за дії стресових чинників є екс-
перименти з підвищення стійкості рослин під 
впливом екзогенного проліну, проведені на ряді 
видів рослин (El-Beltagi et al., 2020; Mansour, Sa-
lama, 2020; Mockevičiūtė et al., 2023). Роль пролі-
ну в адаптації також доведена створенням ген-
но-інженерних рослин з посиленим синтезом 
або пригніченим катаболізмом проліну (Ven-
druscolo et al., 2007; Kaur, Asthir, 2015; Ren et al., 
2018; Dubrovna et al., 2020, 2022).

У роботах, виконаних на рослинах з різних 
таксономічних груп, показано позитивний 
зв'язок між вмістом проліну і стійкістю відпо-
відних генотипів до осмотичних стресів (Man-
sour, Salama, 2020). Зокрема, такі дані отримані 
на прикладах злаків Hordeum vulgare L. (Dbira et 
al., 2018) та Oryza sativa L. (Sánchez-Reinoso et al., 
2014), орхідей роду Anoectochilus Blume (Mei et 
al., 2018) і низки інших таксонів.

Серед зернових злаків, які зазнають істотного 
негативного впливу посухи в багатьох регіонах 
світу, одним з найбільш стратегічно важливих 
є пшениця (Wu, Yang, 2024). Посуха негатив-
но впливає на рослини пшениці практично на 
всіх фазах онтогенезу — від проростання зерні-
вок до наливу зерна (Hasanuzzaman et al., 2018). 
При цьому в Україні та багатьох інших країнах 
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рослини озимої м'якої пшениці (Triticum aesti-
vum L.) дуже часто піддаються дії посухи як на 
ранніх фазах (під час проростання насіння, що 
перебуває в ґрунті, і росту етіольованих про-
ростків до їхнього виходу на поверхню ґрун-
ту), так і пізніших  — у стадії 2–3 листків. Це 
пов'язано з посухами, що постійно фіксуються 
у вересні–жовтні, особливо в південних і схід-
них регіонах України (Romanenko et al., 2018). 
Водночас яра пшениця так само може зазнавати 
впливу посухи на ранніх фазах розвитку через 
весняні посухи (Khomenko et al., 2017). Стрес 
посухи у ювенільний період може спричинити 
пригнічення росту рослин на наступних етапах 
онтогенезу і, зрештою, значне зниження вро-
жайності (Hasanuzzaman et al., 2018).

Для вирішення проблеми стійкості пшениці 
до осмотичних стресів, як і для багатьох інших 
культурних рослин, використовуються селек-
ційно-генетичні, генно-інженерні та фізіоло-
гічні підходи (Yerlikaya et al., 2024). Водночас 
для їхнього застосування необхідний постій-
ний скринінг стійкості рослин. Традиційно 
вміст проліну вважається одним з біохімічних 
маркерів генотипів пшениці з підвищеною 
стійкістю до посухи (Pykalo et al., 2020). Наразі 
дані про зв'язок між накопиченням проліну і 
розвитком стійкості рослин пшениці, як і ба-
гатьох інших видів, є суперечливими (Mansour, 
Salama, 2020; Kolupaev et al., 2023). Наприклад, 
показана відсутність значимої кореляції між 
накопиченням проліну і посухостійкістю семи 
сортів пшениці у фазі 1–2 листків (Kolupaev et 
al., 2024). Більше того, в експерименті з одно-
часним використанням 30 сортів пшениці було 
показано, що у 11 сортів з найвищим індексом 
чутливості до сольового стресу, який включає 
в себе і дію осмотичного стресу, відзначалося 
найбільш істотне підвищення вмісту пролі-
ну (Poustini et al., 2007). При цьому авторами 
встановлено вірогідну зворотну кореляцію 
між вмістом проліну в листках (на генератив-
ній фазі розвитку рослин) і накопиченням біо-
маси за умов сольового стресу.

Водночас отримання трансформантів пше-
ниці з підвищеним вмістом проліну, які від-
різнялися високою посухостійкістю (Dubrovna 
et al., 2022; Renzetti et al., 2024), та поява но-
вих відомостей про мультифункціональність 
проліну як стресового метаболіту (Alva-
rez et al., 2022) спонукають до пошуку більш 

об'єктивних способів аналізу даних щодо 
накопичення проліну рослинами певних видів 
і можливих зв'язків між його вмістом та стій-
кістю рослин до конкретних стресових чинни-
ків. Одним з них є застосування мета-аналізу 
даних, яке стає дедалі популярнішим у стре-
совій біології рослин. Робота Y. Sun і співавт. 
(2020) стала першим мета-аналізом даних 
щодо основних реакцій рослин на посуху. У 
ній було проаналізовано 18 фізіологічних і бі-
охімічних показників, але без будь-якого ура-
хування таксономічної приналежності рослин. 
Водночас добре відомо, що адаптивні стратегії 
навіть у рослин, що належать до близьких так-
сонів, можуть істотно відрізнятися. Зважаючи 
на це, актуальним є проведення мета-аналізу 
саме в межах даних про адаптацію конкрет-
ного виду рослин. Цей підхід нещодавно ви-
користано при дослідженні впливу дефіциту 
води на накопичення проліну на прикладі рос-
лин сої (Glycine max (L.) Merr.) (Schneider et al., 
2025). Однак подібних узагальнень для біль-
шості інших видів рослин дотепер не прово-
дилося. Стосовно такого важливого виду як T. 
aestivum, нам відомо лише одне мета-аналітич-
не узагальнення (Wu, Yang, 2024). Але у ньому 
аналізувалися дані виключно для рослин ози-
мої пшениці, вирощуваної в польових умовах 
або на експериментальних майданчиках на те-
риторії Китаю, і стосувалися вони періоду від 
поновлення весняної вегетації до наливу зерна. 
При цьому рівень стійкості рослин різних сор-
тів не враховувався. Отже, на сьогодні відсутні 
будь-які об'єктивні узагальнення даних щодо 
змін вмісту проліну в пшениці за дії посухи 
на ранніх стадіях розвитку. Водночас скринінг 
стійкості генотипів пшениці із застосуванням 
експрес-методів найчастіше здійснюється саме 
на найбільш ранніх стадіях розвитку рослин 
(Pykalo et al., 2020).

У зв'язку з викладеним вище, метою роботи 
стало проведення бібліографічного пошуку і на-
ступного мета-аналізу даних щодо вмісту про-
ліну на ранніх фазах розвитку у рослин пше-
ниці з різною посухостійкістю в оптимальних і 
стресових умовах. Ми намагались з'ясувати, на-
скільки стабільною є реакція підвищення вміс-
ту проліну в T. aestivum у відповідь на посуху 
на ранніх фазах розвитку і наскільки залежать 
параметри такої реакції від посухостійкості до-
сліджуваних генотипів.
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Матеріали та методи

Основний пошук даних здійснювали в базі Go-
ogle Scholar (https://scholar.google.com/) з охо-
пленням періоду від 2005 до 2024 року включно, 
використовуючи відповідні варіанти поєднан-
ня ключових слів: "drought AND proline AND 
wheat", "drought AND proline AND Triticum aes-
tivum", "water deficit AND proline AND wheat", 
"water deficit AND proline AND Triticum aesti-
vum". Шляхом перегляду назв і анотацій джерел 
до 10-ї (включно) сторінки пошуку було відібра-
но 86 оригінальних наукових статей, при цьому 
були видалені огляди, матеріали конференцій, 
дублюючі та інші невідповідні публікації.

Для подальшого використання в мета-ана-
лізі ці відібрані статті були проаналізовані на 
відповідність таким критеріям: (1) наявність 
абсолютних даних про вміст проліну у рос-
лин дослідної і контрольної груп; (2) наявність 
даних про кількість повторень та стандартні 
відхилення результатів; (3) наявність у кож-
ному дослідженні не менш ніж двох генотипів 
рослин з різною стійкістю; (4) наявність даних 
про стійкість досліджуваних рослин; при цьо-
му крім поділу генотипів на стійкі та нестійкі 
авторами досліджень, враховувалася наявність 
у статті об'єктивних даних стосовно стійкості 
генотипів, насамперед характеристик, що відо-
бражають ріст (збільшення біомаси та/або лі-
нійного росту); за відсутності ростових даних 
висновок про відмінності у стійкості сортів ро-
били на підставі порівняння інших інтеграль-
них показників (водний дефіцит, стан мембран, 
вміст фотосинтетичних пігментів); за наявності 
у дослідженні великої кількості сортів з різ-
ною стійкістю розраховували умовний серед-
ній показник збереження росту за умов стресу 
для всіх генотипів досліджуваної групи (індекс 
стійкості), після чого сорти, які його переви-
щували, класифікували як "стійкі" і, навпаки, 
генотипи з показниками нижчими від умовних 
середніх відносили до нестійких; (5) рівень ст-
ресового впливу  — від помірного до сильного 
(у більшості досліджень використовувалися 
стресові впливи, які спричиняли інгібування 
росту рослин на 30–70%; якщо в роботі одно-
часно досліджували вплив стресів різної сили, 
то для розрахунків використовували величини, 
отримані за дії стресів середньої або вищої від 
середньої сили); (6) використання для аналізу 

надземної частини рослин  — зелених листків 
або пагонів етіольованих проростків; (7) пере-
бування рослин на вегетативній фазі розвитку 
і у контрольованих факторостатних умовах. Ре-
зультати досліджень, проведених за польових 
умов або на експериментальних майданчиках 
без регуляції температури і освітлення, не вра-
ховувалися. В усіх роботах, включених до ме-
та-аналізу, стрес посухи створювався за допо-
могою непроникних поліетиленгліколів (ПЕГ) 
або шляхом припинення поливу з одночасним 
контролем вологості субстрату.

Після видалення статей, які не відповідали 
одному або кільком переліченим вище крите-
ріям, для мета-аналізу було залишено 112 пар-
них досліджень, вилучених з 21 статті (табл. S1, 
рис.  1). Декілька пар варіантів (контроль і до-
слід з певним генотипом), що належали до од-
нієї статті, оцінювалися як незалежні спосте-
реження, як це зазвичай використовується в 
мета-аналізі у галузі біології рослин (Klümper, 
Qaim, 2014; Sun et al., 2020; Renzetti et al., 2024). 
Дані, представлені в статтях у графічній фор-
мі, вилучали з текстів за допомогою програми 
WebPlotDigitizer (Burda et al., 2017).

Величини ефектів оцінювали, розраховуючи 
натуральний логарифм відношення середнього 
значення вмісту проліну за дії стресу до серед-
нього значення контролю: ln(R/R), який також 
позначають як log[Rom] (log transformed ratios 
of means). Аналіз виконували з використан-
ням random-effects model (модель випадкових 
ефектів). Для оцінки параметрів моделі засто-
совували REML — restricted maximum likelihood 
estimator. REML є стандартним у багатьох пере-
дових пакетах статистичного програмного за-
безпечення і дозволяє відносно точно виявляти 
закономірності за невеликої кількості даних.

Всі перетворення даних, аналіз та візуаліза-
цію здійснювали за допомогою мови програму-
вання R версії 4.4.1 (R Core Team, 2019) з вико-
ристанням пакета metafor (Viechtbauer, 2010).

Результати та обговорення

Проаналізовані дослідження відрізнялися знач-
ною варіабельністю (рис. 1). Це ймовірно зу-
мовлено різними експериментальними умова-
ми, незважаючи на наявність певних рамок у 
виборі даних для аналізу (див. вище). Зокрема, 
незважаючи на те, що всі рослини перебували 

https://scholar.google.com/
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на вегетативній фазі розвитку, їхній вік у різних 
дослідженнях варіював від чотирьох днів до од-
ного місяця. Тривалість впливу та інтенсивність 
посухи також відрізнялася, хоча в усіх експери-
ментах цей чинник істотно пригнічував ріст та/
або вірогідно позначався на таких інтегральних 
показниках, як величина водного дефіциту в 
тканинах листків, вміст фотосинтетичних піг-
ментів, проникність мембран, рівень маркерів 
окиснювального стресу (див., наприклад: Mar-
cińska et al., 2013; Faisal et al., 2019; Kirova et al., 
2021; Nasirzadeh et al., 2021). Ще один чинник, 
який не категоризувався в цьому та більшості 
інших мета-аналізів  — динаміка змін вмісту 
проліну. Відомо, що його вміст може істотно 
залежати від фази стресової реакції, а не лише 
від дії стресового чинника як такого (Oboznyi 
et al, 2013). Проте, величини вмісту проліну в 
зібраному для аналізу пулі даних отримані че-
рез різні часові відрізки від початку стресових 
впливів.

Гетерогенність результатів також може бути 
зумовлена наявністю великої кількості різних 
генотипів — сортів, а також ліній трансгенних 
рослин. Крім того, на результатах міг познача-
тися істотно відмінний статистичний внесок 
окремих пулів досліджень (даних окремо взятих 
статей). Так, у багатьох дослідженнях викорис-
товувалося лише по два генотипи, що за трира-
зового повторення сумарно давало для вимірю-
вань лише шість величин. Водночас у роботах 
G. Kaur і співавт. (2018), S. Faisal і співавт. (2019) 
і V. Sharma і співавт. (2022) представлені резуль-
тати, отримані на 15–20 різних сортах. Зважаю-
чи на це, специфіка дизайну експериментів саме 
у цих роботах могла позначитися на оцінці за-
гальної картини.

В цілому мета-аналіз засвідчив значний 
вплив стресу, спричинюваного дефіцитом води, 
на вміст проліну в надземних органах пророст-
ків пшениці (рис. 2). Водночас вірогідних від-
мінностей у сукупності даних для стійких і чут-
ливих генотипів не виявлено. Так для вибірки 
стійких генотипів розмір ефекту склав 1,01 (CI 
0,82–1,21), а для нестійких — 1,12 (CI 0,93–1,31). 
При цьому в 12 статтях з 21 виявлено більш іс-
тотне підвищення вмісту проліну в листках у 
відповідь на посуху в стійких генотипів (рис. 
1). Натомість у даних із восьми статей вірогід-
них відмінностей у величинах змін вмісту про-
ліну у відповідь на стрес між групами стійких і 

нестійких не виявлено. Слід зауважити, що саме 
на ці публікації припало 60 досліджень, тобто 
більше половини усього пулу (табл. S1). Більш 
суттєве зростання вмісту проліну у відповідь 
на посуху в нестійкого сорту виявлено лише у 
роботі A. Michaletti і співавт. (2018). Зауважимо, 
що в ній використовувалися сорти ярої м'якої 
пшениці. У переважній більшості інших ро-
біт експериментальними об'єктами були озимі 
сорти, хоча в окремих випадках у публікаціях 
вказаний лише вид (T. aestivum). Однак, вра-
ховуючи, що в експериментах використовува-
лися лише молоді рослини (максимальний вік 
1 місяць), виявлення відмінностей у реакції на 
посуху, пов'язаних з особливостями розвитку, 
малоймовірне. Таким чином, є підстави кон-
статувати саме відсутність позитивних зв'язків 
між змінами вмісту проліну і стійкістю певних 
генотипів T. aestivum до осмотичного стресу.

Більш переконливо наявність або відсутність 
зв'язків між вмістом проліну і стійкістю геноти-
пів міг би показати розрахунок кореляції змін 
вмісту проліну з інтегральними фізіологічними 
показниками, насамперед ростовими. Однак, 
на жаль, у пулі робіт, відібраних для мета-ана-
лізу, використовувалися дуже різні показни-
ки та підходи для оцінки фізіологічного стану 
рослин. У деяких роботах наводяться величини 
лінійного росту надземної частини і коренів у 
контрольних і дослідних варіантах, в інших  — 
відповідні величини біомаси. У низці публі-
кацій ці показники наводяться у відносних, а 
не абсолютних одиницях, таких як індекси то-
лерантності або, навпаки, індекси інгібування 
росту. Також, як зазначалося вище, як марке-
ри реакції на стрес використовувалися й інші 
показники  — зміни вмісту фотосинтетичних 
пігментів, пошкодження мембран і т. ін. Отже, 
при категоризації генотипів на стійкі і чутливі 
у зібраному пулі досліджень неможливо було 
використовувати релевантний єдиний матема-
тично вимірюваний показник. Це в свою чергу 
не дало змоги обчислити кореляції між вміс-
том проліну та інтегральними фізіологічними 
показниками для всього пулу даних. Зважаючи 
на це, ми здійснили спробу розрахувати коефі-
цієнти кореляції між вмістом проліну за стре-
сових умов і ростовими показниками в межах 
окремих робіт, в яких була достатня для оцінки 
вірогідності кількість кореляційних пар (біль-
ше шести). У деяких роботах такі показники 
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Рис. 1. Розмір ефекту зміни вмісту проліну у вегетативних органах пшениці стійких і чутливих генотипів за дії посу-
хи (осмотичного стресу) у дослідженнях, обраних для мета-аналізу
Fig. 1. Effect size of proline content changes in vegetative organs of resistant and sensitive wheat genotypes under drought 
conditions (osmotic stress) in the studies selected for the meta-analysis

Рис. 2. Середні зміни вмісту проліну 
за сукупністю даних у стійких і чут-
ливих генотипів пшениці за дії посу-
хи (осмотичного стресу). Представ-
лені розміри ефекту та їхні довірчі 
інтервали
Fig. 2. Average changes in proline con-
tent across the data in resistant and sen-
sitive wheat genotypes under drought 
(osmotic stress). Effect sizes and their 
confidence intervals are shown
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були розраховані самими авторами. Відповід-
ні дані наведені в табл. 1. Показано, що у семи 
сортів етіольованих проростків пшениці вміст 
проліну за стресових умов позитивно корелю-
вав з пригніченням росту (кореляція середньої 
сили, r  =  0,49). Проте через невелику кількість 
кореляційних пар цю величину не можна визна-
ти вірогідною за p  ≤  0,05. Інший результат був 
отриманий в експерименті з більш тривалим 
вирощуванням рослин на розчині ПЕГ 6000; 
у цьому разі виявилося, що вміст проліну в 
листках за стресових умов позитивно корелю-
вав з довжиною надземної частини (Faisal et al., 
2019; табл. 1). Спостерігалася кореляція серед-
ньої сили (r  =  0,54), але ця величина виявила-
ся значимою при p ≤ 0,05 завдяки великій кіль-
кості кореляційних пар у дослідженні (n = 20). 
Натомість за 5-добового впливу ПЕГ 6000 на 
рослини, попередньо вирощені за фізіологічно 
нормальних умов, картина виявилася проти-
лежною: вміст проліну перебував у зворотній 
кореляції з показниками біомаси надземної ча-
стини рослин (Sharma et al., 2022; табл. 1). Що-
правда, досить високий коефіцієнт кореляції 
(r  =  –0,55) виявився невірогідним при p  ≤  0,05 
через недостатню кількість кореляційних пар. 
Зрештою, в експерименті зі створенням посухи 
у ґрунтовій культурі була показана відсутність 
будь-якої кореляції між показниками росту 
рослин і вмістом проліну (Kolupaev et al., 2024; 

табл. 1). Таким чином, дані щодо зв'язків між 
ростом рослин пшениці за стресових умов і 
накопиченням ними проліну суперечливі, вод-
ночас причини такої суперечливості навряд чи 
можуть бути пояснені лише відмінностями у 
дизайні експериментів.

Існують дані, які вказують на те, що вміст 
проліну є маркером не стільки стійкості, скіль-
ки впливу посухи як стресора на рослини (Mee-
na et al., 2019). Іншими загальновідомими інди-
каторами стресового стану рослин є показники, 
що характеризують розвиток окиснювально-
го стресу. Найбільш універсальним серед них 
вважається вміст одного з кінцевих продуктів 
пероксидного окиснення ліпідів  — малоново-
го діальдегіду (МДА). Загальний мета-аналіз 
біохімічних показників рослин за умов посу-
хи (без урахування видової приналежності) 
показав схожий ступінь підвищення вмісту 
проліну і МДА (Sun et al., 2020). Співставними 
виявилися і величини підвищення вмісту цих 
сполук у рослин озимої пшениці за дії посухи 
у період після поновлення весняної вегетації 
і на генеративних фазах розвитку (Wu, Yang, 
2024). Проте даних для порівняння вмісту про-
ліну і МДА за стресових умов на ранніх фазах 
розвитку пшениці поки що недостатньо для 
проведення мета-аналізу. Обидва показники 
для сортів пшениці з різною посухостійкістю 
аналізувалися лише в поодиноких роботах. У 

Таблиця 1. Кореляція вмісту проліну в листках пшениці за умов стресу з ростовими показниками та маркером 
окиснювального стресу
Table 1. Correlation of proline content in wheat leaves under stress conditions with growth parameters and an oxidative 
stress marker

Об'єкт і умови стресового 
впливу

Кількість 
кореляцій-

них пар

Кореляція з ростовим 
показником

Кореляція з показником 
окиснювального стресу Літературні 

джерела
Показник r Показник r

Проростки після пророщування 
насіння на 12% ПЕГ 6000 (4 
доби)

7 Індекс інгібування 
росту пагонів

0,49 Вміст МДА 0,91* Kolupaev et 
al., 2022

Рослини після пророщування 
насіння і росту в присутності 
10% ПЕГ 6000 (15 діб)

20 Довжина надземної 
частини

0,54* – – Faisal et al., 
2019

Рослини у віці 9 днів після 
4-денної дії ґрунтової посухи 
(вологість 25–30% від повної 
вологоємності)

7 Індекс інгібування 
накопичення 
біомаси надземної 
частини

0,04 Вміст МДА 0,78* Kolupaev et 
al., 2024

Рослини у віці 12 днів після 
5-добового впливу ПЕГ 6000 
(1 МПа)

15 Біомаса надземної 
частини

–0,55 – – Sharma et al., 
2022

* Вірогідно за p ≤ 0,05.
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наших дослідженнях, виконаних на семи сортах 
пшениці, що піддавалися дії посухи на стадіях 
етіольованих проростків та 1–2 листків, показа-
но дуже тісну кореляцію між вмістом проліну і 
вмістом МДА у відповідь на стрес (табл. 1).

Такі дані спонукають до інтерпретації змін 
вмісту проліну не лише як осмопротекторної 
реакції, а як більш універсальної ознаки стре-
су. Показано, що у пагонах і коренях етіольова-
них проростків пшениці після впливу на них 
помірних високотемпературного і осмотичного 
стресів (таких, що спричиняли ефект загарту-
вання  — підвищення стійкості до сильніших 
стресових впливів) вміст проліну майже не змі-
нювався (Oboznyi et al., 2013). Водночас вміст 
проліну зростав після ушкоджувальних теплово-
го і осмотичного стресів, яким проростки підда-
валися після попереднього загартування. Ці дані 
вказують на те, що активація синтезу проліну по-
требує відносно сильного впливу, але водночас 
цей ефект виразніше проявляється у рослин, які 
перед сильним стресовим впливом зазнали за-
гартувальної дії відповідних чинників.

Цікава феноменологія змін вмісту проліну 
була показана при дослідженні реакції про-
ростків пшениці чотирьох сортів з різною по-
сухостійкістю на дію прямих агентів окисню-
вального стресу — пероксиду водню і сульфату 
заліза (ІІ) (Yastreb et al., 2023). Як виявилось, два 
посухостійкі сорти мали високу стійкість до дії 
обох агентів окиснювального стресу, що фіксу-
валося за меншим інгібуванням росту і меншим 
проявом окиснювальних пошкоджень (вмістом 
МДА). Водночас два нестійкі сорти, у яких за 
дії H2O2 і FeSO4 сильно зростав вміст МДА та 
істотно пригнічувався ріст, накопичували наба-
гато більше проліну порівняно зі стійкими сор-
тами за таких самих умов. Таким чином, можна 
констатувати тісний зв'язок між інтенсивністю 
окиснювального стресу і накопиченням проліну.

Останніми роками отримано експеримен-
тальні дані, що свідчать про роль окиснюваль-
ного стресу в індукуванні синтезу проліну. 
Наприклад, показано, що передобробка про-
ростків проса скавенжером пероксиду вод-
ню (диметилтіосечовиною) або інгібітором 
NADPH-оксидази (імідазолом) усувала ефект 
накопичення проліну, спричинюваний сольо-
вим стресом (Vayner et al., 2013). Пізніше інгі-
біторним методом, а також з використанням 
мутантів арабідопсису (Arabidopsis thaliana (L.) 

Heynh.), в яких відсутня експресія генів клю-
чових молекулярних форм NADPH-оксидази 
(AtRbohD або AtRbohF), була показана роль пе-
роксиду водню в регуляції експресії гена піро-
лін-5-карбоксилатсинтази (P5CS) і накопичен-
ня проліну за умов сольового або осмотичного 
стресів (Ben Rejeb et al., 2015). Отже, нині вва-
жається, що АФК є одним із сигнальних посе-
редників, необхідних для індукування синтезу 
проліну (Alvarez et al., 2022). Це може бути од-
ним із пояснень тісного прямого кореляційно-
го зв'язку між вмістом проліну і продукту пе-
роксидного окиснення ліпідів МДА у тканинах 
проростків за умов зневоднення (табл. 1).

Водночас індукування синтезу проліну 
може розглядатися як захисна реакція саме на 
окиснювальний стрес (Alvarez et al., 2022). До-
сить давно були зафіксовані феномени змен-
шення вмісту продукту пероксидного окис-
нення ліпідів МДА в рослинних тканинах за 
стресових умов під впливом екзогенного про-
ліну (Alía et al., 1997). У той же час у клітинах 
дріжджів зі зниженим вмістом проліну, зумов-
леним надекспресією ферменту катаболізму 
проліну проліндегідрогенази, генерувалася під-
вищена кількість АФК (Szabados, Savoure, 2010). 
Механізми антиоксидантної дії проліну дотепер 
з'ясовані не повністю. Сучасні моделі, що по-
яснюють такі ефекти, базуються на доведеній 
здатності проліну зв'язувати гідроксильний 
радикал, відомостях про ймовірну взаємодію 
з супероксидним радикалом і синглетним кис-
нем, а також опосередкованим (стабілізуючим) 
впливом проліну на антиоксидантні ферменти 
за стресових умов (Rehman et al., 2021; Alvarez 
et al., 2022). З іншого боку, нещодавно отрима-
но експериментальні докази здатності пролі-
ну за певних умов спричиняти ефект окисню-
вального стресу. Цим може супроводжуватися 
посилений катаболізм проліну з участю про-
ліндегідрогенази, яка постачає електрони в мі-
тохондріальний електрон-транспортний лан-
цюг, що призводить до запуску продукування 
АФК в мітохондріях (Alvarez et al., 2022). Такі 
сигнали можуть підсилюватися за рахунок ак-
тивації NADPH-оксидази самими ж АФК (Zar-
se et al., 2012; Fabro et al., 2016). Подібні процеси 
можуть мати важливе значення для взаємодії 
рослини з патогенами (Alvarez et al., 2022). Од-
нак обговорення цієї складової дії проліну ви-
ходить за рамки теми даної статті.
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Так чи інакше, результати досліджень зв'яз-
ків між вмістом проліну і стійкістю рослин до 
осмотичних стресів, напевно, слід розглядати 
з урахуванням його мультифункціональної дії, 
а не лише осмопротекторної. До речі, останнім 
часом переглядаються уявлення про особливо 
великий внесок проліну в збільшення осмоляр-
ності клітинного соку. Як свідчать узагальнені 
розрахунки, проведені на підставі досліджень, в 
яких визначався сумарний вміст усіх основних 
осмолітів, внесок проліну в зростання осмо-
лярності клітинного соку зазвичай може ста-
новити не більше 3–15% за умови 100-разового 
(!) підвищення вмісту проліну, що трапляється 
дуже рідко (Forlani et al., 2019). Хоча в апексах 
коренів внесок проліну в спричинюване стреса-
ми зростання осмолярності може бути істотно 
більшим — до 50% (Voetberg, Sharp, 1991). Однак 
в цілому, ймовірно, роль проліну як осмопро-
тектора переоцінена, натомість недооціненими 
і мало дослідженими залишаються його інші 
функції, пов'язані, зокрема, з підтриманням 
окиснювально-відновного балансу, шаперонни-
ми і можливими сигнальними ефектами.

Складне залучення проліну до процесів 
знешкодження і генерації АФК, утворення від-
новних еквівалентів, а також модуляції функ-
ціональної активності багатьох білків дозво-
ляє розглядати пролін як один з "регуляторних 
центрів" у функціонуванні рослинних клітин 
(Alvarez et al., 2022). Зважаючи на це, абсолютна 
кількість проліну в клітинах за стресових умов, 
ймовірно, далеко не завжди може бути прямо 
пов'язана зі стійкістю рослинного об'єкта.

Як один з найбільш вагомих аргументів на ко-
ристь протекторної дії проліну за осмотичних 
стресів розглядаються дані про високу стійкість 
трансформантів із підвищеним вмістом пролі-
ну. Водночас стійкість таких рослин може бути 
пов'язана не лише з підвищеним вмістом пролі-
ну в них, а й зі змінами у функціонуванні інших 
компонентів стрес-протекторних систем. Напри-
клад, введення дволанцюгового РНК-супресора 
гена проліндегідрогенази арабідопсису в росли-
ни пшениці призводило не тільки до підвищення 
вмісту проліну та стійкості до ґрунтової посухи, 
а й до зростання активності антиоксидантних 
ферментів супероксиддисмутази (СОД) та аскор-
батпероксидази в хлоропластах (Dubrovna et al., 
2020). Проте механізми впливу проліну на актив-
ність антиоксидантних ферментів мало вивчені, 

хоча отримані дані, які вказують на можливість 
модуляції експресії генів СОД під дією проліну 
(De Carvalho et al., 2013).

Вплив трансформації, що спричиняє підви-
щення вмісту проліну, на функціонування бага-
тьох складових стрес-протекторних систем по-
казаний і на прикладах інших видів рослин. Так, 
проведений недавно мета-аналіз даних, що сто-
суються функціонування стрес-протекторних 
систем у трансформантів, репрезентованих 100 
видами дводольних і 99 видами однодольних 
рослин, показав, що за умов осмотичних стре-
сів трансформанти відрізнялися не лише під-
вищеним вмістом проліну, а й високим вмістом 
цукрів, високою активністю каталази, аскор-
батпероксидази та неспецифічної пероксидази 
(Renzetti et al., 2024).

Не виключено, що підвищений вміст проліну 
в цих рослин виконує не лише осмопротекторну 
функцію, а й регуляторну, пов'язану із прямим 
та/або опосередкованим залученням у сигналь-
ні мережі (Kaur, Asthir, 2015). Зв'язок проліну з 
редокс-регуляцією та кількома метаболічними 
шляхами означає, що пролін є не лише захис-
ною сполукою, а й може діяти як метаболічний 
сигнал, що контролює клітинний гомеостаз у 
відповідь на зміну умов навколишнього сере-
довища (Alvarez et al., 2022). Зважаючи на це, 
майже очевидною видається складність інтер-
претації зв'язків між кількісним вмістом про-
ліну в тканинах і стійкістю до посухи рослини 
конкретного генотипу.

Таким чином, проведений огляд літератури із 
залученням мета-аналізу засвідчує, що для виду 
T. aestivum накопичення проліну є універсаль-
ною реакцією на осмотичний стрес для рослин 
різного віку, принаймні у межах вегетативної 
фази розвитку. Як свідчать дані, отримані щодо 
інших видів, закономірності для генеративної 
фази, на якій пролін виконує важливі функ-
ції, пов'язані не лише зі стресовими реакціями, 
можуть істотно відрізнятися (Schneider et al., 
2025). Зважаючи на це, з'ясування закономір-
ностей змін вмісту проліну за дії стресових чин-
ників на генеративній фазі розвитку пшениці 
потребує спеціальних досліджень.

Дані мета-аналізу стосовно вегетативної фази 
засвідчили відсутність прямого зв'язку між вміс-
том проліну і посухостійкістю конкретних гено-
типів. До певної міри такий результат може бути 
пов'язаний з недоліками самого мета-аналізу. 
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Недостатня його ефективність у рамках цієї ро-
боти може бути зумовлена відносно невеликим 
обсягом даних, які прийнятні для залучення до 
мета-аналізу, і неможливістю більш чіткої кате-
горизації даних (зокрема, неможливістю вклю-
чення таких категорій, як вік рослин і динаміка 
змін вмісту проліну під час дії стресового чин-
ника). Ще одна невизначеність виникає через 
використання авторами досліджень різних кри-
теріїв для поділу сортів на стійкі й чутливі, що 
зменшує об'єктивність обробки даних. Разом 
із тим, відсутність доказу прямого зв'язку між 
вмістом проліну та стійкістю генотипів пшени-
ці до посухи може бути зумовлена не лише при-
чинами, пов'язаними з дизайном експериментів 
і складнощами обробки даних, а й з особливою 
мультифункціональною роллю проліну у рослин 
за стресових і нормальних умов. Не виключено, 
що окремі і найменш досліджені на даний час 
його функції (антиоксидантна, шаперонна, сиг-
нально-регуляторна та інші) не пов'язані прямо 
із загальним його вмістом у тканинах. Такі функ-
ції можуть реалізовуватися за рахунок тонкої 
компартменталізації певних субклітинних пулів 
проліну (Kaur, Asthir, 2015), а також динамічних 
локальних змін його вмісту в клітинах, що харак-
терно для добре досліджених сигнальних посе-
редників, зокрема кальцію і АФК (Tuteja, Sopory, 
2008; Mittler et al., 2011).

Таким чином, застосування мета-аналізу спо-
нукає як до критичної оцінки й пошуку шляхів 

удосконалення дизайну експериментів з ви-
вчення ролі проліну, так і до вивчення принци-
пово нових аспектів його дії в рослинних кліти-
нах за стресових умов.
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Accumulation of proline in vegetative organs of Triticum aestivum (Poaceae) 
under drought conditions in the early phases of development: a meta-analysis of data
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Abstract. Proline is considered one of the most important osmolytes accumulated by plants in response to stress factors that 
cause cell dehydration. A significant body of data has been accumulated on changes in the proline content of cultivated plants 
of different genotypes under osmotic stress. This fully applies to one of the most important cultivated cereals — durum wheat 
(Triticum aestivum). However, these data lack objective evaluation and systematization. The aim of this study was to conduct 
a meta-analysis of data on changes in proline content in wheat plants of various genotypes at early phases of development un-
der drought. Only experimental data obtained under controlled growth conditions were selected for processing. Another key 
criterion for selecting studies for inclusion in the meta-analysis was the availability of objective data on the level of drought  
tolerance of the studied genotypes. As a result, the ratios of the mean proline content in plants under stress conditions to the 
mean content in control conditions — ln(R/R) — were determined based on 112 studies presented in 21 journal articles. It 
was concluded that the proline content in the vegetative organs of T. aestivum under drought increases significantly. At the 
same time, there was no significant difference in the degree of increase of this indicator in drought-resistant and sensitive 
genotypes. In other words, the increase in proline content in wheat is a universal response to osmotic stress. The study also 
separately discusses the interpretation of data related to the enhanced drought tolerance of transformants with modified pro-
line synthesis or catabolism.
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Вступ

Вивчення видового різноманіття організмів на 
природоохоронних територіях є одним із важли-
вих напрямів сучасних біологічних досліджень. 
З огляду на такі сучасні виклики як глобальні 
зміни клімату і військові дії на території Украї-
ни, регулярні обстеження та інвентаризація ви-
дового складу мікобіоти заповідних територій є 
важливою частиною заходів зі збереження видів 

і середовища їхнього існування. На сьогодніш-
ній день однією з цікавих і перспективних тери-
торій для проведення ботанічних, мікологічних 
і зоологічних досліджень виступає нещодавно 
створений Національний природний парк (далі 
НПП) “Холодний Яр” (Черкаська область, Украї-
на), відомий своєю природною та історико-куль-
турною спадщиною.

НПП “Холодний Яр”, заснований Указом Пре-
зидента України у 2022 році (https://zakon.rada.
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Нові знахідки агарикоїдних грибів на території 
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Реферат. Стаття містить інформацію про нові знахідки агарикоїдних грибів у Національному природному парку 
“Холодний Яр” (Черкаська область, Україна), виявлені протягом 2017–2024 рр. Наведено систематичний список 
цих видів із вказівками про їхнє місцезростання і субстрати. Два види (Parasola lilatincta і Pholiotina nemoralis) 
знайдені в Україні вперше. Для них подано описи макро- і мікроструктур, оригінальні фотографії плодових тіл і 
деталей анатомічної будови, а також дані про їхнє світове поширення. Загалом 58 видів уперше наведено для 
Правобережного Лісостепу. Ще вісім видів (Agaricus abruptibulbus, Arrhenia epichysium, Conocybe ochrostriata, Deconica 
micropora, Galerina camerina, Leucocoprinus serenus, Tulosesus impatiens і Xerocomellus ripariellus) є рідкісними в Україні.

Ключові слова: гриби, мікобіота, нові знахідки, природно-заповідний фонд, Україна, Черкаська область, 
Basidiomycota
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gov.ua/laws/show/2/2022#Text), являє собою 
реліктовий лісовий масив у центрі України, 
який є частиною Смарагдової мережі Євро- 
пи (https://emerald.eea.europa.eu/?query=Adop-
ted%20sites,SITECODE,UA0000261). Це унікаль- 
ний лісовий масив на Придніпровській височи-
ні, в якому найповніше представлено флорис-
тичний комплекс східно-європейських свіжих 
широколистяних лісів. На менших площах тра-
пляються також водний, прибережно-водний, 
лісо-болотний, лучно-болотний і лучно-степо-
вий флористичні комплекси. Основу деревос-
танів становлять дуб звичайний (Quercus robur 
L.), ясен звичайний (Fraxinus excelsior L.) та граб 
звичайний (Carpinus betulus L.), до яких домішу-
ються й інші лісоутворюючі породи. Природ-
но-кліматичні умови парку є достатньо спри-
ятливими для розвитку і розмноження грибів 
різних таксономічних та екологічних груп, про-
те мікологічні дослідження на його території 
розпочалися лише нещодавно. Хоча вже з’яви-
лося кілька публікацій, присвячених, зокрема, 
встановленню видового складу весняних сум-
частих грибів (Pluzhnyk, Dzhagan, 2021), дере-
воруйнівних грибів (Pluzhnyk, Dzhagan, 2023) і 
гастероміцетів (Pluzhnyk, Dzhagan, 2024b) НПП 
“Холодний Яр”, а також дослідженню поширен-
ня видів із Червоної книги України (https://za-
kon.rada.gov.ua/laws/show/z0370-21#Text) в біо-
ценозах парку (Pluzhnyk, Dzhagan, 2024a), обсяг 
отриманих даних поки що є відносно обмеже-
ним. Загалом завдяки попереднім досліджен-
ням вдалося значно розширити відомий раніше 
список видів грибів парку (Prudenko, Dzhagan, 
2005, 2006) на 182 таксони.

Отже, метою нашого дослідження було про-
вести обстеження, інвентаризацію видового 
складу агарикоїдних грибів НПП “Холодний 
Яр” і виділити групу рідкісних та цікавих видів 
грибів.

Матеріали та методи

Обстеження території НПП “Холодний Яр” 
здійснювалося переважно першим автором 
упродовж 2017–2024 рр. Збір зразків проводив-
ся маршрутно-експедиційним методом, під час 
якого для кожного зразка зазначали інформа-
цію про субстрат, тип рослинного угрупован-
ня, дату і локалітет знахідки. Камеральну об-
робку і гербаризацію проводили відповідно до 

загальноприйнятих методик (Kalamees, 1965; 
Dudka, Wasser, 1987). Ідентифікацію видів здій-
снювали з використанням світлової мікроскопії 
на базі кафедри біології рослин ННЦ “Інститут 
біології та медицини” Київського національно-
го університету імені Тараса Шевченка і відділу 
мікології Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного 
НАН України за допомогою світлових мікроско-
пів Primo Star 1 (Carl Zeiss, Німеччина), XY-B2T 
(Ulab, Китай) та МБИ-3, а також різних визнач-
ників (Zerova et al., 1979; Sarnari, 1998, 2005; Haus
knecht, 2009; Funga Nordica, 2012; Melzer, 2012, 
2017). Сучасні прийняті назви таксонів подані 
згідно Index Fungorum (https://www.indexfungo-
rum.org/), а таксономічне положення узгодже-
не з найновішими науковими даними (Hyde et 
al., 2024). Фотографії мікроструктур нових для 
України видів зроблені за допомогою світлово-
го мікроскопа Olympus BX53, цифрової камери 
Olympus LC30 і програмного забезпечення Olym-
pus CellSens Entry (Olympus, Японія) на базі від-
ділу фікології, ліхенології та бріології Інституту 
ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України.

Результати та обговорення

Узагальнений список усіх видів агарикоїдних 
грибів НПП “Холодний Яр”, який включає як 
раніше опубліковані дані (Prudenko, Dzhagan, 
2005, 2006; Dzhagan, Pluzhnyk, 2019; Pluzhnyk, 
Dzhagan, 2021, 2023, 2024a, 2024b), так і резуль-
тати наших останніх досліджень, нараховує 231 
вид із 92 родів, 33 родин і трьох порядків класу 
Agaricomycetes Doweld. Упродовж 2017–2024 рр. 
нам вдалося підтвердити власними знахідками 
57 із 88 видів агарикоїдних грибів, виявлених 
попередніми дослідниками, а також виявити 
низку нових, у тому числі раніше невідомих 
або рідкісних в Україні. Оскільки інформація 
про значну частину видів грибів парку вже була 
опублікована у зазначених працях, ми наводи-
мо нижче список лише тих 106 видів, які вияви-
лися новими для НПП “Холодний Яр”. Серед 
них два види (Parasola lilatincta (Bender & Uljé) 
Redhead, Vilgalys & Hopple та Pholiotina nemo-
ralis (Harmaja) Bon) вперше знайдені в Україні, 
а ще вісім (Agaricus abruptibulbus Peck, Arrhenia 
epichysium (Pers.) Redhead, Lutzoni, Moncalvo & 
Vilgalys, Conocybe ochrostriata Hauskn., Deconica 
micropora (Noordel. & Verduin) Noordel., Gale-
rina camerina (Fr.) Kühner, Leucocoprinus serenus 

https://zakon.rada.gov.ua/laws/show/2/2022#Text
https://emerald.eea.europa.eu/?query=Adopted%20sites,SITECODE,UA0000261
https://emerald.eea.europa.eu/?query=Adopted%20sites,SITECODE,UA0000261
https://zakon.rada.gov.ua/laws/show/z0370-21#Text
https://zakon.rada.gov.ua/laws/show/z0370-21#Text
https://www.indexfungorum.org/
https://www.indexfungorum.org/
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(Fr.) M. Asif, Saba & Vellinga, Tulosesus impatiens 
(Fr.) D. Wächt. & A. Melzer і Xerocomellus ripa-
riellus (Redeuilh) Šutara) представлені в нашій 
країні невеликою кількістю знахідок. Оскільки 
територія парку повністю знаходиться в межах 
Черкаського району, при наведенні локалітетів 
інформація про адміністративний район не по-
дається. Всі таксони у списку подаються в сис-
тематичному порядку.

AGARICALES
Agaricaceae
Agaricus abruptibulbus Peck
На схід від с. Жаботин, 49°15'04.2"N, 32°19'05.6"E. 
Дубово-грабовий ліс із домішкою липи та кле-
на, на ґрунті, 13.06.2021. Знайдено групу плодо-
вих тіл. Рідкісний в Україні вид, відомий з п’яти 
міцезнаходжень, окрім вказаного (Wasser, 1980; 
Koretskyi, 1997; https://www.gbif.org/uk/speci-
es/5455910). Новий для Правобережного Лісо-
степу.
Agaricus arvensis Schaeff.
На схід від с. Жаботин. Сухі луки, на ґрунті, 
02.06.2020. Знайдено декілька екземплярів.
Agaricus bisporus (J.E. Lange) Imbach
На північ від с. Головківка. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, вільхи, верби, на 
ґрунті, 04.05.2024. Знайдено групу плодових тіл.
Agaricus bitorquis (Quél.) Sacc.
На північ від с. Головківка. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, вільхи, верби, 
на ґрунті, 04.05.2024. Знайдено декілька екземп-
лярів.
Agaricus macrocarpus F.H. Møller (рис. 1А).
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, со-
сни, осики, берези, тополі, черешні, на ґрунті, 
03.11.2023. Знайдене одне плодове тіло. Новий 
для Правобережного Лісостепу.
Leucocoprinus serenus (Fr.) M. Asif, Saba & Vel-
linga
На південний схід від с. Жаботин, 49°12'94.5"N, 
32°18'89.1"E. Дубово-грабовий ліс із домішкою 
липи, клена, акації, сосни, берези, на ґрунті, 
18.07.2023. Знайдене одне плодове тіло. Рідкіс-
ний в Україні вид, відомий з п’яти міцезнахо-
джень, окрім вказаного (Bobyak, 1907; Ganzha, 
1960; Wasser, 1980; Prydiuk, in press). Новий для 
Правобережного Лісостепу.

Macrolepiota excoriata (Schaeff.) Wasser
На південний схід від с. Жаботин. Луки, на 
ґрунті, 09.11.2024. Знайдене одне плодове тіло.

Amanitaceae
Amanita ceciliae (Berk. & Broome) Bas
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, со-
сни, берези, на ґрунті, 04.06.2020. Знайдене одне 
плодове тіло. Новий для Правобережного Лісо-
степу.
Amanita crocea (Quél.) Singer (рис. 1B).
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, сосни, на ґрунті, 
13.08.2021. Знайдене одне плодове тіло.
Amanita excelsa (Fr.) Bertill.
На південь від с. Лубенці. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
24.05.2020. Знайдене одне плодове тіло.
Amanita regalis (Fr.) Michael
На схід та південний схід від с. Жаботин. Дубо-
во-грабовий ліс із домішкою липи, клена, акації, 
сосни, берези, на ґрунті, 04.10.2018, 04.06.2020. 
Двічі, по одному плодовому тілу. Новий для 
Правобережного Лісостепу.
Amanita vaginata (Bull.) Lam.
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс з домішкою липи, клена, акації, сосни, 
берези, на ґрунті, 09.07.2020. Знайдено декілька 
екземплярів.

Bolbitiaceae
Bolbitius titubans (Bull.) Fr. (рис. 1C).
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, сосни, 
черешні, на гнилій деревині Fraxinus excelsior, 
20.04.2024. Знайдено два плодових тіла.
Conocybe ochrostriata Hauskn.
На південний схід від с. Жаботин, 49°13'77.9"N, 
32°19'81.4"E. Дубово-грабовий ліс із домішкою 
липи, клена, акації, на лісовій підстилці, 
04.10.2020. Знайдено декілька екземплярів. Тре-
тя знахідка в Україні (Prydiuk, 2015). Новий для 
Правобережного Лісостепу.
Pholiotina nemoralis (Harmaja) Bon
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, на гнилій де-
ревині Quercus robur, 20.04.2024. Знайдене одне 
плодове тіло. Новий для України вид.

https://www.gbif.org/uk/species/5455910
https://www.gbif.org/uk/species/5455910
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Clitocybaceae
Clitocybe concava (Scop.) Gillet
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, ялини, берези, на 
ґрунті, 01.08.2017. Знайдене одне плодове тіло.
Clitocybe subalutacea (Batsch) P. Kumm.
На північний схід від с. Грушківка. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 
берези, сосни, ялини, осики, черешні, на лісо-
вій підстилці, 30.09.2017. Знайдене одне плодове 
тіло.
Clitocybe subtruncicola Murrill
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, вер-
би, на гнилій деревині Salix alba L., 15.12.2022. 
Знайдене одне плодове тіло.
Collybia rivulosa (Pers.) Z.M. He & Zhu L. Yang
На північ від хутора Буда. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
01.11.2017. Знайдене одне плодове тіло.
Collybia tuberosa (Bull.) P. Kumm.
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
06.05.2017. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.

Cortinariaceae
Cortinarius balaustinus Fr.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою липи, клена, сосни, берези, на ґрунті, 
17.07.2018. Знайдено групу плодових тіл. Новий 
для Правобережного Лісостепу.
Cortinarius malicorius Fr.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, сосни, на ґрунті, 
11.09.2017. Знайдене одне плодове тіло. Новий 
для Правобережного Лісостепу.
Cortinarius salor Fr.
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, бере-
зи, на ґрунті, 16.06.2017. Знайдене одне плодове 
тіло.

Crepidotaceae
Crepidotus subverrucisporus Pilát
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, сосни, 
осики, берези, тополі, черешні, на гнилій де-
ревині Tilia cordata Mill., 03.11.2023. Знайдено 

групу плодових тіл. Новий для Правобережного 
Лісостепу.
Pleuroflammula tuberculosa (Schaeff.) E. Horak
На північний захід від с. Мельники. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, сосни, 
на гнилій деревині Quercus robur L., 05.08.2023. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Simocybe sumptuosa (P.D. Orton) Singer (рис. 1K). 
На захід від с. Мельники (03.11.2023) та на пів-
ніч від с. Головківка (04.05.2024). Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 
сосни, берези, тополі, черешні, на лісовій під-
стилці. Дві знахідки по декілька екземплярів.

Cyphellaceae
Baeospora myosura (Fr.) Singer
На захід від с. Мельники. Сосновий ліс із до-
мішкою дуба, клена, в’яза, ялиновий ліс, на ми-
нулорічних шишках Pinus sylvestris L. та Picea 
abies L., 10.10.2020, 19.10.2024. Реєстрували дві-
чі, по декілька екземплярів.

Entolomataceae
Entoloma aprile (Britzelm.) Sacc. (рис. 1D).
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
20.04.2024. Знайдено декілька екземплярів.
Entoloma vernum S. Lundell
На південний схід від с. Лубенці. Березняк із 
домішкою в’яза, дуба, сосни, осики, на ґрунті, 
09.03.2020. Знайдено групу плодових тіл. Новий 
для Правобережного Лісостепу.

Hygrophoraceae
Arrhenia epichysium (Pers.) Redhead, Lutzoni, 
Moncalvo & Vilgalys
На південний схід від с. Жаботин, 49°14'41.7"N, 
32°20'01.8"E. Дубово-грабовий ліс із домішкою 
ясена, липи, клена, акації, на гнилій деревині 
Acer platanoindes L., 03.10.2022. Знайдено декіль-
ка екземплярів. Третя знахідка в Україні (Pilát, 
1940; Dudka et al., 2019).

Hymenogastraceae
Galerina camerina (Fr.) Kühner
На південний схід від с. Жаботин, 49°12'82.3"N, 
32°18'16.2"E. Дубовий ліс із домішкою липи, 
акації, берези, сосни, на моховій підстилці, 
09.11.2024. Знайдено групу плодових тіл. Друга 
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знахідка в Україні (Prydiuk, 2016; Dudka et al., 
2019). Новий для Правобережного Лісостепу.
Gymnopilus junonius (Fr.) P.D. Orton
На північний схід від с. Грушківка. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 
берези, сосни, ялини, осики, черешні, на ґрунті, 
30.10.2024. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Hebeloma crustuliniforme (Bull.) Quél.
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, со-
сни, осики, берези, тополі, черешні, на ґрунті, 
03.11.2023. Знайдено декілька екземплярів.

Lyophyllaceae
Calocybe gambosa (Fr.) Donk
На схід від с. Жаботин. Луки, на ґрунті, 
01.05.2023. Знайдено групу плодових тіл.

Marasmiaceae
Marasmius epiphyllus (Pers.) Fr.
На південний схід від с. Жаботин. Дубовий ліс 
із домішкою липи, акації, берези, сосни, на лі-
совій підстилці, 09.11.2024. Знайдено групу пло-
дових тіл.

Melanoleucaceae
Melanoleuca brevipes (Bull.) Pat. (рис. 1H).
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, в’яза, акації, 
верби, осики, на ґрунті, 04.05.2020. Знайдено де-
кілька екземплярів. Новий для Правобережного 
Лісостепу.

Mycenaceae
Mycena arcangeliana Bres.
На південний схід від с. Жаботин. Дубовий ліс із 
домішкою липи, акації, берези, сосни, на лісовій 
підстилці, 09.11.2024. Знайдено групу плодових 
тіл. Новий для Правобережного Лісостепу.
Mycena maculata P. Karst.
На північний схід від с. Грушківка. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 
берези, сосни, ялини, осики, черешні, на гнилій 
деревині Quercus robur, 18.10.2024. Знайдено де-
кілька екземплярів. Новий для Правобережного 
Лісостепу.
Mycena niveipes (Murrill) Murrill
На північний захід від с. Мельники. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, на 

ґрунті, 05.08.2023. Знайдено декілька екземплярів. 
Новий для Правобережного Лісостепу.
Mycena renati Quél. (рис. 1F).
На схід та на південний схід від с. Жаботин 
(04.05.2017, 18.07.2023), на південний захід від с. 
Мельники (20.04.2024). Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, на гнилій дереви-
ні Carpinus betulus. Реєстрували тричі, групами 
плодових тіл.
Mycena rosea Gramberg
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою липи, клена акації, на лісовій підсти-
лці, 08.11.2019. Знайдене одне плодове тіло.
Mycena stylobates (Pers.) P. Kumm.
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, верби, на лісо-
вій підстилці, 30.09.2017. Знайдене одне плодове 
тіло. Новий для Правобережного Лісостепу.
Mycena vitilis (Fr.) Quél.
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, в’яза, сосни, оси-
ки, берези, тополі, черешні, на лісовій підстилці, 
03.11.2023. Знайдено декілька екземплярів.

Omphalotaceae
Collybiopsis peronata (Bolton) R.H. Petersen
На схід від с. Жаботин (17.07.2018), на північ-
ний захід від с. Мельники (05.08.2023). Дубо-
во-грабовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, 
сосни, берези, на лісовій підстилці. Реєстрували 
двічі по декілька екземплярів.
Gymnopus aquosus (Bull.) Antonín & Noordel.
На схід від с. Жаботин (19.09.2017, 24.07.2024), 
на південний схід від с. Лубенці (27.04.2024). 
Дубово-грабовий ліс із домішкою липи, клена, 
березняк із домішкою дуба, осики, сосни, ака-
ції, на ґрунті. Реєстрували тричі по декілька ек-
земплярів.

Physalacriaceae
Strobilurus stephanocystis (Kühner & Romagn. ex 
Hora) Singer (рис. 1L).
На північний схід від с. Грушківка. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 
берези, сосни, ялини, осики, черешні, на ґрунті, 
31.03.2024. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Strobilurus tenacellus (Pers.) Singer
На захід від с. Мельники. Сосновий ліс із до-
мішкою дуба, клена, в’яза, на минулорічних 
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шишках Pinus sylvestris, 10.10.2020. Знайдено де-
кілька екземплярів. Новий для Правобережного 
Лісостепу.

Pleurotaceae
Hohenbuehelia mastrucata (Fr.) Singer
На північний захід від с. Мельники. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, на 
гнилій деревині Quercus robur, 17.10.2024. Знай-
дено декілька екземплярів. Новий для Правобе-
режного Лісостепу.
Hohenbuehelia petaloides (Bull.) Schulzer
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, берези, на ґрунті, 
16.06.2021. Знайдене одне плодове тіло. Новий 
для Правобережного Лісостепу.
Pleurotus cornucopiae (Paulet) Quél.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, берези, черешні, 
на гнилій деревині Prunus avium L., 31.08.2024. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Pleurotus dryinus (Pers.) P. Kumm. (рис. 1I).
На схід від с. Жаботин. Узлісся дубово-грабо-
вого лісу із домішкою липи, клена, яблуні, гру-
ші, на живому стовбурі Malus sylvestris (L.) Mill., 
25.10.2024, 02.11.2024. Реєстрували двічі по де-
кілька екземплярів. Новий для Правобережного 
Лісостепу.
Pleurotus pulmonarius (Fr.) Quél.
На північний захід від с. Мельники. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, на гни-
лій деревині Quercus robur, 25.06.2023, 17.10.2024. 
Реєстрували двічі, по декілька екземплярів.

Pluteaceae
Pluteus pellitus (Pers.) P. Kumm.
На північний захід від с. Мельники. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, на 
гнилій деревині Quercus robur, 05.08.2023. Знай-
дене одне плодове тіло.
Pluteus salicinus (Pers.) P. Kumm.
На схід від с. Жаботин. Узлісся дубово-грабово-
го лісу із домішкою ясена, липи, клена, на гни-
лій деревині Quercus robur, 18.07.2023. Знайдено 
декілька екземплярів.
Pluteus semibulbosus (Lasch) Quél.
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, сосни, 

осики, берези, тополі, черешні, на гнилій дере-
вині Tilia cordata, 03.11.2023. Знайдене одне пло-
дове тіло. Новий для Правобережного Лісосте-
пу.

Porotheleaceae
Megacollybia platyphylla (Pers.) Kotl. & Pouzar
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, в’яза, бере-
зи, на гнилій деревині Quercus robur, 18.07.2023. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Pseudohydropus floccipes (Fr.) Vizzini & Consi-
glio
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, со-
сни, берези, на гнилій деревині Quercus robur, 
18.07.2023. Знайдене одне плодове тіло. Новий 
для Правобережного Лісостепу.

Psathyrellaceae
Candolleomyces candolleanus (Fr.) D. Wächt. & 
A. Melzer
На захід від с. Мельники, на південний схід від 
с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із домішкою 
ясена, липи, клена, акації, сосни, на ґрунті, 
22.06.2024. Вид реєстрували двічі, в одному ви-
падку кілька плодових тіл, в іншому – одне.
Coprinellus disseminatus (Pers.) J.E. Lange
На південний схід від с. Лубенці. Сухі луки, 
на гнилій деревині Acer negundo L., 27.04.2024. 
Знайдено групу плодових тіл.
Coprinellus silvaticus (Peck) Gminder
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, со-
сни, берези, на ґрунті, 17.06.2023. Знайдене одне 
плодове тіло.
Coprinopsis mitrispora (Bohus) L. Nagy, Vágvölgyi 
& Papp
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
20.04.2024. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Parasola lilatincta (Bender & Uljé) Redhead,  
Vilgalys & Hopple
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, со-
сни, берези, на ґрунті, 17.06.2023. Знайдене одне 
плодове тіло. Новий для України вид.
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Psathyrella corrugis (Pers.) Konrad & Maubl.
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, со-
сни, осики, берези, тополі, черешні, на ґрунті, 
03.11.2023. Знайдено декілька екземплярів.
Psathyrella fatua (Fr.) Konrad & Maubl.
На південний схід від с. Лубенці. Березняк із 
домішкою дуба, осики, сосни, акації, на ґрунті, 
27.04.2024. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Psathyrella noli-tangere (Fr.) A. Pearson & Dennis
На схід від с. Жаботин. Заплавний вербовий ліс із 
домішкою клена, вільхи, берези, осики, в’яза, на 
лісовій підстилці, 19.04.2024. Знайдене одне пло-
дове тіло. Новий для Правобережного Лісостепу.
Psathyrella olympiana A.H. Sm. (рис. 1J).
На північний схід від с. Грушківка. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 
берези, сосни, ялини, осики, черешні, на ґрунті, 
31.03.2024. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Psathyrella pseudogracilis (Romagn.) M.M. Moser
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, на лісовій під-
стилці, 19.10.2024. Знайдено декілька екземпля-
рів. Новий для Правобережного Лісостепу.
Psathyrella spadiceogrisea (Schaeff.) Maire
На схід від с. Жаботин, на південний схід від с. 
Лубенці. Дубово-грабовий ліс із домішкою бе-
рези, сосни, березняк із домішкою дуба, осики, 
сосни, акації, на ґрунті, 09.04.2023, 27.04.2024. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Tulosesus callinus (M. Lange & A.H. Sm.) D. Wächt.  
& A. Melzer
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, акації, на 
ґрунті, 04.10.2020. Знайдене одне плодове тіло. 
Новий для Правобережного Лісостепу.
Tulosesus impatiens (Fr.) D. Wächt. & A. Melzer
На захід від с. Мельники, 49°15'45.5"N, 
32°24'20.7"E. Дубово-грабовий ліс із домішкою 
ясена, липи, клена, на лісовій підстилкці, 
08.11.2019. Знайдено декілька екземплярів. П’я-
та знахідка в Україні (Prydiuk, 2015). Новий для 
Правобережного Лісостепу.

Sarcomyxaceae
Sarcomyxa serotina (Pers.) P. Karst.

На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, черешні, на гни-
лій деревині Quercus robur, 14.10.2023. Знайдено 
декілька екземплярів. Новий для Правобереж-
ного Лісостепу.

Strophariaceae
Deconica micropora (Noordel. & Verduin) Noordel.
На захід від с. Мельники, 49°15'72.5"N, 
32°27'49.8"E (25.02.2024) та на південний 
схід від с. Лубенці, 49°13'77.9"N, 32°19'81.4"E 
(27.04.2024). Сосновий ліс із домішкою дуба, 
березняк із домішкою дуба, осики, сосни, ака-
ції, на моховій підстилці. Реєстрували двічі, по 
декілька екземплярів. Друге місцезнаходження 
в Україні (Heluta et al., 2024). Новий для Право-
бережного Лісостепу.
Leratiomyces squamosus (Pers.) Bridge & Spooner
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, на гнилій дере-
вині Carpinus betulus, 13.10.2019. Знайдено де-
кілька екземплярів.
Pholiota aurivella (Batsch) P. Kumm. (рис. 1G).
На схід від с. Жаботин (07.10.2022, 14.10.2023), 
на північ та південний схід від х. Буда 
(15.10.2023, 18.10.2024). Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, берези, 
осики, на гнилій та живій деревині Acer plata-
noindes, Betula pendula Roth та Populus tremula 
L. Реєстрували чотири рази, по декілька ек-
земплярів.
Pholiota squarrosa (Vahl) P. Kumm.
На південний захід від с. Мельники (02.11.2023), 
на північний схід від с. Грушківка (18.10.2024). 
Дубово-грабовий ліс із домішкою ясена, липи, 
клена, в’яза, берези, сосни, ялини, осики, че-
решні, на гнилій деревині Fraxinus excelsior, жи-
вій деревині Quercus robur. На території парку 
вид реєстрували двічі, групами.

Tricholomataceae
Tricholoma albobrunneum (Pers.) P. Kumm.
На південний схід від с. Жаботин. Осичник із 
домішкою берези та сосни, на ґрунті, 05.10.2022. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Tricholoma argyraceum (Bull.) Gillet
На південний схід від с. Жаботин. Осичник із 
домішкою берези та сосни, на ґрунті, 05.10.2022. 
Знайдено декілька екземплярів.
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Tricholoma atrosquamosum Sacc.
На південний схід від с. Жаботин. Осичник із 
домішкою берези та сосни, на ґрунті, 05.10.2022. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Tricholoma terreum (Schaeff.) P. Kumm.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою липи, клена, в'яза, акації, верби, оси-
ки, на ґрунті, 21.10.2019. Знайдено декілька ек-
земплярів.

Tubariaceae
Cyclocybe erebia (Fr.) Vizzini & Matheny
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, черешні, на ґрун-
ті, 11.10.2020. Знайдено декілька екземплярів. 
Новий для Правобережного Лісостепу.
Flammulaster muricatus (Fr.) Watling (рис. 1E).
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий ліс із 
домішкою ясена, липи, клена, в’яза, берези, со-
сни, модрини, на гнилій деревині Carpinus betu-
lus, 03.08.2024. Знайдено декілька екземплярів.
Tubaria furfuracea (Pers.) Gillet
На схід від с. Жаботин (13.12.2017), на захід від 
с. Мельники (25.02.2024), на північний схід від с. 
Грушківка (31.03.2024). Дубово-грабовий ліс із до-
мішкою ясена, липи, клена, в’яза, берези, сосни, 
ялини, осики, черешні, на гнилій деревині Quercus 
robur. Реєстрували тричі, по декілька екземплярів.

BOLETALES
Boletaceae
Boletus pinophilus Pilát & Dermek (рис. 2A).
На південний схід від с. Лубенці. Сосновий ліс, 
на ґрунті, 03.10.2021. Знайдено декілька екземп-
лярів. Новий для Правобережного Лісостепу.
Caloboletus radicans (Pers.) Vizzini
На захід від с. Мельники. Дубово-грабовий 
ліс із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
12.06.2024. Знайдене одне плодове тіло. Новий 
для Правобережного Лісостепу.
Hortiboletus rubellus (Krombh.) Simonini, Vizzi-
ni & Gelardi (рис. 2B).
На схід від с. Жаботин. Узлісся дубово-грабо-
вого лісу із домішкою липи, клена, на ґрунті, 
22.09.2023. Знайдено декілька екземплярів.
Imleria badia (Fr.) Vizzini
На захід від с. Мельники. Дубово-грабо-
вий ліс із домішкою ясена, липи, клена, в’яза, 

сосни, берези, тополі, осики, черешні, на ґрунті, 
18.10.2021. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Leccinellum pseudoscabrum (Kallenb.) Mikšík 
(рис. 2E).
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, в’яза, бере-
зи, на ґрунті, 18.07.2023. Знайдене одне плодове 
тіло. Новий для Правобережного Лісостепу.
Leccinum duriusculum (Schulzer ex Kalchbr.) 
Singer (рис. 2F).
На південний схід від с. Жаботин. Осичник із 
домішкою берези та сосни, на ґрунті, 17.07.2018, 
22.06.2024. Знайдено декілька екземплярів.
Neoboletus erythropus (Pers.) C. Hahn
На північний захід від с. Мельники. Дубо-
во-грабовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, 
на ґрунті, 25.06.2023. Знайдено декілька екземп-
лярів.
Suillellus luridus (Schaeff.) Murrill
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, на ґрунті, 07.06.2017. 
Знайдено декілька екземплярів.
Suillellus queletii (Schulzer) Vizzini, Simonini & 
Gelardi
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, берези, на 
ґрунті, 16.06.2019. Знайдене одне плодове тіло. 
Новий для Правобережного Лісостепу.
Tylopilus felleus (Bull.) P. Karst. (рис. 2I).
На північний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, берези, со-
сни, на ґрунті, 17.08.2021. Знайдене одне плодо-
ве тіло.
Xerocomellus porosporus (Imler ex Watling) 
Šutara
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, на ґрунті, 
16.09.2017. Знайдене одне плодове тіло. Новий 
для Правобережного Лісостепу.
Xerocomellus pruinatus (Fr. & Hök) Šutara (рис. 2J).
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, на ґрунті, 11.08.2021. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Xerocomellus ripariellus (Redeuilh) Šutara
На схід від с. Жаботин, 49°13'09.3"N, 
32°18'53.7"E. Дубово-грабовий ліс із домішкою 
липи, клена, на ґрунті, 11.08.2021. Знайдено 
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Рис. 1. Деякі представники порядку Agaricales. A: Agaricus macrocarpus; B: Amanita crocea; C: Bolbitius titubans; D: Ento-
loma aprile; E: Flammulaster muricatus; F: Mycena renati; G: Pholiota aurivella; H: Melanoleuca brevipes; I: Pleurotus dryinus; 
J: Psathyrella olympiana; K: Simocybe sumptuosa; L: Strobilurus stephanocystis
Fig. 1. Some of the reported species (Agaricales)
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декілька екземплярів. Друга знахідка в Україні 
(https://www.inaturalist.org/taxa/460465-Xeroco-
mellus-ripariellus). Новий для Правобережного 
Лісостепу.
Xerocomus subtomentosus (L.) Quél.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, на ґрунті, 11.08.2021. 
Знайдено декілька екземплярів.

Tapinellaceae
Tapinella atrotomentosa (Batsch) Šutara (рис. 2H)
На схід від с. Жаботин (11.08.2021), на захід від 
с. Мельники (03.08.2024). Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, сосни, на гни-
лій деревині Quercus robur та Pinus sylvestris. Ре-
єстрували двічі, знаходили по кілька плодових 
тіл. Новий для Правобережного Лісостепу.

RUSSULALES
Russulaceae
Lactarius subdulcis (Pers.) Gray
На північний захід від с. Мельники. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою ясена, липи, клена, сосни, 
на ґрунті, 05.08.2023. Знайдено декілька екземп-
лярів. Новий для Правобережного Лісостепу.
Lactarius zonarius (Bull.) Fr. (рис. 2D)
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, на ґрунті, 11.08.2021. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Lactifluus piperatus (L.) Roussel
На південний схід від с. Жаботин. Осичник із 
домішкою в’яза, берези, на ґрунті, 18.07.2023. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Lactifluus volemus (Fr.) Kuntze (рис. 2C)
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
07.10.2022. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Russula amethystina Quél.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
18.07.2023. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Russula claroflava Grove
На північний захід від с. Мельники. Дубо-
во-грабовий ліс із домішкою ясена, липи, кле-
на, берези, в’яза, на ґрунті, 05.08.2023. Знайдене 

одне плодове тіло. Новий для Правобережного 
Лісостепу.
Russula emetica (Schaeff.) Pers.
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою липи, клена, на ґрунті, 12.08.2021. 
Знайдено декілька екземплярів. Новий для Пра-
вобережного Лісостепу.
Russula olivacea (Schaeff.) Fr. (рис. 2G).
На схід від с. Жаботин. Дубово-грабовий ліс 
із домішкою ясена, липи, клена, на ґрунті, 
18.07.2023. Знайдено декілька екземплярів. Но-
вий для Правобережного Лісостепу.
Russula pelargonia Niolle
На південний схід від с. Жаботин. Дубово-гра-
бовий ліс із домішкою липи, клена, берези, на 
ґрунті, 19.09.2017. Знайдено декілька екземпля-
рів. Новий для Правобережного Лісостепу.

Оскільки два види (Parasola lilatincta і Pholiotina 
nemoralis) виявились новими для України, то для 
цих таксонів нижче наводиться більше інформа-
ції, зокрема надано описи макро- та мікроознак 
знайдених зразків, оригінальні світлини плодо-
вих тіл і мікроструктур, а також інформація про 
світове поширення зазначених видів.
Parasola lilatincta (Bender & Uljé) Redhead, 

Vilgalys & Hopple, in Redhead, Vilgalys, Mon-
calvo, Johnson & Hopple, Taxon 50(1): 236. 2001 
(рис. 3).

≡ Coprinus lilatinctus Bender & Uljé, in Uljé & Ben-
der, Persoonia 16(3): 373. 1997.
Шапинка 2–3 см у діам., гладенька, напів-

куляста, рубчаста, жовто-коричнева до сі-
рувато-червоно-коричневої, в центрі злегка 
вдавлена, блискучо-помаранчева до темно-по-
маранчевої. Пластинки вільні, білуваті, по краю 
чорнуваті. Ніжка 4,0–6,0 × 0,1 см, дещо звужу-
ється догори, зі злегка бульбоподібно потовще-
ною основою, гладенька, біла, крихка, без кіль-
ця. М’якуш білуватий, без особливого запаху та 
смаку. Споровий порошок чорний.

Спори (12,0–)13,0–14,5(–15,5)  ×  (6,0–)8,5–
11,0(–13,5) мкм, у середньому 14,5  ×  9,9 мкм, 
приплюснуті, анфас округло-трикутні, округ-
ло-шестикутні або округлі, в профіль еліпсо-
подібні, з ексцентричною ростовою порою 
2,0–2,5 мкм у діам., гладенькі, темно-корич-
неві в KOH. Базидії 17,0–22,0  ×  6,0–9,0 мкм, 
4-спорові, булавоподібні і циліндрично-бу-
лавоподібні, безбарвні в KOH, оточені 5–8 

https://www.inaturalist.org/taxa/460465-Xerocomellus-ripariellus
https://www.inaturalist.org/taxa/460465-Xerocomellus-ripariellus
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псевдопарафізами кожна. Хейлоцистиди 
25–29  ×  23–26 мкм, мішкоподібні, трапляють-
ся рідко. Плевроцистиди 34–40  ×  11–140 мкм, 
циліндричні до майже мішкоподібних. Скле-
роцистиди відсутні. Кутикула шапинки гіме-
ніальна, складається з булавоподібних клітин 
розміром 33–37  ×  9–12 мкм, заповнених дріб-
ними крапельками олії.

Загальне поширення. Європа: Велика Бри-
танія, Данія, Іспанія, Італія, Нідерланди, Німеч-
чина, Норвегія, Словенія, Україна, Фінляндія, 
Франція, Швеція. Азія: Індія, Пакистан, Саудів-
ська Аравія. Північна Америка: Канада, США. 
Африка: Ботсвана, Танзанія, Уґанда. Австра-
лазія: Австралія (Uljé, 2005; Hussain et al., 2016; 
https://www.gbif.org/species/2534514).
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Рис. 2. Деякі представники порядків Boletales і Russulales. A: Boletus pinophilus; B: Hortiboletus rubellus; C: Lactifluus 
volemus; D: Lactarius zonarius; E: Leccinellum pseudoscabrum; F: Leccinum duriusculum; G: Russula olivacea; H: Tapinella 
atrotomentosa; I: Tylopilus felleus; J: Xerocomellus pruinatus
Fig. 2. Some of the reported species (Boletales and Russulales)

https://www.gbif.org/species/2534514
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Pholiotina nemoralis (Harmaja) Bon, Docums 
Mycol. 21(83): 38. 1991 (рис. 4).

≡ Conocybe nemoralis Harmaja, Beih. Sydowia 8: 
182. 1979.
Шапинка 1,5–2,0 см у діам., напівкуляста до 

опуклої, гігрофанна, гладенька, у вологому стані 
прозоро-смугаста, в центрі коричнева до черво-
нувато-коричневої, по краях світліша, помаран-
чево- або жовтувато-коричнева, в сухому стані 
— помаранчева, по краях із залишками покри-
вала у вигляді білих або білуватих волокнистих 
пластівців, які швидко зникають. Пластинки 
вузькоприрослі або майже вільні, досить густі, 
опуклі, помаранчево-коричневі, згодом іржа-
во-коричневі, з світлішим дрібноторочкуватим 
краєм. Ніжка 4,0–6,0  ×  0,15–0,3 см, циліндрич-
на зі слабко потовщеною булавоподібною осно-
вою, трубчаста, на верхівці борошниста, нижче 
гладковолокниста, жовтувата, в нижній части-
ні темніша жовтувато-коричнева. М’якуш блі-
до-помаранчево-коричневий, без особливого 

смаку, з грибним запахом. Споровий порошок 
іржаво-рудий.

Спори 10,0–12,5 × 5,0–6,3 мкм, анфас видовже-
но-яйцеподібні та яйцеподібно-еліпсоподібні, в 
профіль злегка мигдалеподібні, гладенькі, з цен-
тральною ростовою порою 1,0–1,5 мкм у діам., 
гладенькі, жовті та іржаво-коричневі в КОН. 
Базидії 18–30  ×  7–9 мкм, булавоподібні, 4-спо-
рові. Хейлоцистиди 15,0–30,0 × 6,0–9,0 × 2,5–5,0 
мкм, пляшкоподібні, роздуто-веретеноподібні, 
мішкоподібні, часто зі злегка розширеною вер-
хівкою 3–5 мкм завтов. Плевроцистиди відсутні. 
Каулоцистиди аналогічні хейлоцистидам. Кути-
кула шапинки гіменіальна, складається з булаво-
подібних клітин до 30 мкм завш.

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель-
гія, Велика Британія, Данія, Естонія, Іспанія, 
Італія, Латвія, Нідерланди, Німеччина, Нор-
вегія, Угорщина, Україна, Фінляндія, Франція, 
Чехія, Швейцарія, Швеція. Північна Америка: 
США (Harmaja, 1979; Hausknecht, 2009; https://
www.gbif.org/species/3323299).

Рис. 3. Parasola lilatincta. A, B: плодові тіла; C: базидіоспори; D: базидії; E: клітини кутикули шапинки; F: хейлоцисти-
ди. Масштаб: C, D, E — 10 μm, F — 20 μm
Fig. 3. Parasola lilatincta. A, B: fruit bodies; C: basidiospores; D: basidia; E: pileipellis cells; F: cheilocystidia. Bars: C, D, E — 
10 μm, F — 20 μm
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Висновки

У результаті проведеного дослідження вдалося 
значно поповнити відомості про видовий 
склад грибів НПП “Холодний Яр”. Наведено 
інформацію про місцезнаходження 106 видів 
агарикоїдних грибів, які виявилися новими 
для парку. Два з них уперше знайдені в Україні, 
58 — на території Правобережного Лісостепу, 
а вісім видів є рідкісними на території нашої 
країни. Хоча на сьогоднішній день у парку 
зареєстровано 231 вид агарикоїдних грибів, 
дослідження цієї групи не можна вважати 
завершеними, оскільки досить сприятливі 
природні умови та різноманітність біоценозів 
НПП “Холодний Яр” дозволяють очікувати тут 
більшої видової різноманітності агарикоїдних 
грибів, щонайменше 300–400 видів.

Подяки

Автори висловлюють щиру вдячність завіду-
вачу відділу фікології, ліхенології та бріології 
д.б.н., с.н.с. Т.І. Михайлюк за можливість скори-
статися світловим мікроскопом Olympus BX53 
і цифровою камерою Olympus LC30, а також 
співробітникам та керівництву НПП “Холодний 
Яр” за допомогу в зборі грибів.

ДОТРИМАННЯ ЕТИЧНИХ НОРМ

Автори повідомляють про відсутність будь-якого 
конфлікту інтересів.
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Рис. 4. Pholiotina nemoralis. A, B: плодові тіла; C: базидіоспори; D: клітини кутикули; E: каулоцистиди; F: хейлоцисти-
ди. Масштаб: C, D, E — 10 μm, F — 20 μm
Fig. 4. Pholiotina nemoralis. A, B: fruit bodies; C: basidiospores; D: cuticule; E: caulocystidia; F: cheilocystidia. Bars: C, D, 
E — 10 μm, F — 20 μm
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Abstract. The article provides information about new finds of agaricoid fungi recorded during 2017–2024 in the Kholod-
nyi Yar National Nature Park (Cherkasy Region, Ukraine). A list of species with the data on their habitats and substrates is 
presented. Two species, Conocybe nemoralis and Parasola lilatincta, are reported in Ukraine for the first time. Descriptions 
and original photographs of their fruit bodies and microscopic features, as well as data on their worldwide distribution are 
provided. For the Right Bank Forest-Steppe, 58 species are recorded for the first time. Additionally, eight rare in the country 
species (Agaricus abruptibulbus, Arrhenia epichysium, Conocybe ochrostriata, Deconica micropora, Galerina camerina, Leuco-
coprinus serenus, Tulosesus impatiens, and Xerocomellus ripariellus) are reported.
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Вступ

Антоціани належать до групи флавоноїдів і від-
повідають за різноманітну пігментацію у квітках 
і плодах, а також спостерігаються у листках, сте-
блах, пагонах, насінні та інших частинах рослин 
(Zhao et al., 2019). Завдяки високій здатності до 
нейтралізації вільних радикалів вони розгля-
даються як біологічно активні харчові сполуки 
з потенційно позитивним впливом на здоров’я 
людини, зокрема у контексті допоміжного ліку-
вання серцево-судинних, онкологічних та інших 
захворювань (Wang, 2023). Функції антоціанів у 

надземних органах рослин давно привертають 
увагу вчених. До основних функціональних гі-
потез належать: захист мітохондрій від неспри-
ятливого впливу надлишку світла, ослаблення 
ультрафіолетового випромінювання, висока ан-
тиоксидантна активність (Gould, 2004; Smeriglio 
et al., 2016; Wu et al., 2025, etc.).

Види роду Rosa L. (Rosaceae) є серед найваж-
ливіших комерційних квіткових культур, що ста-
новлять значний інтерес не лише як рослинний 
матеріал для ландшафтного дизайну та зрізу кві-
ток, а й як незамінне джерело фітопрепаратів для 
харчової, косметичної, парфумерної, медичної 
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Реферат. Представлено результати вивчення вмісту антоціанів у вегетативних та генеративних органах рослин 
Rosa ‘Rotes Phaenomen’. Встановлено значне переважання вмісту антоціанів у пагонах (на 43,1%), квітках (38,0%) та 
гіпантіях (30,3%) у дослідженого сорту порівняно з вихідним видом Rosa rugosa. Анатомічне дослідження пагонів у 
культивара ‘Rotes Phaenomen’ показало, що всі тканини (первинна кора, камбій, луб, деревина, серцевинні промені 
та серцевина) накопичують пурпурові пігменти. Значний вміст антоціанів у надземних органах (586,36  ±  15,75 
мг/100 г сухої речовини у квітках, 205,26 ± 9,12 мг/100 г сухої речовини у пагонах та 141,18 ± 10,19 мг/100 г сухої 
речовини у м’якуші гіпантію) свідчить про перспективу промислового використання сорту як цінного джерела 
біологічно активних сполук. Рекомендовано залучати сорт ‘Rotes Phaenomen’ до селекційних програм зі створення 
сортів з високим вмістом антоціанів.
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галузей (Demir et al., 2014; Rubtsova et al., 2017; 
Koval, Rubtsova, 2020). Кольоровий спектр понад 
20 000 сортів троянд визначається в діапазоні від 
білих, жовтих, рожевих до інтенсивних фіолето-
вих, помаранчевих і червоних тонів, при цьому 
пігменти локалізуються не лише в пелюстках 
квітки, але й в інших частинах рослин (Zhao et 
al., 2019; Rubtsova et al., 2022).

Крім традиційних видів, які зазвичай є дже-
релом трояндової олії (Rosa damascena Mill., R. 
centifolia L., R. gallica L. та їхні сорти), для харчо-
вих та медичних цілей використовуються R. ca-
nina L., R. rugosa Thunb., R. roxburghii Tratt., R. la-
evigata Michx. та інші види шипшин, пелюстки, 
бутони та м’якоть гіпантію яких застосовують 
для приготування квіткового чаю, варення, чі-
псів, а фруктові трояндові вина мають вищу ан-
тиоксидантну активність, ніж деякі виноградні 
(Czyzowska et al., 2015; Fatrcová-Šramková et al., 
2019; Cendrowski et al., 2021).

Rosa rugosa є широко відомим видом, який 
здавна застосовують у народній медицині та 
харчовій промисловості Cхідної Азії (Zhao et al., 
2019). У Польщі R. rugosa вирощують на комер-
ційних плантаціях (Cendrowski et al., 2021). Вид 
часто використовують в селекції декоративних 
троянд через ремонтантність та зимостійкість, 
а його гібриди, окрім декоративної цінності, 
демонструють найвищу активність поглинан-
ня вільних радикалів (Sparinska, Rostoks, 2012). 
За даними Modern Roses-12, що є останнім зве-
денням світової колекції троянд, селекціонери 
різних країн, починаючи з XIX ст., вивели 275 
сортів, що походять від R. rugosа, зокрема, наво-
диться і сорт ‘Rotes Phaenomen’, виведений у Ні-
меччині у 2002 р. (Modern Roses-12, 2007: 455). 
Разом з тим, у деяких регіонах здичавілі росли-
ни цього виду є інвазійними і становлять не-
безпеку для природних екосистем (Kelager et al., 
2013; Zhang et al., 2018; Ribotta et al., 2021, etc.).

У Національному ботанічному саду імені 
М.М. Гришка НАН України зібрана колекція, 
яка налічує 32 сорти R. rugosa. Більшість сортів 
для поповнення колекції отримували у вигляді 
живців, які щепили на підщепу R. canina. Живці 
сорту ‘Rotes Phaenomen’ надійшли до колекції з 
Нікітського ботанічного саду  — Національно-
го наукового центру НААН України (м. Ялта) у 
2010 р. Під час щеплення сорту при зрізуванні 
"вічка" з пагонів виділявся червоний сік. Таке 
явище при розмноженні нашої колекції троянд, 

яка нараховує 650 сортів, ми спостерігали впер-
ше. Незважаючи на зовнішні ознаки, що вка-
зують на можливий значний вміст пігментів 
(насичений пурпуровий колір пелюсток, тичи-
нок, нектарного диску, горішків та пагонів), бі-
охімічний склад рослин даного сорту в літера-
турних джерелах не висвітлено. Це спонукало 
дослідити вміст антоціанів в квітках, пагонах і 
гіпантіях ‘Rotes Phaenomen’ (ці частини рослин 
найчастіше використовуються з медичною та 
харчовою ціллю) та порівняти з аналогічними 
даними вихідного виду R. rugosa.

Матеріали та методи

Біохімічні дослідження проводили в лаборато-
рії відділу акліматизації плодових рослин Наці-
онального ботанічного саду імені М.М. Гришка 
НАН України. Вміст антоціанів визначали в 
надземних органах (квітках, пагонах, м’якоті гі-
пантію) R. rugosa та R. rugosa ‘Rotes Phaenomen’. 
Квітки та пагони збиралися одночасно, зберіга-
лися в добре провітрюваному приміщенні без 
прямих сонячних променів при температурі 
20–25 °С. Зразки сушили при 35–40  °C від 24 до 
72 год. залежно від типу сировини та її вологос-
ті. Зразки подрібнювали в електромлині (Vektor 
HR-200). Розмір частинок після подрібнення 
становив 200 мкм.

Визначення антоціанів. Використовували 
аналітичний стандарт ціанідин-3-глюкозид ви-
робництва компанії ChemFaces Biochemical Co., 
Ltd. (Ухань, Китай). Антоціани в кислому серед-
овищі набувають стійкого забарвлення, що доз-
воляє кількісно оцінити їхній вміст спектрофо-
тометрично при довжині хвилі 530 нм, при якій 
спостерігається максимум поглинання, співвід-
ношення екстрагенту та субстрату 10 : 1 (Fuleki, 
Francis, 1968); 1,0 г подрібненої висушеної рос-
линної сировини гомогенізували в 10 мл 3,5%-
вої соляної кислоти в 96%-му етанолі. Отрима-
ну масу тримали в темному місці 1–2 год при 
кімнатній температурі, періодично збовтуючи. 
Потім фільтрували, повторили екстракцію ще 
раз і об’єднали екстракти. Відбирали прозорий 
надосадовий шар для спектрофотометричного 
аналізу.

Розрахунок вмісту антоціанів у перерахунку 
на ціанідин-3-глюкозид проводили за формулою:

Cant =
 D × V × R × K , 
          l × m
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де D  — оптична густина розчину; V  — об’єм 
екстракту, мл; R — коефіцієнт розведення роз-
чину 3,5% соляної кислоти в етанолі; l — робоча 
довжина кювети, см; m  — наважка, г; K  — ко-
ефіцієнт перерахунку, базується на каліброва-
ному графіку для ціанідинових глікозидів у під-
кисленому етанолі.

Матеріал збирали з трьох рослин R. rugosa 
та трьох рослин R. rugosa ‘Rotes Phaenomen’, з 
кожної рослини відбирали по три зразки паго-
нів, квіток та м’якушу гіпантію. Статистичний 
аналіз проводили за допомогою програми IBM 
SPSS Statistics, версія 27.0.1. Визначали середні 
арифметичні та їхні стандартні помилки. Рівень 
достовірності встановлений на рівні α = 0,05.

Оптичну густину всіх досліджуваних розчи-
нів вимірювали за допомогою спектрофотоме-
тра ULAB 102UV (Китай).

Експериментальний матеріал для мор-
фологічних спостережень зібрано протя-
гом весняно-літнього періоду 2024 р. Роботу 
проводили з живими рослинами, препарати 
поперечних зрізів пагонів не оброблені жод-
ним барвником та представлені в натураль-
ній палітрі кольорів. Фотофіксацію зроблено 
за допомогою мікроскопа Stemmi-2000 (Carl 
Zeiss, Німеччина) при збільшеннях від ×6 
до ×50 разів та цифрової фотокамери Canon 
Power Shot A-640. Морфологічні особливості 
описані та проаналізовані з використанням 

AA BB

CC DD

Рис. 1. Забарвлення генеративних органів та їхніх частин Rosa rugosa. А: квітка; B: андроцей; C: м’якуш гіпантію; 
D: горішки
Fig. 1. Color of generative organs and their parts of Rosa rugosa. А: flower; B: androecium; C: hypanthium pulp; D: achenes
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загальноприйнятих рекомендацій і терміноло-
гії (Ziman et al., 2004).

Результати та обговорення

Дослідниками відмічена позитивна кореляція 
між вмістом антоціанів у різних частинах сор-
тів троянд і насиченістю їхнього кольору: чим 
глибший колір, тим більший вміст антоціанів, 
тобто темніший колір може служити індикато-
ром антиоксидантної активності (Kumari et al., 
2017). При цьому в квітці на стадіях бутону та 
початкового розпускання накопичується висо-
кий вміст антоціанів, які у подальшому визна-
чають її колір (Zhao et al., 2019).

Для вихідного виду R. rugosa характерне тем-
но-рожеве забарвлення бутонів та пелюсток на 
стадії розпускання. Пиляки світло-жовті, ти-
чинкові нитки з ледь помітним рожевим відтін-
ком, який зникає по мірі розпускання квітки. 
М’якуш гіпантію на ранніх стадіях його форму-
вання світло-зелений, по мірі дозрівання оран-
жево-червоний, горішки світло-солом’яні (рис. 
1A–D). Пагони світло-зелені, на поперечному 
зрізі всі тканини пагону (первинна кора, луб, 
деревина, камбіальне кільце, серцевинні проме-
ні та серцевина) зелених відтінків (зелені, світ-
ло-зелені чи зеленувато-білі) (рис. 3).

Квітки ‘Rotes Phaenomen’ на стадії бу-
тону характеризується темно-фіолетовим 

Рис. 2. Забарвлення генеративних органів та їхніх частин Rosa ‘Rotes Phaenomen’. А: квітка; B: андроцей; C: м’якуш 
гіпантію; D: горішки
Fig. 2. Color of generative organs and their parts of Rosa ‘Rotes Phaenomen’. А: flower; B: androecium; C: hypanthium pulp; 
D: achenes

AA BB

CC DD
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забарвленням, пелюстки та елементи ан-
дроцею (тичинкові нитки, пиляки)  — на-
сиченого пурпурового кольору впродовж 
усього цвітіння. М’якуш гіпантію спочатку 

фіолетово-зелений, далі помаранчевий, часом 
з пурпуровим відтінком. Горішки спочатку 
світло-рожеві, по мірі дозрівання темно-роже-
ві (рис. 2A–D).

Рис. 3. Поперечні зрізи пагонів Rosa rugosa та її сортів: 1 — первинна кора; 2 — луб; 3 — камбій; 4 — деревина; 5 — 
серцевина
Fig. 3. Cross sections of shoots of Rosa rugosa and its cultivars: 1 — primary cortex; 2 — phloem; 3 — cambium; 4 — xylem; 
5 — heartwood

Rosa rugosa ‘Rotes Phaenomen’

‘Hansa’ ‘Thérèse Bugnet’
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Пагони ‘Rotes Phaenomen’ фіолетово-зеле-
ні, поперечний зріз пагона свідчить про те, що 
найбільш інтенсивного пурпурового забарв-
лення набуває первинна кора, хлорофілоносна 
паренхіма мезодерми місцями має ледь зелену-
ватий відтінок. Масиви луб’яних волокон, кам-
біальне кільце, серцевина та серцевинні проме-
ні пурпурово-рожевого кольору. Тканина лубу 
має менш насичений блідо-рожевий колір (рис. 
3). Враховуючи позитивну кореляцію між вміс-
том антоціанів та інтенсивністю забарвлення 
тканин, можна припустити, що найбільша їхня 
кількість сконцентрована в зовнішніх клітин-
них шарах пагону. Подібна закономірність спо-
стерігається в інших рослин, зокрема у таких 
деревних плодових ліанах, як актинідія та ли-
монник китайський (Levon et al., 2020).

Для порівняння було проаналізовано попе-
речні зрізи пагонів сортів R. rugosa ‘Hansa’ та 
‘Thérèse Bugnet’ з колекції троянд Національ-
ного ботанічного саду імені М.М. Гришка НАН 
України. Для них також характерний пурпуро-
вий відтінок пагонів, однак кількісний аналіз 
антоціанів цих сортів не проводили. Анатомічні 
зрізи свідчать про те, що пігменти в них локалі-
зовані тонкою смужкою лише в шарах первин-
ної кори, нижні шари (луб, деревина та серце-
вина) не мають пурпурового забарвлення, як і 
вихідний вид R. rugosa (рис. 3).

Проведений спектрофотометричний аналіз 
вмісту антоціанів різних частин рослин (квітки, 
пагони та гіпантії) R. rugosa та сорту ‘Rotes Pha-
enomen’ підтверджує візуальні спостереження. 
Сорт ‘Rotes Phaenomen’ має більш високий вміст 
антоціанів у досліджених органах, ніж R. rugosa. 
Кількість антоціанів у квітках ‘Rotes Phaeno-
men’ — 586,36 ± 15,75 мг/100 г сухої речовини, у 
пагонах — 205,26 ± 9,12 мг/100 г сухої речовини, 
у м’якуші гіпантію — 141,18 ± 10,19 мг/100 г су-
хої речовини.

Квітки R. rugosa містять антоціани в кількості 
425  ±  14,43 мг/100 г сухої речовини, пагони  — 
143,48 ± 7,53 мг/100 г сухої речовини, гіпантії — 
108,33  ±  14,43 мг/100 г сухої речовини. Отже, 
вміст антоціанів у квітках ‘Rotes Phaenomen‘ 
вищий, ніж у квітках R. rugosa на 38,0%, у паго-
нах — на 43,1%, у гіпантіях — на 30,3%.

З літератури відомі показники вміс-
ту антоціанів у пелюстках сортів індій-
ської троянди Rosa hybridа L. Найвищий їх-
ній рівень  — 578,10  ±  11,71 мг/100 г сухої 

речовини  — встановлено у сорту ‘Ashwini’, що 
виділяється найбільш насиченим кольором 
квітки (темно-червоним); у сорту ‘Dr. S.S. Bhat-
nagar’ — 369,86 ± 0,26 мг/100 г, у ‘Nehru Centena-
ry’ — 288,15 ± 2,22 мг/100 г сухої речовини (Ku-
mari et al., 2017).

Таким чином, виходячи з отриманих нами 
даних, вміст антоціанів у квітках ‘Rotes Phae-
nomen’ знаходиться на одному рівні або навіть 
перевищує вміст антоціанів у пелюстках сортів 
індійської троянди Rosa hybridа L. Вміст антоці-
анів у пагонах ‘Rotes Phaenomen’ дещо нижчий, 
однак перевищує кількісні показники антоціа-
нів у плодах деяких сортів Cornus mas L. (кизил 
‘Мрія Шайдарової’  — 166 мг/100 г сухої речо-
вини; ‘Соколіне’ — 96 мг/100 г сухої речовини) 
(Levon, Klymenko, 2021).

Більшість гібридів R. rugosa цвітуть раз на рік 
на початку літа, що обмежує їхнє широке про-
мислове використання, безперервно квітуючі 
сорти вважаються рідкісними. Досліджений 
нами ремонтантний сорт ‘Rotes Phaenomen’, ма-
ючи переваги перед вихідним R. rugosa за вміс-
том антоціанів у квітках, плодах та пагонах, 
може стати альтернативним джерелом природ-
них антиоксидантів. Такі особливості сорту, 
як безперервне цвітіння, посухо- та морозо-
стійкість, стійкість до ураження хворобами та 
шкідниками, невибагливість у культурі, на наше 
переконання, створюють перспективу для ши-
рокого його запровадження в малих господар-
ствах та сімейних фермах.

Висновки

Досліджений нами ремонтантний сорт ‘Rotes 
Phaenomen’, маючи переваги за вмістом антоціа-
нів у квітках, плодах та пагонах перед вихідним 
видом R. rugosa та деякими іншими сортами 
троянд, може стати альтернативним джерелом 
антиоксидантів. Вагомою перевагою, на нашу 
думку, може бути використання також пагонів 
сорту ‘Rotes Phaenomen’, окрім традиційних кві-
ток та м’якуша гіпантіїв. Сорт вартий подаль-
шого дослідження, оскільки має великий потен-
ціал для ефективного використання у медичній, 
харчовій, косметологічній та інших галузях як 
цінне природне джерело біологічно активних 
сполук. Зважаючи на важливість виробництва 
функціональних продуктів харчування, отрима-
ні дані також допоможуть у виборі селекційних 



312 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2025. 82 (4)

О.Л. РУБЦОВА та ін.

матеріалів для виведення нових сортів троянд з 
високим вмістом антоціанів.
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Anthocyanin content in the aboveground organs of Rosa rugosa and 
Rosa ‘Rotes Phaenomen’ (Rosaceae)
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Abstract. Results of the research of anthocyanin content in shoots, flowers, and hypanthia of Rosa rugosa and its cultivar 
‘Rotes Phaenomen’ are reported. Compared to the original species Rosa rugosa, a significant predominance of anthocyanin 
content in shoots (by 43.1%), flowers (by 38.0%), and hypanthia (by 30.3%) of the ‘Rotes Phaenomen’ cultivar has been 
revealed. Anatomical examination of the shoots of ‘Rotes Phaenomen’ has demonstrated that all tissues (primary cortex, 
cambium, phloem, xylem, medullary rays, and heartwood) accumulate purple pigments. High anthocyanin content in the 
above-ground organs (586.36 ± 15.75 mg/100 g of dry matter in flowers, 205.26 ± 9.12 mg/100 g of dry matter in shoots, 
and 141.18 ± 10.19 mg/100 g of dry matter in hypanthium pulp) demonstrates the prospect of industrial usage of the ‘Rotes 
Phaenomen’ cultivar as a valuable source of bioactive compounds. It is recommended to include Rosa ‘Rotes Phaenomen’ into 
breeding programs for obtaining varieties with high anthocyanin content.
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Introduction

The genus Ziziphora L. (Lamiaceae Martinov, subfa-
mily Nepetoideae Burnett, tribe Mentheae Dumort.) 
comprises aromatic and medicinal plants of signi-
ficant therapeutic and economic value, particular-
ly prominent in the traditional medicine systems 

of Central Asia and the Middle East. Globally, the 
genus currently encompasses 14 species (POWO, 
2025–onward), which predominantly thrive in 
open, xerophytic environments. Ziziphora species 
are resilient to arid and semi-arid conditions, ma-
king them adaptable to diverse ecological zones. 
Central Asia, particularly Uzbekistan, serves as a 
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Abstract. Species of the genus Ziziphora (Lamiaceae) are valuable medicinal and economically significant plants in the flora 
of Uzbekistan. Due to morphological similarities among species, accurate identification has been challenging. This study 
presents the first comprehensive analysis of the complete chloroplast genomes of species of Ziziphora native to Uzbekistan. 
Comparative analysis revealed genome size variation, conserved circular structures, and differences in nucleotide compo-
sitions. Each genome contains 131 genes, 86 of which are protein-coding and mainly associated with photosynthesis and 
plastid function. A relatively low GC (~37.8%) content is characteristic of chloroplast DNA compared to nuclear genomes of 
Ziziphora species. Phylogenetic analyses based on whole chloroplast genomes and selected variable markers positioned Zizi-
phora species as a distinct monophyletic lineage within the tribe Mentheae of the subfamily Nepetoideae. The results support 
the use of chloroplast DNA as a reliable marker in molecular phylogenetic taxonomy and evolutionary studies. This research 
contributes essential insights into the genetic structure, evolutionary history, and taxonomic placement of taxa of Ziziphora, 
providing a valuable foundation for conservation strategies.
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biodiversity hotspot and a probable center of origin 
for this genus, with seven species identified within 
the region: Z. capitata L., Z. clinopodioides Lam., Z. 
pamiroalaica Juz. (≡ Z. clinopodioides subsp. pami-
roalaica (Juz.) Sennikov & Lazkov), Z. persica Bun-
ge, Z. suffruticosa Pazij & Vved., Z. tenuior L., and 
Z. pedicellata Pazij & Vved. These species are distri-
buted mainly across the foothill and mountainous 
zones of the Tien Shan, Pamir-Alai, and Western 
Tien Shan ranges, predominantly inhabiting dry, 
rocky slopes and montane environments.

Despite their ecological importance, accurate 
identification of Ziziphora species has been a con-
siderable challenge due to their morphological 
similarities. Traditionally, species identification re-
lied heavily on external traits and characters, such 
as leaf morphology, inflorescence structures, calyx 
shape, and even habitat preferences (Vvedensky, 
1961; Tulyaganova, 1978). However, these methods 
often lead to misidentifications, as many species ex-
hibit similar characters and their variability.

To overcome traditional taxonomic challeng-
es, molecular techniques, particularly phylogenet-
ic analysis using DNA nucleotide sequences, have 
been employed as more reliable methods for precise 
species identification. This approach is essential for 
accurately distinguishing species, supporting biodi-
versity conservation, and ensuring the sustainable 
use of these plants in various applications (Mirzaye-
va, 2023; Alieva et al., 2025; Dekhkonov et al., 2025; 
Ergashov et al., 2025). Moreover, the selection of 
appropriate molecular markers is crucial for ad-
vancing our understanding of relationships and 
evolutionary history of Ziziphora species.

Species of Ziziphora are components of the Ira-
no-Turanian floristic region, which is known for its 
rich diversity and endemism, particularly among 
selected taxonomic groups of aromatic and medici-
nal plants. The genus’ adaptability spans from mesic 
conditions in the western part of its total geographic 
range to more extreme xeric environments in Cen-
tral Asia. Phylogenetic studies suggest that the diver-
sification of Ziziphora is linked to orogenic events 
and climatic changes during the Miocene and Plio-
cene epochs of the Neogene. For instance, Z. clino-
podioides (or a similar species) has been traced back 
to about 5–10 million years ago in the mountainous 
regions of northern Iran (Tabaripour et al., 2020).

In addition to their ecological and taxonom-
ic significance, Ziziphora species have substantial 
economic and therapeutic value. They are widely 

utilized in traditional medicine for their sedative, 
antiseptic, carminative, and expectorant proper-
ties (Zhaparkulova, 2022; Abduraimov et al., 2023). 
Ziziphora essential oils, extracted from the aerial 
parts of these plants, contain bioactive compounds 
such as pulegone (40–89%), limonene, menthone, 
and caryophyllene, which exhibit various biolog-
ical activities, including antibacterial, antifungal, 
and insecticidal effects (Olennikov, 2016; Šmejkal 
et al., 2016; Mohammadhosseini, 2017; Azimi et al., 
2021). These oils hold great promise for pharma-
ceutical, industrial, and agricultural applications.

This study focuses on the comparative analy-
sis of chloroplast genomes of the Ziziphora species 
found in Uzbekistan. We examine the genome size 
and structure, nucleotide diversity, and construct a 
phylogenetic tree based on chloroplast genome data 
to clarify species relationships and enhance our un-
derstanding of the genus’ evolutionary history. Our 
findings will contribute to the ongoing efforts to 
accurately identify Ziziphora species and to explore 
their potential for conservation and industrial use.

Materials and Methods
Sampling
The objects of this research were five key species: Zi-
ziphora clinopodioides, Z. pamiroalaica, Z. pedicella-
ta, Z. persica, and Z. tenuior collected in Uzbekistan 
(Table 1, Fig. 1). Voucher herbarium specimens 
have been deposited at the National Herbarium of 
Uzbekistan (TASH), offering a valuable resource for 
further studies on plant systematics, phylogeny, and 
molecular evolution.

DNA extraction, library construction, and 
genome sequencing
Leaf tissues from Ziziphora species were used for 
genomic DNA extraction, utilizing the Tiangen kit 
according to the protocol provided by the manufac-
turer. For sequencing library preparation, the NEB 
kit was employed, which involved fragmenting the 
DNA into smaller pieces of around 350 base pairs, 
followed by the attachment of sequencing adapters 
and PCR amplification. The libraries were purified 
after preparation, and their quality was assessed 
using the Agilent 5400 system, with concentrations 
measured to ensure optimal quality.

These high-quality libraries were then sequenced 
using an Illumina platform at Novogene Bioinfor-
matics Technology Co., a specialized sequencing 
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Fig. 1. Habits of the studied species of Ziziphora. A: Z. pedicellata; B: Z. persica; C: Z. tenuior; D: Z. pamiroalaica; E: 
Z. clinopodioides (photos by S. Mirzayeva)

Table 1. Information on the collected specimens of species of Ziziphora

Species Length (bp) ID number
in GenBank

Locality in Uzbekistan, coordinates,
altitude, date

Ziziphora tenuior L. 151 610 PV116305 Surkhandarya Province, Baysun District,
38°03'03"N, 67°26'42"E, 868 m, 1 June 2024

Z. persica Bunge 151 693 PV138185 Surkhandarya Province, Hissar Ridge,
38°33'35"N, 67°36'00"E, 1476 m, 26 May 2024

Z. pedicellata Pazij & Vved. 151 750 PV138187 Southwestern Pamir-Alay, Kugitang Ridge, stony slope, 
38°34'17"N, 67°54'31"E, 1291 m, 9 July 2024

Z. pamiroalaica Juz. 151 725 PV138186 Pamir-Alay, Khoja-Gurgur-ata Mountains,
38°26'20"N, 67°28'04"E, 1864 m, 11 July 2024

Z. clinopodioides Lam. 151 728 PV116304 Urgut District, Zarafshan Ridge,
39°18'05"N, 66°54'43"E, 1618 m, 2 June 2024

AA BB

CC DD
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provider. The raw sequencing data underwent qual-
ity control to remove any unreliable reads, ensuring 
the accuracy of the dataset. The clean, high-quality 
reads were assembled into chloroplast genomes us-
ing the NOVOPlasty tool (Dierckxsens et al., 2017). 
For gene annotation, the chloroplast genome of 
Clinopodium barosmum (W.W.  Sm.) Bräuchler & 
Heubl (≡ Calamintha barosma W.W. Sm. ≡ Micro
meria barosma (W.W. Sm.) Hand.-Mazz.) served as 
a reference. Geneious software was used for annota-
tion, and the results were manually curated to con-
firm the correctness of start and stop codons and to 
accurately define the exon and intron regions of the 
protein-coding genes (Kearse et al., 2012). The final 
annotated genome sequences generated during this 
study are available in GenBank (https://www.ncbi.
nlm.nih.gov).

Structural visualization and nucleotide diversity 
analysis
To visualize the architecture of the Ziziphora chlo-
roplast genome, a circular map was created using 
OGDRAW v1.1 (Greiner et al., 2019). For the as-
sessment of genetic variability, nucleotide diversity 
(Pi) was calculated using DnaSP v6.12.03 (Rozas et 
al., 2017), applying a sliding window approach. A 
window size of 600 base pairs and a 200-base pair 
step size were used to detect regions of higher ge-
netic variation, which may indicate evolutionary or 
functional significance.

Moreover, the IR (inverted repeat) regions and 
other essential structural features of the genome 
were analyzed using the IRscope tool (Amiryouse-
fi et al., 2018). This tool provides a graphical rep-
resentation that helps evaluate the integrity and 
structural organization of the IR regions, aiding in 
the interpretation of genomic features.

Phylogenetic tree construction
To explore the evolutionary relationships, 49 com-
plete chloroplast genomes were selected for phylo-
genetic analysis, including five Ziziphora species, as 
well as Paulownia catalpifolia T. Gong ex D.Y. Hong, 
P. kawakamii T.  Itô, and P. tomentosa (Thunb.) 
Steud. (Paulowniaceae) as outgroup species. The 
genomes were aligned using the MAFFT alignment 
tool (Katoh, Standley, 2013), which is particularly 
effective for large-scale genomic datasets. The ma-
ximum likelihood ML analysis was implemented in 
RAxML GUI 2.0 (Edler et al., 2021) with the best-fit 
GTR + G model and 1000 bootstrap replicates.

To select the most appropriate nucleotide substi-
tution model for the analysis, the Akaike Informa-
tion Criterion (AIC) was applied using jModelTest 
v.2.1.4 (Darriba et al., 2012). Phylogenetic tree vi- 
sualization was performed in FigTree v1.4.0 (Ram-
baut, 2012). This model selection ensures that the 
phylogenetic tree construction is based on the most 
suitable substitution model, thereby improving the 
accuracy and reliability of the results.

Results and Discussion

Chloroplast genomes in phylogenetic research
In recent years, chloroplast genomes have become 
increasingly significant in plant phylogenetic re
search, providing key insights into the evolutiona-
ry connections between species and genera. These 
genomes are crucial for understanding genetic di-
versity and improving the accuracy of systematic 
studies. In this research, we present the first in-
depth analysis of the complete chloroplast genomes 
of Ziziphora species. The genomes examined range 
in size between 151,610 and 151,750 base pairs (bp) 
and follow the typical structure of plant chloroplast 
genomes, which includes both large and small sin-
gle-copy regions (LSC and SSC), along with two in-
verted repeat regions (IRs).

Each of the five Ziziphora chloroplast genomes 
contains 131 genes, of which 86 are protein-cod-
ing. These genes are involved in fundamental pro-
cesses, such as photosynthesis, respiration, and 
other key chloroplast functions. The remaining 
genes are responsible for encoding tRNAs and 
rRNAs, which are essential for the chloroplast’s 
internal translation mechanisms. A prominent 
feature of these genomes is their circular shape, 
which is common in plant chloroplasts and sup-
ports the efficient replication and expression of 
genes (Fig. 2). The genome is divided into two in-
verted repeat regions, sharing the same sequence 
because of their important function in genome 
stability (Menéndez et al., 2023), as well as a large 
and a small single-copy region, each of which 
holds different classes of functional genes. Thus, 
previously researches reported, that the substi-
tution rate in the IR regions of angiosperm plas-
tomes is 3.7 times lower than those in SC regions, 
playing a critical role in genome stability (Zhu 
et al., 2016). These findings emphasize the evo-
lutionary significance of IR dynamics in shaping 
plastid genome structure.

https://www.ncbi.nlm.nih.gov
https://www.ncbi.nlm.nih.gov
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Gene duplications and intron-containing genes
Gene duplication is a characteristic feature in the Zi-
ziphora chloroplast genomes, as reflected in the circu-
lar structure of the genomes. A total of 18 genes show 
duplication, including seven protein-coding genes 
(ndhB, rpl2, rpl23, rps7, rps12, ycf2, ycf15), four rRNA 
genes (rrn16, rrn23, rrn4.5, rrn5), and seven tRNA 

genes (trnA-UGC, trnI-CAU, trnL-CAA, trnV-GAC, 
trnI-GAU, trnR-ACG, trnN-GUU). These duplica
tions ensure that the plant has sufficient quantities of 
essential chloroplast gene products, which are vital 
for energy production and metabolism (Table 2).

The GC content of the Ziziphora chloroplast 
genomes is relatively low, at 37.8%, a feature 

Fig. 2. Gene map of the chloroplast genome of the genus Ziziphora. Genes shown outside the outer circle are transcribed 
clockwise, and those inside are transcribed counterclockwise. Genes are color-coded according to different functional groups. 
Two copies of inverted repeats (IRA and IRB), a large single-copy (LSC) region, and a small single-copy (SSC) region
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commonly seen in chloroplast DNA. This low GC 
content reflects the unique functional role chlo-
roplasts play in the plant. Furthermore, 21 in-
tron-containing genes were identified, of which 
19 genes possess a single intron. These include 
13 protein-coding genes (atpF, ndhA, petB, petD, 
rpl16, rpoC1, rps16, and two copies of ndhB, rpl2, 
rps12) and six tRNA genes (trnG-UCC, trnK-UUU, 

trnL-UAA, trnV-UAC, and two copies each of trnI-
GAU, trnA-UGC). Additionally, two genes — clpP 
and ycf3  — contain two introns. These findings 
emphasize the complex structure of the Ziziphora 
chloroplast genome and the evolutionary impor-
tance of intron-containing genes.

Table 2. Genes in the chloroplast genome of species of Ziziphora 

Category Group of genes List of genes
Self-replication 
related genes

Large subunit of 
ribosome proteins

rpl2*+, rpl14, rpl16*, rpl20, rpl22, rpl23+, rpl32, rpl33, rpl36

Small subunit of 
ribosomal proteins

rps2, rps3, rps4, rps7+, rps8, rps11, rps12*+, rps14, rps15, rps16*, rps18, rps19

DNA-dependent 
RNA polymerase

rpoA, rpoB, rpoC1*, rpoC2

Ribosomal RNA rrn4.5+, rrn5+, rrn16+, rrn23+

Transfer RNA trnA-UGC*+, trnC-GCA, trnD-GUC, trnE-UUC, trnF-GAA, trnfM-CAU, trnG-
GCC, trnG-UCC*, trnH-GUG, trnI-CAU+, trnI-GAU*+, trnK-UUU*, trnL-CAA+, 
trnL-UAA*, trnL-UAG, trnM-CAU, trnN-GUU+, trnP-UGG, trnQ-UUG, trnR-
ACG+, trnR-UCU, trnS-GCU, trnS-GGA, trnS-UGA, trnT-GGU, trnT-UGU, 
trnV-GAC+, trnV-UAC*, trnW-CCA, trnY-GUA

Photosynthesis 
related genes

Photosystem I psaA, psaB, psaC, psaI, psaJ
Photosystem I 
stability

ycf3**, ycf4

Photosystem II psbA, psbB, psbC, psbD, psbE, psbF, psbH, psbI, psbJ, psbK, psbL, psbM, psbN, 
psbT, psbZ

NADH 
oxidoreductase

ndhA*, ndhB*+, ndhC, ndhD, ndhE, ndhF, ndhG, ndhH, ndhI, ndhJ

Cytochrome b6/f 
complex

petA, petB*, petD*, petG, petL, petN

Cytochrome c 
synthesis

ccsA

ATP synthase atpA, atpB, atpE, atpF*, atpH, atpI
Rubisco rbcL

Other genes Maturase matK
Protease clpP**
Envelope membrane 
protein

cemA

Subunit acetyl-CoA-
carboxylase

accD

Translational 
initiation factor

infA

Unknown 
function genes

Conserved 
hypothetical 
chloroplast reading 
frames

ycf1, ycf2+, ycf15+

Total genes 131

* — Gene with one intron, ** — gene with two introns, + — duplicate gene.
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Genetic diversity and variable regions
Nucleotide diversity (Pi) analysis revealed that the 
non-coding regions of the Ziziphora chloroplast 
genomes exhibit a significantly higher proportion 
of variable sites as compared to the coding regi-
ons (Fig. 3). Pi values in the coding regions ranged 
from 0 to 0.01333 (for the trnH-GUG-psbA region), 
with an average Pi value of 0.002712. Seven inter-
genic regions exhibited particularly high variability, 
with Pi values exceeding 0.01. These regions include 
trnH-GUG-psbA, rps16-trnQ-UUG, rpoB-trnC-
GCA, ndhC-trnV-UAC, rbcL-accD, psaI-ycf4, and 
ccsA-ndhD. Furthermore, the ycf1 protein-coding 
gene also displayed significant variation, with a Pi 
value of 0.01233. These findings align with previo-
us research (Niu et al., 2023), which highlighted the 
role of intergenic spacers as valuable phylogenetic 
markers. These variable regions are promising can-
didates for further phylogenetic studies, especially 
for exploring higher taxonomic levels within the ge-
nus Ziziphora.

Inverted repeat region expansion and 
contraction
The structural features of the inverted repeat (IR) 
regions in Ziziphora species were compared with 
closely related genera such as Mentha L., Thymus 
L., and Nepeta L. Overall, the IR regions exhibited a 
generally conserved structure, although there were 
some differences. In all Ziziphora species, the rps19 
gene is entirely located at the JLB junction (between 
the LSC and IRb regions), extending 43 base pairs 
into the IRb region, a feature also observed in Thy-
mus, Mentha, and Hyssopus L. (Fig. 4).

The ndhF gene, which measures 2231 bp in most 
species (with slight variations in Z. tenuior and Z. 
persica), is consistently found at the JSB junction 
(between the small single-copy region SSC and 
IRb). This gene overlaps with the ycf1 gene at the 
SSC/IRb boundary, a characteristic commonly ob-
served in Lamiaceae (Niu et al., 2023). The over-
lap causes the creation of a pseudogene within the 
ycf1 gene. The longest gene, ycf1 (ranging from 
5621 to 5624 bp), is located exclusively at the JSA 
junction (between the SSC and IRa) in all Zizipho-
ra species. Moreover, the rpl2 gene appears in both 
the IRa and IRb regions across all members of the 
subfamily Nepetoideae, and the psbA gene remains 
consistently located in the LSC region in all the 
studied species, highlighting shared structural fea-
tures.

Phylogenetic analysis and taxonomic 
implications
Molecular taxonomic studies are essential for deter-
mining the evolutionary relationships and classifi-
cation of the Ziziphora genus within the family La-
miaceae. Previous molecular studies based on ITS 
and trnL-F regions have confirmed that Ziziphora 
species form a monophyletic group (Dündar, Tü-
men, 2023). In this study, we constructed a detailed 
phylogenetic tree using the maximum likelihood 
(ML) method based on the complete chloroplast 
genomes of 46 species, representing 12 subfamilies 
within the family Lamiaceae, including Ajugoideae, 
Callicarpoideae, Cymarioideae, Lamioideae, Nepe-
toideae, and others. For the outgroup, species from 
the genus Paulownia (Paulowniaceae, also the order 
Lamiales) were chosen (Fig. 5).

Among the 49 chloroplast genomes analyzed, the 
total sequence length was 185,776 base pairs, which 
included 41,341 variable sites and 25,931 parsi-
mony-informative sites. The phylogenetic analysis 
revealed the robust support for a classification of 
Lamiaceae into 12 rather distinct subfamilies, each 
forming a monophyletic group, with high bootstrap 
values confirming their evolutionary relationships 
(Zhao et al., 2021).

Within the subfamily Nepetoideae, the tribe Men-
theae, which includes Ziziphora and its close rela-
tives (Hyssopus L., Mentha L., Nepeta L., Prunella L., 
Salvia L., and Thymus L.), was identified as a major 
clade. The monophyly of the genus Ziziphora was 
confirmed, with all five species grouped together 
and showing close phylogenetic ties to other mem-
bers of Mentheae, in agreement with prior studies 
(Bräuchler et al., 2010; Selvi et al., 2015; Nikitina et 
al., 2022). The phylogenetic tree produced strong 
support for the current taxonomic classification of 
Ziziphora species, with a maximum bootstrap value 
of 100%. Furthermore, the analysis indicated that 
the five species of Ziziphora (Z. pamiroalaica, Z. 
pedicellata, Z. clinopodioides, Z. tenuior, and Z. per-
sica) share a common ancestor, emphasizing their 
shared evolutionary history.

Conclusion

This study represents the first comprehensive 
analysis of chloroplast genomes within the genus 
Ziziphora, providing in-depth insights into their 
structural features, comparative genomics, and 
phylogenetic relationships. By analyzing multiple 
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Fig. 3. Nucleotide diversity (Pi) values of the whole chloroplast genomes of five species of Ziziphora with a 600 bp and 200 bp 
sliding window. Genes with Pi values over 0.01 are annotated

Fig. 4. Comparison of LSC, IR, and SSC junction positions among chloroplast genomes of five species of Ziziphora and 
five species of Thymus, Mentha, and Hyssopus. JLB represents LSC/IRb junction, JSB — SSC/IRb junction, JSA — SSC/IRa 
junction, and JLA — LSC/IRa junction
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Fig. 5. Phylogenetic maximum likelihood (ML) cladogram of 46 species within Lamiaceae based on 
complete chloroplast genomes comparison. The bootstrap support values are shown on the branches
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species of Ziziphora, we identified seven highly 
variable intergenic regions  — trnH-GUG–psbA, 
rps16–trnQ-UUG, rpoB–trnC-GCA, ndhC–trnV-
UAC, rbcL–accD, psaI–ycf4, and ccsA–ndhD  — 
along with one protein-coding gene, ycf1, which 
exhibit substantial mutational hotspots. These 
highly variable regions offer promising potential 
as molecular markers for barcoding within the ge-
nus, facilitating more precise species identification 
and evolutionary studies.

In addition, a comprehensive chloroplast phy-
logenomic analysis of 46 species across Lamiaceae 
provided strong support for the monophyly of the 
major clades within the family, confirming the ro-
bustness of the current taxonomic framework based 
on the previous taxonomic research and recent mo-
lecular phylogenetic studies. The analysis strongly 
supports the classification of the five Ziziphora spe-
cies studied as belonging to a single natural genus, 
forming a monophyletic group, and aligning with 
previous phylogenetic data.

Overall, we hope that this study significantly en-
hances our understanding of the genetic diversity 
and evolutionary relationships within Ziziphora, 
offering valuable molecular resources that will aid 
in future taxonomic revisions, phylogenetic anal-
ysis, and investigations into the evolutionary his-
tory of the genus. These findings contribute to a 

wider understanding of plant systematics within 
Lamiaceae and open up new avenues for research 
into the conservation and utilization of Ziziphora 
species in ecological and pharmaceutical applica-
tions.
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Повний хлоропластний геном і філогенетичне положення 
видів роду Ziziphora (Lamiaceae) флори Узбекистану
Є. НІКІТІНА 1, С. МІРЗАЄВА 2, К. АЛІЄВА 1, І. ЄРГАШОВ 1,3, З. ЮСУПОВ 1
1	 Інститут ботаніки Академії наук Республіки Узбекистан, Ташкент, Узбекистан
2	 Андижанський державний університет, Андижан, Узбекистан
3	 Ферганський державний університет, Фергана, Узбекистан

Реферат. Види роду Ziziphora (Lamiaceae) є цінними лікарськими та економічно важливими представниками флори 
Узбекистану, але ідентифікація цих видів через їхню морфологічну подібність є складною. Це дослідження є першим 
комплексним аналізом повних хлоропластних геномів видів роду Ziziphora природної флори Узбекистану. Порів-
няльний аналіз виявив варіабельність розміру генома, консервативні кільцеві структури та відмінності в нуклео-
тидному складі. Кожен геном містить 131 ген, 86 з яких є білок-кодуючими і переважно пов'язаними з фотосинтезом 
та функціонуванням пластид. Для хлоропластної ДНК характерний відносно низький вміст GC (~37,8%) порівняно 
з ядерними геномами видів роду Ziziphora. Філогенетичний аналіз на основі повних хлоропластних геномів та ви-
браних варіабельних маркерів показав, що види роду Ziziphora утворюють окрему монофілетичну лінію в межах 
триби Mentheae підродини Nepetoideae. Отримані результати підтверджують доцільність використання хлоропласт-
ної ДНК як надійного маркера в молекулярній філогенетичній систематиці та еволюційних дослідженнях. Це до-
слідження є вагомим внеском у розуміння генетичної структури, еволюційної історії та уточнення таксономічного 
положення таксонів роду Ziziphora, що є важливою основою для розробки стратегій їхнього збереження.

Ключові слова: Lamiaceae, Ziziphora, варіабельність розміру генома, генетична структура, молекулярна систематика, 
таксономічне положення, філогенетичний аналіз, хлоропластний геном
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Nomenclatural problems with corrected orthography  
and possible solutions: the curious case of  
“Caloplaca L. B. Moorii” Zahlbr. (Teloschistaceae)
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Abstract. We review the nomenclatural history of the name published as “Caloplaca L. B. Moorii Zahlbr.”, based on a speci-
men collected in 1934 in Aotearoa / New Zealand by Ms. Lucy Beatrice Moore. Although validly published, the name was la-
ter unnecessarily replaced with the illegitimate name C. mooreae D.J. Galloway due to a misinterpretation of the International 
Code of Botanical Nomenclature then in force. Based on Article 60 of the International Code of Nomenclature for algae, fungi, 
and plants (ICN, Madrid Code), we examine some aspects of the orthographic treatment of personal names used in epithets. 
In this specific case, we consider various options for expansion of the personal names originally published as initials in epi-
thets. We conclude that at least three corrected versions are equally possible under the current ICN, in particular, Caloplaca 
lucybeatricemooreae (but not ‘lucy-beatrice-mooreae’), C. lucyae-beatriceae-mooreae, and/or even C. luciae-beatricis-mooreae. 
However, due to the number of possible corrected versions, the authors favour resolution of the uncertainty with a proposal 
to conserve the illegitimate replacement name C. mooreae, which is in current use, against “Caloplaca L. B. Moorii Zahlbr.” 
and all its corrected variants. This will be prepared in due course.

Keywords: botanical nomenclature, Caloplaca, lichenized fungi, taxonomic orthography
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Nomenclatural problem and solution in case of “Caloplaca L. B. Moorii” Zahlbr.

Introduction

The name “Caloplaca L. B. Moorii” Zahlbr. was pub
lished by Karl Martin Redinger (1907–1940), who 
edited post mortem the manuscript prepared by Ale-
xander Zahlbruckner (31 May 1860 — 8 May 1938), 

“eigene Zutaten zu unterlassen” (i.e. refraining from 
making his own additions) (Zahlbruckner, 1941). 

The name was clearly and explicitly ascribed to 
Zahlbruckner in the protologue, and this author
ship (as well as the authorship of the whole article) 
should be followed: see Art. 46.2 of the Interna
tional Code of Nomenclature of algae, fungi, and 
plants (ICN), the current Madrid Code (Turland 
et al., 2025; here consulted according to the lists 
of proposed and accepted amendments and other 

Fig. 1. Image of “Caloplaca L. B. Moorii” on base of Avicennia marina subsp. australasica, Mataia, Kaipara Harbour, Te Ika a 
Maui / North Island, Aotearoa / New Zealand (image: D.J. Blanchon)
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available sources: see Turland, Wiersema, 2024; 
Turland et al., 2024; Turland, 2025). This name 
was applied to a lichen species (Fig. 1.) collected in 
1934 by Miss Lucy Beatrice Moore (14 July 1906 — 
9 June 1987; for a short biography of this prominent 
New Zealand woman botanist, see Morton, 2000–
onward). It was collected from a species of man-
grove reported then as Avicennia resinifera G. Forst., 
now accepted as A. marina (Forssk.) Vierh. subsp. 
australasica (Walp.) J. Everett (Acanthaceae s. l. sub-
fam. Avicennioideae Miers, or Avicenniaceae Miq. 
s. str.), growing on the side of the Mahurangi River 
(approx. —  36.398700°S, 174.670211°E), probably 
near Warkworth, Te Ika a Maui / North Island of 
Aotearoa / New Zealand.

Galloway (1983) regarded the name “Caloplaca 
L. B. Moorii” as being illegitimate due to the (then) 
International Code of Botanical Nomenclature 
[either the Leningrad Code (Stafleu et al., 1978), or 
the Sydney Code (Voss et al., 1983), it is not clear 
which he referred to], supposedly not allowing 
specific epithets to be made up of three words con-
nected with hyphens. He proposed a new name, C. 
mooreae, explaining his nomenclatural decision as 
follows: “Since the International Code of Botanical 
Nomenclature does not allow 3 words to comprise a 
specific epithet (L. B. in Zahlbruckner's epithet L. B. 
Moorii standing for Lucy Beatrice) the new name 
C. mooreae based on the same type must be used” 
(Galloway, 1983: 192).

However, both the Leningrad Code and the Syd-
ney Code contain no rules banning the names con-
taining three or more parts, with two or even more 
hyphens. Just vice versa, it is stated that “If an epi-
thet consists of two or more words [emphasis add-
ed — Authors], these are to be united or hyphened” 
(Art. 23.1 of both the Leningrad Code and the Syd-
ney Code), without specifying any number of words 
or hyphens. Recommendation 23B(d) (present in 
the mentioned Codes) states that in forming specif-
ic epithets the authors should “avoid those formed 
of two or more hyphened words”. However, it is a 
Recommendation, not a Rule of the Code.

Thus, Galloway created de facto the replacement 
name Caloplaca mooreae D.J.  Galloway based on 
the same type. He also corrected the ending re-
flecting the grammatical gender of the epithet com-
memorating a female person. This nomenclatural 
decision has been followed in subsequent publica-
tions (Galloway, 1985 [there as Caloplaca mooreae 
with the authorship cited incorrectly as “(Zahlbr.) 

D.J. Galloway”]; Malcolm, Galloway, 1997; Gallo-
way, 2007; de Lange et al., 2012, 2018), and thus this 
illegitimate replacement name is currently in use.

When the first author was routinely checking 
Mycobank for updates on the lichens of Aotearoa 
/ New Zealand, he noted that the name Caloplaca 
mooreae D.J. Galloway had been updated and was 
now cited as a synonym of the name “Caloplaca 
lucy-beatrice-mooreae Zahlbr.”, with an expansion 
of the initials “L. B.” in Zahlbruckner (1941) to 

“Lucy” and “Beatrice”, the addition of hyphens, and 
the correction of the ending of the original spelling 

“Moorii” to “mooreae” to reflect the gender of the 
person the species was named after.

This raised five questions: (1) Was the original 
name validly published? (2) Should abbreviated 
personal names (i.e. initials) in epithets be expand-
ed for the name or epithet to be grammatically and 
nomenclaturally correct? (3) If yes, which rules 
and/or recommendations should be followed? (4) 
Should one or more than one hyphen(s) be used in 
a species epithet in such cases? (5) If so, what form 
would the correct (or corrected) epithet take?

Nomenclature

The first matter requiring clarification is whether 
Zahlbruckner’s “Caloplaca L. B. Moorii” was validly 
published. According to Art. 60 of the ICN (Madrid 
Code, Turland et al. 2025; see above), specifically 

“The original spelling of a name or epithet is to be 
retained, except for the correction of typographical 
or orthographical errors and the standardizations 
imposed by [in this case] Art. 60.14”. The protolo-
gue contained a detailed description in Latin and 
the citation of the type gathering, and even specifi-
cally the holotype specimen (through the mention 
of Zahlbruckner’s unique number, see below).

Therefore, Zahlbruckner’s “Caloplaca L. B. Moorii” 
was validly published rendering Galloway’s (1983) 
published name “Caloplaca mooreae” (in fact, a 
replacement name, not a correction of the origi-
nal epithet) nomenclaturally superfluous and thus 
illegitimate. Galloway (1983) was correct though 
over the orthography of the family name of Lucy 
Beatrice Moore forming the epithet. As the person 
honoured is female, the ending of the epithet (or 
part of the epithet) “moorii” is to be corrected to 

“mooreae” following Art. 60.8(a) of the ICN.
First of all, let us consider an option of delet-

ing the full stops (periods) and spaces, to obtain 
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Fig. 2. Image of the holotype held in Naturhistorisches Museum Wien (W0207548)
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Fig. 3. Image of the isotype held by the Allan Herbarium (CHR373803)
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“lbmooreae”, an epithet already mentioned in Myco
bank #365221. At first glance, it looks like Art. 
60.13 of the ICN allows that option. But a careful 
interpretation of that Article excludes it: “<…> 
The use of a full stop (period) in an epithet that 
is derived from a personal or geographical name 
that contains this full stop [emphasis added — 
Authors] is treated as an error to be corrected by 
expansion or, when nomenclatural tradition does 
not support expansion (Art. 60.14), deletion of the 
full stop”. In the Example provided directly under 
Art. 60.13 [Ex. 47: “In Nesoluma ‘St.-Johnianum’ 
Lam & Meeuse (in Occas. Pap. Bernice Pauahi 
Bishop Mus. 14: 153. 1938), derived from St. John, 
the family name of one of the collectors, the epi-
thet is to be spelled st-johnianum”] the intended 
epithet is derived from a compound family name 
St. John that already contains this full stop. We 
should inevitably conclude that in this sentence 
of Art. 60.13 the words “that contains this full 
stop” are linked to the noun “name” in the direct-
ly preceding phrase “a personal or geographical 
name”, not to the noun “epithet”. It means that the 
deletion of spaces and full stops (periods) cannot 
be applied in this case, and thus the “corrected” 
epithet “lbmooreae” is in fact incorrect. In other 
words, “L. B. Moore” is not “a personal or geo-
graphical name [one name — Authors] that con-
tains this full stop” but the initials (the abbreviated 
first and middle names) plus the non-abbreviated 
last name. Because of that the correction proce-
dure suggested in Art. 60.13 is not applicable in 
our case.

This leaves the key consideration, how should 
Zahlbruckner’s “L. B. Moorii” corrected to “L. B. 
Mooreae” be treated? According to the amended 
Art. 60.14, the “L. B.” part is to be expanded if no-
menclatural tradition supports expansion. Here we 
have to consider what traditions, if any, have liche-
nologists, notably those from Aotearoa / New Zea-
land, favoured with abbreviated epithets like “L. B. 
Mooreae”. In reality, until this matter was acciden-
tally discovered by the senior author, no one work-
ing on Aotearoa / New Zealand lichens had been 
aware of the problem, all accepting and follow-
ing “Caloplaca mooreae” as published by Galloway 
(1983) and adopted in his Lichen Flora treatments 
(Galloway, 1985, 2007); see for example de Lange et 
al. (2012) and de Lange et al. (2018). Also, from a 
perusal of the Flora of New Zealand Lichens (Gallo-
way, 1985, 2007) it seems that Zahlbruckner’s use of 

initials in his epithet was a singular case, perhaps a 
provisional name not intended for publication.

Those responsible for resurrecting Zahlbruck-
ner’s name “Caloplaca L.  B. Moorii” on Mycobank 
used “Caloplaca lucy-beatrice-mooreae” without ex-
planation. Presumably Mycobank followed Article 
60.14 of the ICN (Madrid Code) which states that 

“abbreviated names and epithets are to be expand-
ed in conformity with nomenclatural tradition (see 
also Art. 23 *Ex. 23 and Rec. 60C.4(d))”. Article 60, 
Example 49 offers a guide; citing “Allium ‘a.-bolosii’ 
P. Palau (in Anales Inst. Bot. Cavanilles 11: 485. 
1953). The species epithet honours Antonio de 
Bolòs y Vayreda, so the epithet should be expressed 
in full as “antonii-bolosii”.

This raises the question: is it actually necessary in 
this case to use hyphens?
The Madrid Code offers guidance on the use of hy-
phens in species epithets:

“23.1. The name of a species is a binary combina-
tion consisting of the name of the genus followed 
by a single specific epithet in the form of an ad-
jective, a noun in the genitive, or a word in appo-
sition (see also Art. 23.6). If an epithet consisted 
originally of two or more words, these are to be 
united or hyphenated. An epithet not so joined 
when originally published is not to be rejected 
but, when used, is to be united or hyphenated, as 
specified in Art. 60.11”.
However, the “corrected” epithet is currently (18 

June 2025) accepted by Mycobank as “lucy-beatrice-
mooreae”, with the first and middle (given) names 
of Lucy Beatrice Moore expanded unchanged, in 
the Latin nominative case, while the last name (sur-
name) is given in the Latin genitive case. In our 
opinion, this expansion (using hyphens) requires 
further discussion. Let us consider two cases cited 
in Art. 60 Ex. 40 and Ex. 41:

“Ex. 40. Hyphen to be deleted: <…> Eunotia 
rolandschmidtii Metzeltin & Lange-Bert. (Iconogr. 
Diatomol. 18: 117. 2007, “roland-schmidtii”), in 
which the given name and surname do not stand 
independently because the former is not sepa-
rately latinized; <…>”

“Ex. 41. Hyphen to be maintained: <…> Entero-
morpha roberti-lamii H. Parriaud (in Botaniste 
44: 247. 1961), in which the given name and sur-
name stand independently because they are sep-
arately latinized; <…>”
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This leaves us with three options. (1) We could 
use the form “lucy-beatrice-mooreae”, in which 
the given names and the surname (in the Latin 
genitive case) do not stand independently be-
cause the given names are not separately latinized, 
then, following Art. 60 Ex. 40, the hyphens are 
to be deleted, resulting in a rather awkward var-
iant “lucybeatricemooreae”. (2) The second option 
is to conclude that the initials originally used in 
the protologue should be expanded to match the 
grammatical gender and (genitive) case of the al-
ready corrected part of the epithet, “-mooreae”, 
and these three parts of the epithet should be con-
nected with two hyphens, resulting in the even 
more awkward (but correct according to Latin 
grammar) “lucyae-beatriceae-mooreae” (Art. 60 
Ex. 41 and Ex. 49 on the ICN). (3) The third op-
tion would be based on full latinization of the 
names Lucy and Beatrice, which in Latin were Lu-
cia (genitive: Luciae) and Beatrix (genitive: Beatri-
cis), which will result in “luciae-beatricis-mooreae”.

The Code also does have two recommendations 
(Rec. 23A.3(b, d)) regarding the use of long names 
or more than one hyphen:

“23A.3. In forming specific epithets, authors 
should comply also with the following: <…>
(b) Avoid epithets that are very long or difficult 
to pronounce in Latin. <…>
(d) Avoid those formed of two or more hyphen-
ated words.”
However, being Recommendations and not the 

Rules, they are not binding.
Now we turn to see if there is a nomenclatu-

ral tradition to guide us. We were unable to find 
examples of Australasian lichenized fungi with 
specific epithets composed from three names, but 
there are some epithets composed from two, such 
as Caloplaca johnwhinrayi S.Y. Kondr. & Kärnefelt 
named for John Whinray and Caloplaca jackelixii 
S.Y.  Kondr., Kärnefelt & A. Thell named for Jack 
Elix (Kondratyuk et al., 2009) [also currently ac-
cepted either as Sirenophila jackelixii (S.Y. Kondr., 
Kärnefelt & A.  Thell) Søchting, Arup & Frödén 
(Arup et al., 2013) or Elixjohnia jackelixii (S.Y. 
Kondr., Kärnefelt & A.  Thell) S.Y.  Kondr. & Hur 
(Kondratyuk et al., 2017)], that combine the first 
names and surnames of the persons they were 
named after. Both of these epithets avoid hy-
phens, following Art. 60 Ex. 40. However, these 
names should not be treated as some Australasian 

nomenclatural tradition; they rather manifest the 
trend of coining long combined names and ep-
ithets, noticeable in publications of the first au-
thor of these names. For example, several simi-
larly formed epithets have been coined for lichens 
occurring in Australia (“cliffwetmorei” for Cliff 
Wetmore and “ferdinandmuelleri” for Ferdinand 
Mueller) and Greenland (“erichansenii” for Eric 
Hansen) in the same article (Kondratyuk et al., 
2009).

It should be noted that there is also Ocellularia 
jacinda-arderniae A.J. Marshall, Blanchon, Lücking 
& de Lange (Marshall et al., 2019), where a hyphen 
was used because the alternative “jacindaarderniae” 
had the same vowel “aa” repeated (see Art. 60.11: 

“<…> A hyphen is permitted only when the epithet 
is formed of words that usually stand independent-
ly, or when the letters before and after the hyphen 
are the same”; note also Ex. 41: Turland et al., 2025).

Despite these examples used by Australasian li-
chenologists, we conclude that there is no single 
Australasian or any other nomenclatural tradition 
to provide the only one acceptable guideline in this 
case.

The Madrid Code gives no direct guidance on 
which option to select. The reference to some “no-
menclatural tradition” does not work here because 
we can find no unequivocal existing examples for or 
against any of these three options: 

“lucybeatricemooreae”, 
“lucyae-beatriceae-mooreae”, 
“luciae-beatricis-mooreae”, 
or even supporting the fourth option of deleting the 
full stops / periods and spaces (which we, however, 
exclude; see above), resulting in an incorrect versi-
on “lbmooreae”.

Of course, it is impossible to include in the ICN 
all potentially applicable orthographic rules and 
recommendations and to predict all cases of or-
thographic problems that may emerge, so such 
problems are still inevitable in taxonomic literature. 
For example, at least 1197 scientific names of plants 
mentioned in the Flora Reipublicae Popularis Sini-
cae (Flora of the People’s Republic of China, the orig-
inal edition in Chinese) were recently corrected be-
cause of their wrong spelling in that multi-volume 
Flora, including 111 names having epithets with 
gender forms not matching the genders of generic 
names, and 338 names with incorrect hyphenation 
(Liu et al., 2013).
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Also, for controversial cases like the one discussed 
in the present article, formal proposals to conserve 
a name with the conserved orthography (spelling) 
may be useful for proper standardization of the no-
menclature of orthographically problematic names. 
It could be even possible to propose for conser-
vation the name Caloplaca mooreae (nom. illeg.), 
coined by Galloway (1983) and rather widely used 
as the accepted name in several publications and da-
tabases until now (Galloway, 1985, 2007; Malcolm, 
Galloway, 1997; de Lange et al., 2012, 2018; Blan-
chon, 2013; Biota of New Zealand: https://biotanz.
landcareresearch.co.nz/scientific-names/d90b35cb-
2aa3-4a9b-83d1-48fead95ad8c), against all names 
that emerged or may emerge from various attempts 
to correct the name published as “Caloplaca L. B. 
Moorii”. If conserved, the name C. mooreae will be 
considered legitimate, even though initially it was 
published as an illegitimate replacement name (Art. 
14.1 of the ICN).

The current nomenclatural options (and three 
corrected spellings possible under the Madrid 
Code) can be summarized as follows below.

The original spelling:
Caloplaca L. B. Moorii Zahlbr., Denkschr. Akad. 

Wiss. Wien math-naturwiss. Kl. 104: 367. 1941.
Corrected spelling 1 (without latinization):
Caloplaca lucybeatricemooreae Zahlbr. (published 

as “L. B. Moorii”).
Corrected spelling 2 (partial latinization, only end-

ings latinized):
Caloplaca lucyae-beatriceae-mooreae Zahlbr. 

(published as “L. B. Moorii”).
Corrected spelling 3 (full latinization, based on 

“Lucia Beatrix”, genitive “Luciae Beatricis”):
Caloplaca luciae-beatricis-mooreae Zahlbr. (pub-

lished as “L. B. Moorii”).
Other “corrected” spelling variants:
≡ ‘Caloplaca lbmoorii’ Zahlbr. Mycobank: 365221
≡  ‘Caloplaca lucy-beatrice-mooreae’ Zahlbr. Myco-

bank: 107781

Replacement name:
≡ Caloplaca mooreae D.J. Galloway, N. Z. J. Bot. 21: 

192 (1983), nom. superfl. illeg.; also occasionally 
incorrectly cited as a nomenclatural combination 

“Caloplaca mooreae (Zahlbr.) D.J. Galloway” in Fl. 
N.Z. Lichens.: 68. 1985. Mycobank: 108644

Holotype: New Zealand. North Auckland, Ma-
hurangi River on Avicennia resinifera. L.B. 
Moore ZA 628, June 1934, W0207548! Isotypes: 
CHR373803!, BM.

Notes on typification
Galloway (1983: 192) initially correctly listed 
the specimen in W as the holotype (Fig. 2.) and 
CHR373803 as an isotype, which appears in a la-
bel on the specimen (Fig. 3.). Confusingly, he la-
ter recognised CHR373803 being the lectotype 
(Galloway, 1985, 2007), and there is an additional 
printed label attached to the specimen. He did in-
clude a note to “check material in W” on the CHR 
specimen. The designation of a lectotype by Gallo-
way in 1985 (also confirmed in 2007) has no stan-
ding because the original protologue clearly cites 
a single specimen (Z.A. 628), presumably marked 
by Zalbruckner on the label of the specimen in Vi-
enna (W020754).The notes on CHR373803 do not 
include Zahlbruckner’s specimen number from 
his protologue of the species, but it is likely that 
it is a retained duplicate of the specimen that was 
sent to him in Vienna. We here confirm the sta-
tus of W0207548 as the holotype because of its full 
correspondence to the protologue and the unique 
identifier ZA 628.

Concluding remarks
While this case is an unusual one, we conclude 
that neither earlier Codes nor the current Madrid 
Code (Turland et al., 2025) contain strict rules or 
even explicit recommendations for dealing with 
the cases like the one considered here. Clearer 
instructions or recommendations on expanding 
the initials published as parts of epithets could 
be provided in the Code. For avoiding any mis
understandings and proliferation of orthographic 
variants, some proposal(s) to amend the next 
Code could be considered to deal with that remai
ning uncertainty. If deemed useful, such a pro
posal could be provided for the judgement by the 
international community of taxonomists at the 
next XXI International Botanical Congress in 
Cape Town, South Africa.

A proposal to conserve the illegitimate replace-
ment name in current use, C. mooreae, against the 
original replaced name “Caloplaca L. B. Moorii” 
and all its corrected variants is desirable, and will 
be prepared.

https://biotanz.landcareresearch.co.nz/scientific-names/d90b35cb-2aa3-4a9b-83d1-48fead95ad8c
https://biotanz.landcareresearch.co.nz/scientific-names/d90b35cb-2aa3-4a9b-83d1-48fead95ad8c
https://biotanz.landcareresearch.co.nz/scientific-names/d90b35cb-2aa3-4a9b-83d1-48fead95ad8c
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Номенклатурні проблеми з виправленням орфографії та можливі рішення: 
цікавий випадок із назвою “Caloplaca L. B. Moorii” Zahlbr. (Teloschistaceae)
Д.Дж. БЛАНШОН 1, П.Г. ВІЛСОН 2, С.Л. МОСЯКІН 3, П.Дж. де ЛАНГЕ 4
1	 Оклендський військово-історичний музей, Окленд, Нова Зеландія
2	 Національний гербарій Нового Південного Уельсу, 
	 Королівський ботанічний сад, Сідней, Австралія
3	 Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
	 вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
4	 Технічний університет УніТек, Окленд, Нова Зеландія

Реферат. Розглянуто номенклатурну історію назви, опублікованої як “Caloplaca L. B. Moorii Zahlbr.”, на основі зразка, 
який зібрала Люсі Беатрис Мур (Lucy Beatrice Moore) у 1934 р. у Новій Зеландії. Хоча ця назва була валідно опублі-
кована, згодом вона була без потреби замінена незаконною назвою C. mooreae D.J. Galloway через неправильне тлу-
мачення тодішнього Міжнародного кодексу ботанічної номенклатури. На підставі Статті 60 Міжнародного кодексу 
номенклатури водоростей, грибів і рослин (Мадридського Кодексу) проаналізовано деякі аспекти орфографії власних 
імен у складі епітетів. У цьому конкретному випадку ми розглядаємо різні варіанти повного написання імен, опу-
блікованих в оригінальному епітеті як ініціали. Ми робимо висновок, що відповідно до чинного Кодексу принаймні 
три варіанти виправлення епітета є однаково можливими, а саме Caloplaca lucybeatricemooreae (але не ‘lucy-beatrice-
mooreae’), C. lucyae-beatriceae-mooreae та/або навіть C. luciae-beatricis-mooreae. Проте з усіх можливих варіантів авто-
ри схиляються до вирішення цієї проблеми шляхом подання пропозиції про консервацію незаконної, але вживаної 
наразі, назви C. mooreae. Така пропозиція з часом буде підготовлена.

Ключові слова: ботанічна номенклатура, ліхенізовані гриби, таксономічна орфографія, Caloplaca
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Introduction

Laricifomes officinalis (Vill.) Kotl. & Pouzar (Poly-
porales, Basidiomycota) is a medicinal wood-decay 
fungus, also widely known in recent literature as Fo-
mitopsis officinalis (Vill.) Bondartsev & Singer (ear-
lier also as Fomes officinalis (Vill.) Bres., Polyporus 
officinalis (Vill.) Fr., etc.). According to the Myco
bank (https://www.mycobank.org/), the currently 

accepted name of the fungus is Laricifomes offici-
nalis. This is a polypore fungus forming large per-
ennial fruit bodies on old-standing trees, rarely 
on fallen logs or stumps. The species belongs to 
slow-growing fungi (Flores et al., 2023). The fungus 
is a tree parasite that becomes a saprotroph upon 
the host tree death. Laricifomes officinalis was re-
ported from Europe, Asia, North Africa, and North 
America; however, its major distribution range is 
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Abstract. Laricifomes officinalis is known for producing biologically active pharmaceuticals. This species belongs to wood-de-
cay fungi capable of biotransforming various xenobiotics. Despite this potential, the ability of L. officinalis to biotransform 
various chemical compounds has not been previously investigated. This study is aimed at evaluating the biotransformation 
ability of three strains of L. officinalis towards diclofenac, naproxen, N-cyclohexylbenzamide, and N-phenylcyclohexanecar-
boxamide. As a result, all four selected compounds underwent successful biotransformation, and hydroxylated metabolites 
were detected for all of them. The biotransformation sufficiency of the four studied compounds was 80.5–83.1% of diclofe-
nac, 78.1–88.4% of naproxen, 58.2% of N-phenylcyclohexanecarboxamide, and 61% of N-cyclohexylbenzamide. Additional-
ly, other types of metabolites were identified in the biotransformation of diclofenac and naproxen. Among the three studied 
strains, L. officinalis 2498 demonstrated the highest efficiency in degrading the tested compounds.
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located in Western Europe, North Asia, and North 
America (Hayova et al., 2020). In Europe, L. offi-
cinalis was almost exclusively recorded on trees of 
the genus Larix Mill., while in Spain and elsewhere 
outside Europe, it was also reported on trees of the 
following genera of gymnosperm trees: Abies Mill., 
Cedrus Mill., Tsuga (Endl.) Carrière, Pinus L., Picea 
A. Dietr., and Pseudotsuga Carrière (Zarzyński, An-
dres, 2009). Despite its wide geographical distribu-
tion, this species is listed in the national Red Lists 
of several European countries; it was also assessed 
for the IUCN Red List of Threatened Species as EN, 
Endangered globally (Kałucka, Svetasheva, 2019).

Laricifomes officinalis is known to possess various 
biological properties, such as anticancer (Wu et al., 
2014), antiproliferative (Fijałkowska et al., 2020), 
antioxidant (Flores et al., 2023), antiviral (Sevindik 
et al., 2023), and cytotoxic activities (Areesanan et 
al., 2025). The extracts obtained from L. officina-
lis showed a broad range of antibacterial activities 
(Hleba et al., 2016; Mykchaylova, Poyedіnok, 2021; 
Flores et al., 2023). All these properties of L. offici-
nalis emphasize the high value of its biomass.

Due to its widespread distribution, this fun-
gus has been used in Central European tradition-
al medicine (Grienke et al., 2014). The chemical 
composition of various biologically active com-
pounds in both fruit bodies and mycelium of this 
species has been rather well characterized, such as 
coumarins (Hwang et al., 2013), triterpenes (Wu 
et al., 2009; Han et al., 2016; Naranmandakh et al., 
2018), sesquiterpenoids (Elkhateeb et al., 2019), cy-
tokinins (Vedenicheva et al., 2019), polysaccharides 
(Muszynska et al., 2020), phenolic and indole com-
pounds (Fijałkowska et al., 2020; Flores et al., 2023), 
and ergosterol (Spano et al., 2024).

Numerous biologically active substances indi-
cate a high biosynthetic potential for L. officinalis. 
Of them, cytochrome P450 enzymes are involved 
in synthesizing some of the previously described 
compounds (Syed et al., 2014; Wang et al., 2021). 
These enzymes are also actively utilized in biotrans-
formation, which has already been confirmed for 
certain fungi. For example, basidiomycetes have 
been proven to degrade various xenobiotics (Kathi-
ravan, Gnanadoss, 2021; Brazkova et al., 2022; Ko-
morowicz et al., 2023). Among representatives of 
the order Polyporales, biotransformation has been 
investigated in Phanerochaete chrysosporium Burds. 
(Rodarte-Morales et al., 2011), Trametes polyzona 
(Pers.) Justo (Teerapatsakul et al., 2016), Fomitopsis 

pinicola (Sw.) P. Karst. (Purnomo et al., 2022), Py-
cnoporus spp. (Cheute et al., 2024), etc. Howev-
er, such studies have not yet been carried out for 
L. officinalis, although conducting similar research 
would essentially expand our knowledge about this 
species.

Due to the extensive use of pharmaceuticals in 
human and veterinary medicine and their incom-
plete metabolism in human and animal organisms, 
they are actively accumulated in the environment. 
At present, such pharmaceuticals are classified as 
contaminants of emerging concern (Majewska et 
al., 2021). These pharmaceuticals include, in par-
ticular, diclofenac, naproxen, and bicyclic amides. It 
is known that these compounds have a toxic effect 
on the environment (Wojcieszyńska, Guzik, 2020; 
Wojcieszyńska et al., 2023). Therefore, it is impor-
tant to understand the effects of these xenobiotics 
on various groups of organisms, in particular fun-
gi. With regards to the above, the presented work 
is aimed at studying the ability of L.  officinalis to 
biotransform diclofenac, naproxen, N-cyclohexylb-
enzamide, and N-phenylcyclohexanecarboxamide.

Materials and Methods

Chemicals. Acetonitrile HPLC (Chemsolute, Ger-
many); bacteriological agar (Condalab, Spain); di-
clofenac (Enamine, Ukraine); dimethyl sulfoxide 
(Sigma-Aldrich, USA); glucose (Enamine, Ukrai-
ne); ethyl acetate (Enamine, Ukraine); formic acid 
(Enamine, Ukraine); magnesium sulfate (heptahy-
drate) (Bio Basic Inc., Canada); naproxen (Enami-
ne, Ukraine); peptone (Condalab, Spain); potassi-
um phosphate (monobasic, anhydrous) (Bio Basic 
Inc., Canada); potassium phosphate (dibasic, anhy-
drous) (Bio Basic Inc., Canada); sodium sulfate (an-
hydrous) (Enamine, Ukraine); yeast extract (Con-
dalab, Spain); N-cyclohexylbenzamide (Enamine, 
Ukraine), and N-phenylcyclohexanecarboxamide 
(Enamine, Ukraine).

Fungal strains. The objects of the investigation 
were three strains of L. officinalis 5004 (accepted 
by NCBI with accession number MF952886), L. 
officinalis 2498 (PQ363511), and L. officinalis 2497 
(PQ368547). All cultures were obtained from the 
IBK Mushroom Culture Collection of the M.G. 
Kholodny Institute of Botany, National Academy of 
Sciences of Ukraine (Bisko et al., 2020).

Medium composition. Glucose-yeast-peptone 
(GYP) medium, (g/l): glucose — 25; peptone — 3; 
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yeast extract — 3; KH2PO4 — 1; K2HPO4 — 1; Mg-
SO4*7H2O — 0.25; H2O — for a final volume of 1 l; 
pH — 6. Glucose-yeast-peptone agar (GYPA) me-
dium: GYP containing 20 g agar.

Inoculum preparation. The mycelium of three 
strains of L. officinalis was grown in Petri dishes for 
28 days at 26 ± 1 ℃ on GYPA medium.

Submerged cultivation of L. officinalis. The ob-
tained mycelium was homogenized with sterile wa-
ter and aseptically inoculated in 250 ml Erlenmeyer 
flasks with 45 ml of liquid GYP medium (10% v/v). 
Cultivation was carried out at 26  ±  1 ℃ and 150 
rpm for all studied strains.

Biotransformation procedure. After 21 days 
of cultivation, the obtained cultures were used to 
investigate the biotransformation of some xeno-
biotics. Diclofenac, naproxen, N-cyclohexylben-
zamide, or N-phenylcyclohexanecarboxamide dis-
solved in dimethyl sulfoxide were each added to 
the Erlenmeyer flasks with cultures. Amides were 
added at a concentration of 0.2 mg/ml culture me-
dium (Hernik et al., 2023), diclofenac at 0.1 mg/ml 
(Quinn et al., 2015), and naproxen at 0.25 mg/ml 
(Zhong et al., 2003). Dimethyl sulfoxide was used 
at a concentration of 0.2 ml/l for dissolving com-
pounds and as a negative control for biotransforma-
tion.

Extraction procedure. The extraction of me-
tabolites was performed on the 3rd day (for N-cy-
clohexylbenzamide and N-phenylcyclohexan-
ecarboxamide), according to our unpublished 
investigation of these compounds with other ba-
sidiomycetes, or on the 7th day (for diclofenac and 
naproxen) after the addition of the studied com-
pounds (Zhong et al., 2003; Quinn et al., 2015). 
The obtained mycelial biomass and culture me-
dium were divided by filtration. Each sample was 
extracted with ethyl acetate (1 : 1) three times. The 
obtained extract was dried over anhydrous sodi-
um sulfate, concentrated via a rotary evaporator, 
and analyzed via high-performance liquid chro-
matography.

Analysis procedures. High-performance liq-
uid chromatography (HPLC) analysis was carried 
out on an Agilent Technologies 1200 Series (Ag-
ilent, USA). A chromatographic column made of 
stainless steel with a diameter of 4.6 mm, a length 
of 100 mm, and a grain size of 2.7 μm was used as 
the stationary phase. The column was filled with 
silica gel modified with hydrophobic C18 groups. 
The injection volume was 5 μl. The flow rate was 

1 ml/min. The total run time was 10 min. Gradi-
ents of solvent A (0.1% formic acid in water) and 
solvent B (0.1% formic acid in acetonitrile) for the 
study of diclofenac biotransformation were pre-
pared as follows (%): (I) 0–1 min (A:B, 60/40), (II) 
1–5 min (A:B, from 60/40 to 0/100 ), (III) 5–6 min 
(B, 100), 6.0–6.5 min (A:B, from 0/100 to 60/40), 
(IV) 6.5–10.0 min (A:B, 60/40). For the study of 
naproxen and amides biotransformation, gradients 
of solvent were the following (%): (I) 0–2 min (A:B, 
95/5), (II) 2–6 min (A:B, from 95/5 to 0/100), (III) 
6–8 min (B, 100), 8.0–8.5 min (A:B, from 0/100 to 
95/5), (IV) 8.5–10.0 min (A:B, 95/5). A UV detec-
tor and a Quadrupole LC/MS 6120 mass analyzer 
(Agilent, USA) were used to identify the obtained 
compounds. The UV detection was recorded at 
215, 254, and 280 nm. The results were obtained 
and analyzed via Open Lab CDS software (version 
C.01.10). The analysis was carried out using the 
studied compounds as standards.

The efficiency of biotransformation was calcu-
lated using preparative HPLC. The metabolites and 
residue of the original compounds were isolated 
and purified on an Agilent Technologies 1290 In-
finity II series (Agilent, USA). A chromatographic 
column made of stainless steel with a diameter of 
19.5 mm, a length of 100 mm, and a grain size of 5 
μm was used as the stationary phase. The column 
was filled with silica gel modified with hydropho-
bic C18 groups. The injection volume was 300 μl. 
The flow rate was 25 ml/min. The total run time was 
9 min. Gradients of solvent A (0.1% formic acid in 
water) and solvent B (0.1% formic acid in acetoni-
trile) for N-cyclohexylbenzamide were prepared as 
follows (%): (I) 0–1.3 min (A:B, 70/30), (II) 1.30–5 
min (A:B, from 70/30 to 60/40 ), (III) 5–6 min 
(A:B, from 60/40 to 0/100), 6–7 min (A:B, 0/100), 
(IV) 7.0–7.3 min (A:B, from 0/100 to 70/30), (V) 
7.3–9 min (A:B, 70/30). Gradients of solvent A and 
solvent B for N-phenylcyclohexanecarboxamide 
were prepared as follows (%): (I) 0–1 min (A:B, 
75/25), (II) 1–5 min (A:B, from 75/25 to 50/50 ), 
(III) 5–6 min (A:B, from 50/50 to 0/100), 6–7 min 
(A:B, 0/100), (IV) 7.0–7.3 min (A:B, from 0/100 to 
75/25), (V) 7.3–9.0 min (A:B, 75/25). A UV detec-
tor was used to identify the obtained compounds. 
The UV detection was recorded at 215 and 254 nm. 
The results were obtained and analyzed via Open 
Lab CDS software (version 3.3.65). The isolated and 
purified metabolites were weighed using an analyt-
ical balance.
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Results and Discussion

Biotransformation of naproxen by mycelium of 
Laricifomes officinalis
All three strains of L. officinalis can be considered 
capable of biotransforming naproxen (1, Fig. 1). 
The measure of biodegradation of naproxen ran-
ged from 78.1 to 88.4% depending on the strain, 
with the highest percentage exhibited by L.  offi-
cinalis 2498. Two strains, L.  officinalis 2497 and 
2498, metabolized the studied compound into de-
methylnaproxen (m/z (mass-to-charge ratio) 215) 
(2, Fig. 1) and hydroxynaproxen (m/z 245) (3, Fig. 
1). Additionally, a metabolite with m/z 179 was 
also detected for the studied samples of all strains, 
but could not be identified due to its insignificant 
amount. At the same time, demethylnaproxen was 
revealed for the strain L. officinalis 5004, whereas 
the hydroxylated metabolite was not present in 
this studied sample. This indicates different bio-
transformation pathways for the studied strains 
(Fig. 1).

Although the naproxen degradation by basidi-
omycetes is known, it remains poorly understood. 
The biotransformation of naproxen has already 
been investigated for Trametes versicolor (L.) Lloyd 
(Marco-Urrea et al., 2010; Rodríguez-Rodríguez 
et al., 2010), Phanerochaete chrysosporium Burds. 
(Rodarte-Morales et al., 2011), Coriolopsis trogii 
(Berk.) Domański (Funalia trogii (Berk.) Bondart-
sev & Singer) (Aracagök et al., 2017), and Pleuro-
tus djamor (Rumph. ex Fr.) Boedijn (Cruz-Ornelas 
et al., 2019). However, not all basidiomycetes are 
capable of biotransforming naproxen. In particu-
lar, Clitocybe nebularis (Batsch) P. Kumm. failed 
to metabolize this compound, although it was 
able to biotransform other similar compounds 
(Klenk et al., 2019). Most research is focused on 
the ability of fungi to breakdown naproxen. How-
ever, little has been studied about the metabolites 
formed in this process. This is because the naprox-
en molecule is resistant to microbial biotransfor-
mation due to the presence of two aromatic rings 
(Domaradzka et al., 2015). Given the stability of 
this compound and the knowledge gap in fun-
gal biotransformation, it is crucial to identify its 
metabolite. Demethylnaproxen has already been 
detected in biotransformation by T.  versicolor 
(Marco-Urrea et al., 2010). However, there are no 
prior reports of the presence of hydroxynaproxen 
in naproxen biotransformation by basidiomycetes. 

At the same time, the presence of both metabolites 
was observed in the biotransformation of naprox-
en by Aspergillus niger Tiegh. (Aracagök et al., 
2017). The obtained results indicate the potential 
of using the studied strains of L. officinalis to de-
grade naproxen.
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Fig. 1. Pathways of biotransformation of naproxen (1) by 
Laricifomes officinalis 2497, 2498, and 5004; 2 — demethyl-
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Fig. 2. Pathways of biotransformation of diclofenac (4) by 
Laricifomes officinalis 2497, 2498, and 5004; 5 — 1-(2,6-di-
chloro-4-hydroxyphenyl)-1,3-dihydro-2H-indol-2-one; 
6 — 1-(2,6-dichlorophenyl)indolin-2-one; 7 — hydroxy-
diclofenac; 8 — 1-(2,6-dichlorophenyl)-1,3-dihydro-5-hy-
droxy-2H-indol-2-one
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Biotransformation of diclofenac by mycelium of 
Laricifomes officinalis
The results indicated the ability of three strains of 
L. officinalis highly to biotransform diclofenac (4, 
Fig. 2). The biodegradation rates of this compound 
ranged from 80.5 to 83.1% depending on the stra-
in. Three metabolites were established for the sam-
ples from strains L. officinalis 2498 and 5004. One 
of them showed a peak at m/z 279. It corresponds 
to 1-(2,6-dichlorophenyl)indolin-2-one (6, Fig. 2). 
The other two had a peak at m/z 294, but different 
retention times. There are hydroxylated forms of 
the first metabolite — 1-(2,6-dichloro-4-hydroxy-
phenyl)-1,3-dihydro-2H-indol-2-one (5, Fig. 2) 
and 1-(2,6-dichlorophenyl)-1,3-dihydro-5-hydro-
xy-2H-indol-2-one (8, Fig. 2). These metabolites 
were formed as a result of the reaction of carboxyl 
and amino groups. In contrast, L.  officinalis 2497 
metabolized diclofenac into hydroxydiclofenac only 
with m/z 312 (7, Fig. 2) and in trace amounts. This 
indicates the strain-specific biotransformation pro-
cess, which is also observed in the biotransformati-
on of naproxen.

Biotransformation of diclofenac by fungi occurs 
rapidly. The formation of hydroxylated metabolites 
is observed within 24 hours after the compound 
introduction. However, these metabolites are not 
stable in the culture medium due to fungal activi-
ty. This was also observed for strain L.  officinalis 
2497, where hydroxydiclofenac was detected in mi-
nor quantities. If the duration of biotransformation 
is beyond 3 days, the accumulation of metabolites 
with structurally rearranged functional groups oc-
curs (Kasonga et al., 2021). This is in agreement 
with the results obtained in our study, which in-
dicate the accumulation of condensed forms of 
metabolites. The metabolite 5 (Fig. 2) was also re-
ported for Fomes meliae (Underw.) Murrill (≡ Fo-
mitopsis meliae (Underw.) Gilb.) and Penicillium 
oxalicum Currie & Thom (Olicón-Hernández et al., 
2019; Dhiman et al., 2022). However, its exact struc-
ture was identified when diclofenac was biotrans-
formed by Chlamydomonas reinhardtii P.A.  Dang. 
(Liakh et al., 2023). The obtained results indicate 
the prospects for using the studied strains of L. of-
ficinalis for the degradation of diclofenac. This is 
the first report of the formation of 1-(2,6-dichloro-
4-hydroxyphenyl)-1,3-dihydro-2H-indol-2-one 
and 1-(2,6-dichlorophenyl)-5-hydroxy-1,3-dihy-
dro2H-indol-2-one during the biotransformation 
of diclofenac by basidiomycetes.

Biotransformation of amides by mycelium of 
Laricifomes officinalis
Unlike naproxen and diclofenac, the molecules of 
amides have both aromatic and aliphatic rings. The-
refore, studying their biotransformation is parti-
cularly important. The biotransformation research 
was carried out only for the strain L. officinalis 2498, 
identified as the most productive one in our earlier 
experiments. The content of N-phenylcyclohexane-
carboxamide (9, Fig. 3) and N-cyclohexylbenzami-
de (11, Fig. 3) after biotransformation decreased by 
61 and 58.2%, respectively. The extent of biodegra-
dation of naproxen and diclofenac was higher com-
pared to that of these compounds. The presence of 
a metabolite with m/z 220 was observed for both 
compounds. It corresponds to the hydroxylated 
metabolite common to both compounds. N-phe-
nylcyclohexanecarboxamide was transformed into 
4-hydroxy-N-phenylcyclohexane-1-carboxamide 
(10, Fig. 3), and N-cyclohexylbenzamide was trans-
formed into N-(4-hydroxy-cyclohexyl)-benzamide 
(12, Fig. 3).

The recently studied biotransformation of short-
chain n-alkyl-substituted cyclohexanes by Candida 
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O N

O N
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Fig. 3. Pathways of biotransformation of amides by Larici
fomes officinalis 2498; 9 — N-phenylcyclohexanecarboxam-
ide; 10 — 4-hydroxy-N-phenylcyclohexane-1-carboxamide; 
11 — N-cyclohexylbenzamide; 12 — N-(4-hydroxy-cy-
clohexyl)-benzamide
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maltosa Komag., Nakase & Katsuya and Cutane-
otrichosporon mucoides (E. Guého & M.T. Sm.) 
Xin Zhan Liu, F.Y. Bai, M. Groenew. & Boekhout 
(≡  Trichosporon mucoides E. Guého & M.T. Sm.) 
demonstrated hydroxylation of methyl- and ethyl-
cyclohexane at several positions (Schlüter et al., 
2019). Our results are slightly different from those 
for the aforementioned species. For the L.  offic-
inalis 2498, we established hydroxylation in the 
cyclohexanes ring only at one position, which 
indicates better selectivity of biotransformation 
for this strain. Previously, hydroxylation of N-cy-
clohexylbenzamide at the same position has been 
described for Beauveria bassiana (Bals.-Criv.) Vuill. 
(= Sporotrichum sulfurescens J.F.H. Beyma) (Fonken 
et al., 1968). However, so far no records are avail-
able regarding the biotransformation of N-phenyl-
cyclohexanecarboxamide. Thus, the present work 
reports the successful biotransformation of N-phe-
nylcyclohexanecarboxamide to a hydroxylated me-
tabolite for the first time.

Conclusions

This research revealed the efficiency of three strains 
of L. officinalis in the biodegradation of the selected 
biologically active substances. This is the first report 
of biotransformation processes involving this par-
ticular species. The strains L.  officinalis 2497 and 
2498 transformed naproxen into demethylnaproxen 
and hydroxynaproxen. On the other hand, L.  of-
ficinalis 5004 transformed naproxen only into de-
methylnaproxen. Diclofenac was transformed into 
hydroxydiclofenac by the strain L.  officinalis 2497, 

and into 1-(2,6-dichlorophenyl)indolin-2-one, 
1-(2,6-dichlorophenyl)-1,3-dihydro-5-hydro-
xy-2H-indol-2-one and 1-(2,6-dichloro-4-hydro-
xyphenyl)-1,3-dihydro-2H-indol-2-one by both 
strains L. officinalis 5004 and 2498. During the bi-
otransformation of amides by mycelium of L. offi-
cinalis 2498, N-phenylcyclohexanecarboxamiden 
was metabolized to 4-hydroxy-N-phenylcyclohexa-
ne-1-carboxamide. At the same time, N-cyclohexyl-
benzamide was metabolized to N-(4-hydroxy-cy-
clohexyl)-benzamide. Notably, biotransformation 
of the latter compound was carried out for the first 
time. Thus, it can be concluded that L. officinalis has 
demonstrated the ability to hydroxylate xenobiotic 
compounds. The strain L. officinalis 2498 proved to 
be the most efficient in the biodegradation of di-
clofenac (83.1%), naproxen (88.4%), N-phenylcy-
clohexanecarboxamide (58.2%), and N-cyclohexyl-
benzamide (61%).
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Біотрансформація ксенобіотиків міцелієм Laricifomes officinalis (Polyporales, Basidiomycota)
С.В. БОНДАРУК 1,2, Р.А. КОРЖ 2, Г.А. АЛЬ-МААЛІ 1,2
1	 Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України,
	 вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
2	 ТОВ "Енамін", вул. Вінстона Черчилля 78, Київ 02094, Україна

Реферат. Laricifomes officinalis відомий своїми біологічно активними речовинами з фармацевтичними властивос-
тями. Цей вид належить до дереворуйнівних грибів, які виявляють спроможність біотрансформувати різні ксено-
біотики. Тому важливим напрямом досліджень є вивчення здатності L. officinalis біотрансформувати різні хімічні 
сполуки, що не проводилося раніше. Метою цієї роботи було дослідження здатності трьох штамів L. officinalis бі-
отрансформувати диклофенак, напроксен, N-циклогексилбензамід та N-фенілциклогексанкарбоксамід. У резуль-
таті було проведено успішну біотрансформацію чотирьох аналізованих речовин. Для всіх досліджуваних речовин 
було встановлено утворення гідроксильованих метаболітів. Ступінь трансформації досліджених сполук становив 
80,5–83,1% для диклофенаку, 78,1–88,4% для напроксену, 58,2% of N-фенілциклогексанкарбоксаміду і 61% для N-ци-
клогексилбензаміду. Крім того, внаслідок біотрансформації диклофенаку та напроксену було встановлено наявність 
і деяких інших метаболітів. Отримані дані свідчать про те, що штам L. officinalis 2498 є найефективнішим у біодегра-
дації досліджених речовин.

Ключові слова: Fomitopsis officinalis, Laricifomes officinalis, аміди, біодеградація, диклофенак, напроксен
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Introduction

The hybridization processes are well known in vas-
cular plants. Nevertheless, many aspects of this phe-
nomenon are considered obscure and still in need 
to be studied. Numerous investigations studying 
different sides of this issue (ecology, evolution, har-
vest productivity, plant selection, adaptation, etc.) 
prove the importance of the problem (Ainouche et 
al., 2004; Wisseman, 2005; Thompson et al., 2018; 
Wong et al., 2022; Feliner et al., 2023; Edger et al., 
2025, etc.). For instance, some publications describe 

the adverse effects of hybrids on the autochthonous 
flora, even if one of the parental species is native to 
that territory (Bleeker et al., 2007; Hovick, Whitney, 
2014; Ruhsam et al., 2014; Buhk, Thielsch, 2015, 
etc.). Thus, studies of possible hybrids originating 
between native and alien species, and of their im-
pact on native plant diversity are relevant in the 
highlights of the current threats to biodiversity.

In the Ukrainian scientific literature, informa-
tion about hybrid plants is still fragmentary. Nev-
ertheless, numerous Ukrainian botanists’ publi-
cations are dedicated to separate hybrids or they 
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mention some of hybrids in their floristic research 
(Mosyakin, Fedoronchuk, 1999; Bezsmertna et al., 
2012; Peregrym, Didukh, 2014; Shynder et al., 2024; 
Fedoronchuk, 2022a, 2022b, 2023a, 2023b, 2024; 
Peregrym, Koopman, 2023; Klesczewski et al., 2024, 
etc.), in particular, in some multi-volume referenc-
es, such as the Flora of the Ukrainian SSR (Flora 
URSR, 1938–1965). Investigations on hybrid plants 
in Kharkiv Region were also fragmentary, and the 
relevant publications contain mentions of the oc-
currences of only some hybrids (Naliwaiko, 1899; 
Lawrenko, 1923; Gorelova, Alyokhin, 2002; Per-
egrym, Kuzemko, 2010, etc.). The first attempts to 
gather generalized data on hybrids in the Ukrain-
ian flora were made only in 2023 and were at that 
stage restricted to Monocots (Olshanskyi, 2023). 
Meanwhile, such integral research on hybrid plants 
in some countries exist (Cayouette, Catling, 1992; 
Stace et al., 2015). Thus, studies of the taxonomic 
diversity of hybrids are relevant at the national and 
local levels in Ukraine. This investigation starts the 

series of special research of the hybrid plants occur-
ring in Kharkiv Region (Kharkivs’ka Oblast) with-
in its current administrative borders. The article is 
dedicated to the records of rare and new hybrids of 
Eudicots in the flora of Ukraine, and in Kharkiv Re-
gion in particular.

Materials and Methods

The investigations were conducted during 2018–
2025. The geography of the research covers the ad-
ministrative territory of Kharkiv Region. The stu-
died area includes Kharkiv City, Kharkiv, Chuhuiv, 
Bohodukhiv, Berestyn, Lozova, and Izium Districts 
(including the former Balakliia, Barvinkove, Vov-
chansk, Zmiiv, Nova Vodolaha, Valky, Krasnokutsk, 
Zachepylivka, and Borova Districts) (Fig. 1).

In addition to the field surveys, the list of hy-
brids contains the data from literature (Czerniajev, 
1859; Schmalhausen, 1895, 1897; Naliwaiko, 1899; 
Širajefv, Lavrenko, 1926; Flora URSR, 1938–1965; 

Fig. 1. The collection sites of the expeditions within Kharkiv Region, Ukraine. Base map: ESRI World Topo
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Opredelitel…, 1987; Gorelova, Alyokhin, 2002; 
Zvyagintseva, 2015; Shynder, Negrash, 2021, etc.), 
and open databases on biodiversity (GBIF, 2025–
onward; iNaturalist, 2025–onward; UkrBIN, 2025–
onward; POWO, 2025–onward). The observations 
of other persons are also used in the article, and 
such records contain the relevant references. More-
over, we revised the herbarium specimens deposited 
in the Herbarium of V.N. Karazin Kharkiv Univer-
sity — CWU (Kharkiv, Ukraine) and the National 
Herbarium of Ukraine — KW (M.G. Kholodny 
Institute of Botany, National Academy of Sciences 
of Ukraine, Kyiv). The list of hybrids occurring in 
Kharkiv Region includes only plants confirmed by 
our observations and our revision of observations 
in databases and herbarium specimens.

The identification of plants is based on morphol-
ogy. It includes analyses of the common characters 
of the hybrids and their putative parental species.

The nomenclature of names of species and hy-
brids follows the Plant of the World Online (POWO, 
2025–onward) with some exceptions, such as Arc-
tium × cimbricum (E.H.L. Krause) Hayek (Bánki et 
al., 2025), which is absent there. We also propose 
Ukrainian vernacular names for some hybrids that 
did not have such names.

Each hybrid mentioned in the article is accom-
panized with a short annotation that contains in-
formation about its distribution. Our observations 
and other authors’ observations from iNaturalist 
(2025–onward) contains decimal geographical co-
ordinates. Moreover, if possible, we determined 
approximate geographical coordinates of some lo-
calities where herbarium specimens were collected, 
according to data of their labels. Additionally, each 
mentioned herbarium specimen contains a trans-
lated and modified transcript of the label in accord-
ance with modern names of administrative territo-
ries and other geographic elements. The map of the 
expedition spots was made in QGIS 3.18.1 Zürich 
(QGIS, 2024–onward) using the plugin GBIF Oc-
currences (Noé, 2024).

Results

Our investigations proved the presence of 25 rare 
and new hybrids of Eudicots in Kharkiv Region. We 
prepared an annotated list of the new and rare hy-
brids recorded in the region. The annotations con-
tain hybrid formulas, data about distribution, eco-
logy, and the revealed localities. Also, we provide 

short morphological characteristics and indicate 
the common features of hybrid plants and their pa-
rental species. The symbol “(+)” marks the localities 
that we discovered, while the localities from lite-
rature, open databases, or herbaria are marked by 
“(r)”.

The list does not contain data about some hybrids 
that have wide distribution in Kharkiv Region (such 
as Arctium × mixtum (Simonk.) Nyman., A. × no-
thum (Ruhmer) J. Weiss, Populus × canescens (Ai-
ton) Sm., Salix × fragilis L., etc.), which we observed 
during our field research. Moreover, we excluded 
some hybrid plants cultivated in the region and oc-
curring only in cultivation (e.g., Mentha × piperita 
L., Petunia ×  atkinsiana (Sweet) D. Don ex W.H. 
Baxter, Tilia × europaea L., some hybrids of Cratae-
gus sp., Fragaria sp., etc.). Besides, we exclude some 
widely distributed crops of hybrid origin, which can 
be taxonomically considered as nothospecies (e.g., 
Prunus domestica L., P. cerasus L., etc.).

An annotated list of new and rare hybrids of 
Eudicots recorded in Kharkiv Region
Abbreviations: Distr. — District; vic. — vicini-
ty; vill. — village. Abbreviations of the districts in 
Kharkiv Region: Bohod. — Bohodukhiv; Chuh. — 
Chuhuiv; Khark. — Kharkiv; Kup. — Kup’yansk; 
Loz. — Lozova.

Achillea × submicrantha Tzvelev (Asteraceae) — 
деревій майже дрібноцвітий.

Hybrid formula: A. micrantha Willd. × A. seta-
cea Waldst. & Kit.

Notes on morphology: Heads pale yellow (in-
termediate between A. micrantha and A. setacea). 
Stems and leaves with varying levels of pubescence.

Distribution and ecology: A Pontic-Caspi-
an taxon. In Ukraine it occurs sporadically in the 
Steppe zone and the southern part of the Left-Bank 
Forest-Steppe zone (Tzvelev, 1994: 121–122; GBIF 
Occurrence Download https://doi.org/10.15468/
dl.4c5wrf, Accessed 20 August 2025). In Kharkiv 
Region, it grows on the sandy terrace of rivers’ left 
banks (the Siverskyi Donets and the Oskil, and their 
tributaries). Achillea ×  submicrantha prefers sandy 
substrates and well-lit open spaces.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of 
Prylipka vill. (50.254260, 36.858880), the margin 
of a pine forest, Jun 2020, H. Bondarenko. Kup. 
Distr.: 2. (r) Pisky vill. (~49.986145, 37.923377), 
on the slopes, Jul 1964, leg. & det.:? [Notae criticae: 

https://doi.org/10.15468/dl.4c5wrf
https://doi.org/10.15468/dl.4c5wrf
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Achillea pannonica Scheele × A. micrantha Willd., 
det.: Л. Крицька] (KW019672). Izium Distr.: 3. 
(+) Oskil vill. vic. (49.172038, 37.474008), an open 
sandy lawn on the dam of the Oskil Reservoir, Jul 
2023, H. Bondarenko.

Arctium ×  cimbricum (E.H.L. Krause) Hayek  
(~ Arctium × scanicum Rouy) (Asteraceae) — лопух 
кімврійський (Fig. S1).

Hybrid formula: A. lappa L. × A. nemorosum Lej.
Notes on morphology: Plants up to 2.0(2.2) m 

tall. Upper heads in corymbiform general inflores-
cence (as in A. lappa) and lower ones in racemiform 
general inflorescence (lower heads have short pedi-
cels as A. nemorosum has them). Lower branches 
arched (as in A. nemorosum)

Distribution and ecology: An understudied hy-
brid of the widely distributed Eurasian species A. 
lappa and a relatively rare (in our region) European 
nemoral species A. nemorosum. According to hab-
itat preferences of A. nemorosum, the revealed hy-
brid credibly occurs in the deciduous forests in the 
temperate zone of Europe. Arctium × cimbricum is 

reported for the flora of Ukraine (Onyshchenko et 
al., 2022).

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) Homil-
shanski Lisy National Nature Park, vic. of Haidary 
vill. (49.627616, 36.301079), the oak forest, Jul 2024, 
H. Bondarenko, V. Siranskyi. Khark. Distr.: 2. (+) 
Liubotyn town (49.930039, 35.926240; 49.914208, 
35.926794; 49.913746, 35.927003), shady habitats; 3. 
(+) vic. of Bystre vill. (49.895481, 35.936328), clear-
ing in the oak forest, Aug 2024, H. Bondarenko.

Arctium × neumanii Rouy ex P. Fourn. (Aster-
aceae) — лопух Ноймана (Fig. 2). A new hybrid 
for the flora of Ukraine.

Hybrid formula: A. nemorosum Lej. × A. tomen-
tosum Mill.

Notes on morphology: Plant 1.5–1.6 m tall. 
Heads in racemiform general inflorescence (as in A. 
nemorosum) or upper heads in corymbiform gen-
eral inflorescence. Phyllaries tomentose but not as 
intensively as in A. tomentosum.

Distribution and ecology: According to the 
open databases (GBIF Occurrence Download 

Fig. 2. Arctium × neumanii. A: general habit; B: general inflorescence. Photos by H. Bondarenko

AA BB
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https://doi.org/10.15468/dl.w852ac, Accessed 20 
August 2025; iNaturalist, 2025–onward), this hybrid 
was registered in Sweden, the Netherlands, Ger-
many, and Russia. Due to data deficiency, the total 
species range is uncertain. Quite possible, A. × neu-
manii is a nemoral hybrid distributed from West-
ern Europe to Western Siberia. It has never been 
mentioned in the Ukrainian flora before. These are 
the first records of this hybrid in Ukraine. Arctium 
×  neumanii grows in deciduous forests formed by 
beech, hornbeam, oak, and some other trees.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. of 
Verkhnia Ozeriana vill. (49.856867, 35.998079), 
fresh thickets on the bottom of the oak forest ra-
vine, Sep 2023, H. Bondarenko. 2. (+) Liubotyn 
town vic. (49.891560, 35.945524), margin of the oak 
forest, Aug 2024, H. Bondarenko, V. Siranskyi.

Betula × aurata Borkh. (Betulaceae) — береза 
золотиста (Fig. S2). A new hybrid for the flora of 
Kharkiv Region.

Hybrid formula: B. pendula Roth × B. pubescens 
Ehrh.

Notes on morphology: Due to the morphologi-
cal polymorphism of both parental species, B. × au-
rata also is variable in its morphological features. 
Young shoots are commonly reddish with lenticels 
(as B. pendula) and pubescent (as B. pubescens). 
Leaf blades are from orbicular-ovate to rhombic; 
slightly haired; margin serrate or doubly serrate.

Distribution and ecology: Betula ×  aurata 
sporadically occurs in Central Europe (POWO, 
2025–onward). In Ukraine it grows in the north-
ern and central parts of the country (Tarieiev et 
al., 2019). It prefers humid habitats on the sand 
terrace of the river’s left banks. Betula ×  aura-
ta can occur in the relief depression, around the 
swamps and bogs, etc.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of 
Artiukhivka vill., Ivankiv Forest (sporadically), the 
relief depressions in the pine forest, Sep 2024, H. 
Bondarenko, V. Siranskyi, K. Nesterenko.

Centaurea diffusa Lam. × C. jacea L. (Asteraceae)
Notes on morphology: Perennial herb up to 30 

cm. Stem erect, greyish, covered by dense woolly 
hairs or glabrous. Leaves alternate, greyish, covered 
by woolly hairs or glabrous. Lower and middle caul-
ine leaves petiolate, pinnatipartite or pinnatisect 
(as in C. diffusa), lateral lobes lanceolate or linear, 
terminal lobe ellipsoid or lanceolate. Upper leaves 
sessile, lanceolate; margin entire. Flowers white 

(occasionally pink). Phyllary body ovate. Append-
ages pale (as in C. diffusa), membranous (as in C. 
jacea), ovate, margin pinnatisect, lobes linear. Inner 
phyllaries elongate. Appendages orbicular, with in-
cised margin (Fig. 3).

Distribution and ecology: Geographical distribu-
tion remains insufficiently known. Two more records 
of this hybrid for the flora of Ukraine were made near 
Vysoke village (Bakhchysarai Distr., Autonomous 
Republic of Crimea; the forest margin in elevation 
~500 m above the sea level; https://www.inaturalist.
org/observations/108124720). Also, it is known from 
the herbaria (Specimen examined: Ukraine, Cher-
nivtsi Region, Chernivtsi (formerly Zastavnyskyi) 
Distr., near Pohorilivka vill., Chornopototskyi Re-
serve, ~48.539947, 25.972925, the steppe slopes, July 
7, 2004, leg. I.A. Korotchenko, det. H. Bondarenko 
(KW068101)). According to the ecological prefer-
ences of the parental species, the discovered hybrid 
credibly grows in herbaceous habitats.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. of 
Huliai Pole vill. (49.629332, 36.063796); the steppe 
ravine, Aug 2024, H. Bondarenko, V. Siranskyi.

Centaurea jacea L. × C. nigrescens subsp. pin-
natifida (Fiori) Dostál. (Asteraceae). A new alien 
hybrid to the flora of Ukraine.

Notes on morphology: Lower and middle 
cauline leaves pinnately lobed (as in C. nigrescens 
subsp. pinnatifida), less commonly entire. Append-
age of phyllary with more or less wide membran-
aceous dark brown body (intermediate between C. 
nigrescens subsp. pinnatifida and C. jacea), but its 
margin fringed (as in C. nigrescens subsp. pinnati-
fida). Achene with pappi equalling to achene or a 
little shorter (as in C. jacea).

Distribution and ecology: The hybrids of Cen-
taurea jacea s. l. and Centaurea nigrescens s. l. are 
reported for Central Europe (Koutecký et al., 2011). 
In Ukraine, it is known in Transcarpathia (Fodor, 
1974), but the data about the hybrid with such sub-
species as Centaurea nigrescens subsp. pinnatifida 
in Ukraine is absent. This subspecies was formerly 
unknown in the flora of Ukraine and was first dis-
covered during our surveys (Bondarenko, Gamu-
lya, 2025).

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) Sporad-
ically in the vicinities of Liubotyn town and Bystre 
vill., the herbaceous habitats, forest margins, and 
the edges of agricultural fields, Jul 2023, Aug 2024, 
H. Bondarenko.

https://doi.org/10.15468/dl.w852ac
https://www.inaturalist.org/observations/108124720
https://www.inaturalist.org/observations/108124720
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C1C1A1A1 B1B1

C2C2A2A2 B2B2

Fig. 3. Comparison of morphological features of two species of Centaurea and their hybrid. A: C. diffusa; B: C. diffusa × C. 
jacea; C: C. jacea; 1 — head; 2 — leaves; 3 — phyllary. Photos by H. Bondarenko

C3C3A3A3 B3B3
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Centaurea nigrescens subsp. pinnatifida (Fiori) 
Dostál. × C. phrygia subsp. pseudophrygia (C.A. 
Mey.) Gugler. (Asteraceae). An alien hybrid newly 
reported for the flora of Ukraine.

Notes on morphology: Perennial herb 30–
60(70) tall. Lower leaves pinnatifid (C. nigrescens 
subsp. pinnatifida). Middle leaves sessile lanceolate 
or narrowly obovate, pinnatilobate. Upper leaves 
wide, sessile, lanceolate, with entire margin (C. 
phrygia subsp. pseudophrygia). Mature capitulum 
ovate, 1.5–2.0 cm long, 0.8–1.0 cm wide (C. phry-
gia subsp. pseudophrygia). Appendages of princi-
pal phyllaries’ elongate-triangular (intermediate 
between those in C. phrygia subsp. pseudophrygia 
and C. nigrescens subsp. pinnatifida), black (C. ni-
grescens subsp. pinnatifida) or dark brown (inter-
mediate between C. phrygia subsp. pseudophrygia 
and C. nigrescens subsp. pinnatifida), with long 
curved lobes, bent outward (C. phrygia subsp. pseu-
dophrygia). Cypsela with papi (C. phrygia subsp. 
pseudophrygia) (Fig. 4).

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vicinities 
of Liubotyn town, Aug 2024, H. Bondarenko.

Centaurea × psammogena Gáyer (= C. × varn-
ensis Velen.; = C. ×  dobroczaevae Tzvelev) (Aster-
aceae) — волошка псамогенна.

Hybrid formula: C. diffusa Lam. × C. stoebe L. 
s. l. (Fig. S3).

Notes on morphology: Plants well-branched 
from base (as in C. diffusa). Leaves pinnatisect, 
greyish. Principal phyllaries polymorphic, inter-
mediate between those in parental species (Fig. S4). 
Terminal lobe of appendages shorter than C. diffu-
sa has and longer than C. stoebe has. Appendages 
pale, brownish, dark brown (intermediate between 
C. stoebe and C. diffusa).

Distribution and ecology: According to the pref-
erences of both parental species and data from her-
barium labels, this hybrid occurs in dry grasslands. 
It occurs in Ukraine sporadically (Shynder, 2021). 
Tzvelev (1985) reported the presence of C. × psam-
mogena (as C. ×  dobroczaevae) in Kharkiv Region. 
However, he did not specify the locality where he 
made these records. Also, this hybrid, under the 
name C. × varnensis Velen., was reported from the 
vicinities of Balakliia town (Shynder, Negrash, 2021).

C1C1A1A1 B1B1

C2C2A2A2 B2B2

Fig. 4. Morphological comparison of some representatives of Centaurea. A: C. nigrescens subsp. pinnatifida; B: hybrid C. 
nigrescens subsp. pinnatifida × C. phrygia subsp. pseudophrygia; C: C. phrygia subsp. pseudophrygia; 1 — heads; 2 — middle 
leaves. Photos by H. Bondarenko
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Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. of 
Huliai Pole vill. (49.640297, 36.066362), the steppe 
slopes, Aug 2024, H. Bondarenko, V. Siranskyi; 2. 
(r) vic. of Kharkiv City (~49.949561, 36.186851), 
on the railway embankment, near Lypova Rosh-
cha Station, near the bridge, Sep 27, 1926; leg. & 
det.: M. Kotov [Окр. г. Харькова, на насыпи жел. 
дороги вблизи ст. Липовая роща, у моста, 27.IX 
1926; М. Котов. Notae criticae: Centaurea diffu-
sa × Centaurea arenaria, X 1926, det.: E. Lavren-
ko]; (KW s.n.). Kup. Distr.: 3. (r) Tokarivka vill. 
(49.771955, 37.876801); the steppe slopes, Sep 
2019, V. Kletionkin, https://www.inaturalist.org/ob-
servations/147219702

Corydalis × hausmannii Klebelsberg (Papaver-
aceae) — ряст Гаусмана. A new hybrid for the flora 
of Ukraine.

Hydrid formula: C. intermedia (L.) Mérat × C. 
solida (L.) Clairv.

Notes on morphology: Inflorescence racemose 
(as in C. solida) but with a smaller number of flow-
ers (as in C. intermedia). Bracts oval (as in C. inter-
media), with entire margins (as in C. intermedia) or 
very slightly dentate on tip (as in C. solida). Pedicels 
slightly shorter than fruits (as C. solida) (Fig. 5).

Distribution and ecology: The hybrid is known 
for Central and Northern Europe (POWO, 2025–
onward). Parental species grows in forests, among 
shrubs. A spring ephemeroid.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. 
of Korotych vill. (49.925885, 36.023375), among 
shrubs, May 2021, H. Bondarenko.

Jacobaea andrzejowskyi (Tzvelev) B. Nord. 
(≡ Senecio andrzejowskyi Tzvelev) (Asteraceae) — 
жовтозілля Анджейовського, якобея Андже-
йовського.

Hybrid formula: Possibly J. borysthenica (DC.) 
B. Nord. × J. vulgaris Gaertn.

Notes on morphology: Lower leaves pinnatisect 
with pinnatifid lobes (intermediate form between 
J. borysthenica and J. vulgaris), middle leaves twice 
pinnatisect with thin lobes (as in J. borysthenica). 
Outer cypselae with pappi (as in J. vulgaris).

Distribution and ecology: According to Tzve-
lev (1986), it is an endemic species of the area be-
tween the Dnipro and Volga rivers. The distribution 
of this supposed hybrid is insufficiently known.  
According to the GBIF (GBIF Occurrence Down-
load https://doi.org/10.15468/dl.x34n2b, Accessed 
20 August 2025) and literature (Davydov, Gomlya, 
2021), in Ukraine it was recorded in Kharkiv (sur-
roundings of Dvorichanskyi National Nature Park, 
the margin of a pine forest) and Poltava regions, 
and the Autonomous Republic of Crimea (Krasno-
yarske vill. vicinity, near Lake Donuzlav). It prefers 
dry, sandy, and well-illuminated places.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of 
Chemuzhivka vill. (49.710193, 36.340771), the pine 
forest, Jul 2023, H. Bondarenko. Kup. Distr.: 2. (r) 
vic. of Petrivka vill. (49.932226, 37.791010), the 
margin of the pine forest, Jun 2021, D. Davydov, 
https://www.inaturalist.org/observations/88837759.

Mentha ×  verticillata L. (Lamiaceae) — м’ята 
кільчаста.

CCAA BB

Fig. 5. Comparison of two species of Corydalis and their hybrid. A: C. intermedia; B: C. × hausmannii; C: C. solida. Photos by 
H. Bondarenko

https://www.inaturalist.org/observations/147219702
https://www.inaturalist.org/observations/147219702
https://doi.org/10.15468/dl.x34n2b
https://www.inaturalist.org/observations/88837759


ISSN 2415-8860. Український ботанічний журнал. 2025. 82 (4) 353

New and rare hybrids of Eudicots in the flora of Kharkiv Region, Ukraine

Hybrid formula: M. aquatica L. × M. arvensis L.
Notes on morphology: Stem usually branched 

(as in M. aquatica). Stem with a few whorls of flow-
ers along (as in M. arvensis). Terminal ones close 
together in axils of short leaves.

Distribution and ecology: Mentha ×  verticil-
lata is native to Europe (POWO, 2025–onward). 
In Ukraine, it sporadically occurs throughout the 
country, including Crimea (Opredelitel…, 1987; 
Yena, 2012). Both parental species prefer quite 
moist or humid habitats. Their hybrid also grows in 
such places (banks of the water, wetlands, etc.).

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of 
Vysochynivka vill. (49.702564, 36.297865), the 
Mozh River floodplain, Aug 2023, H. Bondarenko, 
V. Siranskyi; 2. (+) vic. of Haidary vill. (49.627340, 
36.282659), the bottom of the dried Iskiv Pond, Sep 
2020, H. Bondarenko. Khark. Distr.: 3. (+) Liubo-
tyn town (49.931283, 35.925187), the bank of the 
3rd Pond, Aug 2024, H. Bondarenko; 4. (r) Budy 
vill. (Pivdenne hromada, Kharkiv Distr., 49.899768, 
36.001693), the Merefa River floodplain, Aug 2024, 
A. Novgorodsky, https://www.inaturalist.org/obser-
vations/239141673.

Psephellus carbonatus (Klokov) Greuter × 
P. sumensis (Kalen.) Greuter (P. marschallianus 
(Spreng.) K. Koch auct. non fl. Reg. Charkiw.) (As-
teraceae).

Notes on morphology: Both parental species 
belong to a species complex of Psephellus mar-
schallianus (Spreng.) K. Koch. In literature and 
herbarium labels, P. sumensis or P. carbonata are 
often (mis)identified as Centaurea marshalliana, 
but they differ in their geographic ranges, habitat 
preferences, and some morphological features. Hy-
brid appendages have intermediate features: they 
are thinner than in P. carbonatus but wider than in 
P. sumensis (Fig. S5), and thus resembling those of 
P. marschallianus. However, P. marschallianus oc-
curs southward from the region of our research and 
does not grow in our area (Klokov, 1963).

Distribution and ecology: The actual distri-
bution of the hybrid is insufficiently studied. It is 
probably distributed in the eastern part of Ukraine 
and adjacent areas. According to herbarium labels 
and ecological preferences of the parental species, 
the hybrid occurs on carbonate outcrops.

Studied localities: Izium Distr.: 1. (r) Izium 
town vicinities (Izium hromada, Izium Dis-
tr.), limestone slope, Jun 1, 1925, leg.: M.F. 

Tsentylovych, det. (as Centaurea marschallia-
na Spreng.): E. Lavrenko; [Харьковск. г. окр. г. 
Изюма, Известковый склон (щебень), 01.VI 
1925; собр.: М.Ф. Центилович; опр. (Centau-
ra marschalliana Spreng.): Е. Лавренко; Notae 
criticae: Centaurea carbonata Klok. × C. sumensis 
Kalen., 1939, det.: M. Klokov] (KW s.n.); 1820, 
leg.: V. Czernjajev, det. (as Centaurea marschalli-
ana Spreng.): E. Lavrenko [Centaurea ucranica?, 
in montibus cretaceis, 1820 Sept. 19; Centaurea 
sibirica, in montibus, Izum] (KW s.n.); 1873, leg.: 
K. Gornitskyi, det. (as Centaurea marschalliana 
Spreng.): E. Lavrenko [Izjum; a. 1873. Mai. 3. In 
collibus incultis, solo subcretaceo. i.l.] (KW s.n.).

Rubus × areschougii A. Blytt — ожина Аресху-
га (Fig. 6) (Rosaceae). A newly recorded hybrid for 
the flora of Ukraine.

Hybrid formula: R. caesius L. × R. saxatilis L.
Notes on morphology: Subshrubs up to 50 cm 

tall (lower than R. caesius and of the same size or 
slightly taller than R. saxatilis). Stem erect or arched, 
covered with thin spikes bent down and protruding 
trichomes. Leaves ternate, petiolate, with lanceolate 
stipules. Petiole covered thin bent-down spikes and 
protruding trichomes. Middle leaflet on more or 
less noticeable petiole, ovate or rhombic-ovate, with 
serrate margins. Lateral leaflets asymmetric, ovate, 
entire or dissected lengthwise, with serrate margins. 
Blade covered with short hairs. Flowers in racemose 
inflorescence. Sepals attached to fruits. Fruits red-
dish (as in R. saxatilis) with bluish tint (as in R. cae-
sius).

Distribution and ecology: It is currently known 
in Central and Eastern Europe (Norway, Sweden, 
Germany, Slovakia, Hungary, and Russia) (POWO, 
2025–onward; GBIF Occurrence Download https://
doi.org/10.15468/dl.82zkwq, Accessed 20 August 
2025). Presumably, it has a wider distribution in 
central and eastern parts of Europe. For instance, 
the possibility of the presence of this hybrid is 
mentioned in the Ukrainian flora checklist (Fedor-
onchuk, 2022b), but actual data about the distribu-
tion patterns in Ukraine are still absent.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of 
Myrhorody vill. (49.752281, 36.169871); the forest 
bog, Jul 2024, H. Bondarenko. Khark. Distr.: 2. (+) 
two localities in Velykyi Bir Forest, surroundings of 
Tymchenky vill. (49.763632, 36.145359; 49.765759, 
36.137930); through shrubs, Aug 2024, H. Bond-
arenko, V. Siranskyi.

https://www.inaturalist.org/observations/239141673.
https://www.inaturalist.org/observations/239141673.
https://doi.org/10.15468/dl.82zkwq
https://doi.org/10.15468/dl.82zkwq
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Salix ×  reichardtii A. Kern. (Salicaceae) — 
верба Райхарда (Fig. S6).

Hybrid formula: S. caprea L. × S. cinerea L.
Notes on morphology: Low tree up to 4 m (as 

S. caprea). Young branches and buds canescent and 
pubescent (as in S. cinerea). Stipules herbaceous, 
semireniform. Leaf blade petiolate, elongate-obo-
vate or elliptic (as in S. cinerea), abaxial surface ca-
nescence, margin slightly serrate. Leaves have 8–12 
pairs of secondary veins (as in S. caprea). Pedicel 
3–5 times longer than torus (as in S. cinerea). Pis-
til with short style (as in S. cinerea) (Kerner, 1860: 
127–128).

Distribution and ecology: According to POWO 
(2025–onward), S. × reichardtii is sporadically dis-
tributed in Europe (British Isles, France, Belgium, 
Netherlands, Denmark, Norway, Finland, Sweden, 
Germany, Switzerland, Italy, Austria, Hungary, Ro-
mania, and the European part of Russia). The hy-
brid prefers humid and shady habitats.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of 
Tymchenky vill. (49.751673, 36.169116), the forest 
swamp in the pine forest, Aug 2024, H. Bondaren-
ko, V. Siranskyi. Khark. Distr.: 2. (+) vic. of Babai 
vill. (49.897058, 36.171595); the bottom of the forest 

ravine, oak forest, Jul 2025, H. Bondarenko; 3. (r) 
Budy vill. (49.886667, 36.043307); the bank of the 
Orsivskyi Pond; Aug 2024, A. Novgorodsky, https://
www.inaturalist.org/observations/241833783.

Salvia nemorosa L. × S. nutans L. (~ S. beton-
icifolia Etl.; ~ S. cernua Czern. ex Des.-Shost.; ~ S. 
cremenensis Besser; ~ S. × pendula auct. Vahl) (La-
miaceae).

Notes on morphology: Polymorphic hybrid. 
Stem branched at inflorescence and branches 
well-developed (as in S. nutans). Stem covered by 
quite long soft trichomes (as in S. nutans). Inflores-
cence raceme, relatively remote (as in S. nemorosa), 
not dense, semi-erect (tips slightly pendulate (as 
in S. nutans). Bracts less developed than those in 
S. nemorosa, but more developed than bracts of S. 
nutans. Corolla morphologically intermediate be-
tween the parental species (Fig. S7).

Distribution and ecology: This hybrid probably 
occurs from the Balkan Peninsula to the Urals, and 
its range is limited by the distribution range of S. 
nutans. Hybrid grows in steppes and other types of 
dry grasslands.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. of 
Lypkuvativka vill. (49.730162, 35.979648), the 

Fig. 6. Rubus × areschougii. A: general habit; B: fruits; C: leaves; D: trichomes and spikes on stems and petiole. Photos by H. 
Bondarenko

CCAA BB
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steppe slopes on the Dzhghun River’s right bank, 
May 2024, H. Bondarenko. Loz. Distr.: 2. (+) vic. 
of Nadezhdivka vill. (49.100520, 36.579814); the 
steppe slopes, May 2025, H. Bondarenko.

Salvia ×  simonkaiana Borbás (Lamiaceae) — 
шавлія Шимонкая.

Hybrid formula: S. nutans L. × S. pratensis L.  
(= Salvia × podolica Błocki).

Notes on morphology: A polymorphic hybrid. 
Stem branched at inflorescence, branches well-de-
veloped (as in S. nutans). Inflorescence raceme, 
relatively remote (as in S. pratensis), not dense, 
semi-erect (tips slightly pendulate, as in S. nutans). 
Flowers more similar to those of S. pratensis: up-
per corolla lip quite large and arcuately curved, in-
ner surface densely covered by more or less nota-
ble trichomes (Fig. S8). This hybrid resembles the 
previous one but has more remote-flowered inflo-
rescence, larger flowers, and upper corolla lip more 
curved. Co-occurring parental species could help to 
identify this hybrid more accurately.

Distribution and ecology: As well as in the pre-
vious case, the distribution of this hybrid is limited 
by the range of S. nutans.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. of 
Lypkuvativka vill. (49.729786, 35.985583), the 
steppe slopes on the Dzhghun River right bank, 
May 2024, H. Bondarenko.

Verbascum × ambiguum Lej. (Scrophulariaceae) 
— дивина двозначна.

Hybrid formula: V. nigrum L. × V. densiflorum 
Bertol.

Notes on morphology: Plant biennial, with 
well-developed tap root. Stem erect, angulate, red-
dish, covered with soft hairs, branched in inflores-
cence. Rosette and lower cauline leaves petiolate; 
petiole reddish (as in V. nigrum). Blade ellipsoid-lan-
ceolate, both surfaces covered with woolly hairs (as 
in V. densiflorum); tip acuminate; margin crenate, 
decurrent (intermediate between V. nigrum and V. 
densiflorum); middle and upper cauline leaves ses-
sile; blade elliptical-ovate, covered with woolly hairs; 
tip acuminate; blade margin cuneate, decurrent 
on stem (as in V. densiflorum). Flowers gathered in 
spike-like inflorescence, branched at base. Bracts 
short elongate-triangulate or lanceolate. Flowers in 
bunches of (4)5–10(12). Flowers ~2.5–3.0 cm wide, 
yellow. Stamen filaments yellow, pinkish lengthwise 
line on inner surface. All stamens haired (as in V. 
nigrum); trichomes white (as in V. densiflorum) on 

outer surface and reddish-pink (as in V. nigrum) on 
inner surface. Upper three anthers reniform; lower 
two anthers reniform or intermediate between reni-
form and elongate (Fig. S9). Capsules aborted.

Distribution and ecology: This hybrid is un-
derstudied. According to POWO (2025–onward), 
its native range is European. In GBIF, records cov-
er the territories of Germany and Belgium (GBIF 
Occurrence Download https://doi.org/10.15468/
dl.5nfjyy, Accessed 20 August 2025). The hybrid 
grows in light thermophilic biomes.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) Liubotyn 
town (49.933945, 35.923629); the meadow slopes 
near the 3rd Pond, Aug 2024, H. Bondarenko; 2. (r) 
vic. of Derhachi town and Peresichne vill., near the 
road in the forest ravine, near Peresichne vill.; Jul 21, 
1919; leg.: E. Lavrenko; Mar 8, 1952, det. (as V. ni-
grum L. × V. thapsiforme Schrad.): M. Kotov [Verbas-
cum nigrum × thapsiforme 21.VII 1919, Харьковск.у. 
с. Дергачи — с. Пересечное. У дороги, в лесной 
балке, близь последнего села. Собр, опр. Е. 
Лавренко] (KW s.n.; Kotov, 1960: 430).

Verbascum ×  brockmuelleri Ruhmer (Scrophu-
lariaceae) — дивина Брокмюллера (Fig. S10). A 
new hybrid for the flora of Kharkiv Region.

Hybrid formula: V. nigrum L. × V. phlomoides L.
Notes on morphology: Biennial herb up to 1.2 

m tall. Stem slightly ribbed, slightly branched at in-
florescence, densely covered with woolly hairs (as 
in V. phlomoides). Basal and lower cauline leaves 
petiolate, blade base rounded or cuneate (as in V. 
phlomoides). Middle cauline leaves sessile, subau-
riculate (as in V. phlomoides). Flowers quite large 
~3.5–4.0 cm wide (as in V. phlomoides). All stamen 
filaments covered (as in V. nigrum) by mix of pale 
(as in V. phlomoides) and purple (as in V. nigrum) 
hairs. Lower anthers reniform (as in V. nigrum) or 
slightly decurrent (intermediate between V. nigrum 
and V. phlomoides). Stigma capitate.

Distribution and ecology: According to POWO 
(2025–onward), V ×  brockmuelleri occurs in Aus-
tria, Czechia, Germany, Hungary, Romania, Slova-
kia, and Switzerland. In Ukraine, it is mentioned 
(Kotov, 1960: 430) that the hybrid occurred in Ter-
nopil Region. Our observation is the first record of 
V ×  brockmuelleri in the territory of Kharkiv Re-
gion. It grows in herbaceous habitats.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) Korop-
ove vill. (49.596932, 36.340817), the sandy lawn at 
the Siverskyi Donets River floodplain, Jun 2025, H. 
Bondarenko.

https://doi.org/10.15468/dl.5nfjyy
https://doi.org/10.15468/dl.5nfjyy
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Verbascum ×  denudatum Pfund (Scrophular-
iaceae) — дивина роздягнута.

Hybrid formula: V. lychnitis L. × V. phlomoides L.
Notes on morphology: Biennial herb up to 1.5 

m tall. Stem well-branched at inflorescence (as in 
V. lychnitis), covered by woolly and star-shaped 
trichomes (intermediate state). Basal and lower 
cauline leaves petiolate, hairier (V. lychnitis). Mid-
dle cauline leaves sessile, subauriculate (as in V. 
phlomoides). Flowers quite large ~3.5–4.5 cm wide 
(as in V. phlomoides). All stamen filaments covered 
by pale hairs (as in V. lychnitis). Fruits aborted.

Distribution and ecology: According to POWO 
(2025–onward), V. × denudatum occurs in France, 
Germany, Switzerland, Austria, Czechia, Slovakia, 
Hungary, Poland, and Romania. It grows in herba-
ceous habitats. In Ukraine, it occurred in Kharkiv, 
Kirovohrad, and Kyiv regions, and Kyiv City (Kotov, 
1960: 430).

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) Lypkuv-
ativka vill. (49.731939, 35.980912), country houses 
area, Jul 2025, H. Bondarenko; 2. (r) Sokolnyky, 
Kharkiv City, among shrubs, left of the highway, Jul 
1895, P.N. Naliwaiko (Naliwaiko, 1899; Kotov, 1960: 
430). Chuh. Distr.: 3. (r) Zaitsiv Yar, vic. of Haidary 
vill. (49.632176, 36.321794), the dry meadow, Jul 
2021, M. Solohub-Yosef, https://www.inaturalist.
org/observations/88436388. 4. (r) Romantyka, vic. 
of Haidary vill., Homilshanski Lisy National Nature 
Park (49.617885203, 36.3172957869), the margin of 
the oak forest, Jun 2016, Yu. Bengus, https://www.
inaturalist.org/observations/106698707.

Verbascum ×  ignescens Tausch (Scrophularia
ceae) — дивина полум’яна (Fig. S11, A).

Hybrid formula: V. lychnitis L. × V. phoenecieum L.
Notes on morphology: Stem well-branched at 

inflorescence (as in V. lychnitis). Leaves with irreg-
ularly crenate margin (as in V. lychnitis). Flowers 
peach-orange of pinkish (intermediate between 
those of V. phoeniceum and V. lychnitis), on well-de-
veloped pedicels (as in V. phoeniceum) but gathered 
in groups of (1)2–5 (as in V. lychnitis). Stamens with 
reddish hairs (intermediate state).

Distribution and ecology: Verbascum ×  ig-
nescens has been observed in Slovakia (POWO, 
2025–onward), in Russia (iNaturalist, 2025–on-
ward), and in the southern regions of Ukraine 
(Moysiyenko, 2023; Moysiyenko et al., 2023).

Studied localities: Bohod. Distr.: 1. (r) Valky, in 
herbaceous habitat; Jun 10, 1870; leg. & det (as V. 

blattaria L.): C. Gornitzkii [Verbascum Blattaria L. 
Walki; a. 1870. Jun. 10. In graminosis siccis; i.l.; No-
tae criticae: V. phoeniceum L. × lychnitis L., det. M. 
Котов] (KW s.n.; Kotov, 1960: 430).

Verbascum ×  pseudolychnitis Schur (Scrophu-
lariaceae) — дивина несправжньоборошниста 
(Fig. S12). A new hybrid for the flora of Kharkiv 
Region.

Hybrid formula: V. chaixii Vill. s. l. × V. lychnitis L.
Notes on morphology: Plant up to 70 cm tall. 

Stem well-branched at inflorescence (more likely to 
the habit of V. lychnitis), slightly angulate, covered 
with short hairs. Basal and lower leaves petiolate; 
middle and upper leaves sessile. Leaf blade elliptic 
or wide-lanceolate; margin crenate. Stamen fila-
ments with mix of pale (as in V. lychnitis) and red-
dish (as in V. chaixii) trichomes.

Distribution and ecology: Verbascum ×  pseu-
dolychnitis is distributed Western (France and 
Spain) and Central Europe (Czechia and Slova-
kia), and the Balkans (GBIF Occurrence Down-
load https://doi.org/10.15468/dl.6acfjy, Accessed 20 
August 2025; POWO, 2025–onward). In Ukraine, 
it was recorded in Crimea (Kotov, 1960: 430–431). 
It occurs predominantly in steppes and dry grass-
lands.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (+) vic. of Bi-
rochok Druhyi vill. (49.704182, 36.112783), herba-
ceous habitat along the railways, near the Birochok 
Druhyi station, Jul 2025, H. Bondarenko. Izium 
Distr.: 2. (+) vic. of Havrylivka vill. (48.849135, 
36.815142); steppe slope, Jun 2025. H. Bondaren-
ko. Khark. Distr.: 3. (+) vic. of Lypkuvativka vill. 
(49.730683, 35.987495), steppe slope, Jul 2025, H. 
Bondarenko.

Verbascum × rubiginosum Waldst. & Kit. (Scro-
phulariaceae) — дивина іржаста (Fig. S11, B).

Hybrid formula: V. chaixii Vill. × V. phoeniceum L.
Notes on morphology: Verbascum ×  rubigino-

sum is very similar to V. × ignescens, and sometimes 
it causes difficulties in its identification. Tausch 
(1823) mentioned that V. ×  rubiginosum has a 
shorter rhizome and its leaves crenate, not undulate 
and irregularly serrate (as in V. ×  ignescens). The 
presence of the specific parental species is the most 
reliable way to identify a hybrid correctly.

Distribution and ecology: Verbascum ×  ru-
biginosum is distributed from Central to East-
ern Europe: Germany, Czechia, Slovakia, Roma-
nia, Ukraine, the Chernozems belt and Caucasus 

https://www.inaturalist.org/observations/88436388.
https://www.inaturalist.org/observations/88436388.
https://www.inaturalist.org/observations/106698707.
https://www.inaturalist.org/observations/106698707.
https://doi.org/10.15468/dl.6acfjy
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regions of Russia, and Kazakhstan (POWO, 2025–
onward). In Ukraine it was registered in the Cher-
kasy, Donetsk, Kharkiv, Kherson, Kyiv, Luhansk, 
Mykolaiv, Poltava, and Sumy regions (Kotov, 1960: 
430–431). It occurs predominantly in steppes and 
dry grasslands.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (r) vic. of 
Birky vill. (~49.696053, 36.079788), slopes, Jun 
4, 1922; leg. & det. (as Verbascum phoeniceum L. 
× orientale M. Bieb.): E. Lavrenko [Verbascum 
phoeniceum × V. orientale, Харьковск. у. окр. ст. 
Борки, хут. Михайловский, опушка ... лесков в 
верховьях балки — "Глубокая Долина", 04.VI 
1922 п.ст., собр. опр.: Е.В. Лавренко] (KW s.n.). 
Izium Distr.: 2. (r) Velyka Komyshuvakha vill. out-
skirts (~49.112150, 37.028919), Batiliev Yar, the 
steppe slope, Jun 20, 1914; leg.: K. Zalessky; det. 
(as V. rubiginosum): E. Lavrenko [№1377а, Ver-
bascum (rubiginosum auct. W.), Изюмск. у. Вел. 
Комышеваха, Батилев яр, степной склон, 20.VI 
1914, собр.: Залесский, опр.: Е. Лавренко; Notae 
criticae: Verbascum orietale M.B. × V. phoeniceum L., 
12.III 1952, det.: М. Котов] (KW s.n.); 3. (r) vic. of 
Havrylivka vill. (~48.821379, 36.833735), the ravine 
near the road, Jun 18, 1914; leg.: K. Zalessky; det. 
(as V. phoeniceum L.): M. Kotov [№1313 Verbascum 
phoeniceum, Изюмский уезд, Гавриловка — (?) 
Мечебрловка, балка придорожная, 18.VI 1914, 
собр.: К. Залесский, опр.: М. Котов; Notae criti-
cae: det. (as V. orientale M. Bieb.): Е.В. Лавренко; 
20.IV 1925, det. (Verbascum phoeniceum L. × orien-
tale M. Bieb.): M. Котов] (KW s.n.). Khark. Distr.: 
4. (r) Kharkiv City, dry ravine, May 20, 1854, leg. & 
det.: V. Czernjaew [Verbascum rubiginosum, сухой 
яр, Харьков, 20.V 1854, собр.: В. Черняев; Notae 
criticae: 08.І 1926; det. (as Verbascum phoeniceum 
L. × orientale M. Bieb.): M. Kotov] (KW s.n.). 5. (r) 
Zhykhor, Kharkiv City, the pine forest, Jun 25, 1913; 
leg. & det. (as V. phoeniceum L.): ?Nekhai [№391 
Verbascum phoeniceum, Харьков. у. Жихорь, бор, 
25.VI 1913, собр.: (?) Нехай, опр.: М. Котов; Notae 
criticae: 08.ІІІ 1952 det. (as Verbascum phoeniceum 
L. × orientale M. Bieb.): M. Котов] (KW s.n.). Kup. 
Distr.: 6. (r) vic. of Vilkhuvatka vill. (~50.157832, 
37.507072), the ravine, 1895; leg. & det. (as V. ru-
biginosum Walds. & Kit.): V.I. Taliev [Verbascum 
rubiginosum W.K., с. Ольховатка, заказная балка, 
1895, собр. опр.: В.И. Талиев; Notae criticae: det. 
(as Verbascum phoeniceum L. × orientale M. Bieb.): 
M. Котов] (KW s.n.). Loz. Distr.: 7. (r) Lozova 
Town (Lozova Distr.; 48.873597, 36.306367); the 

herbaceous habitat, Jun 2025 (https://www.inatural-
ist.org/observations/289096780).

Verbascum ×  schiedeanum W.D.J. Koch (Scro-
phulariaceae) — дивина східамська.

Hybrid formula: V. nigrum L. × V. lychnitis L.
Notes on morphology: The morphological fea-

tures of V. ×  schiedeanum are well described in 
Klesczewski et al. (2024). Stem sulcate-angulose 
(intermediate between stems of V. nigrum and V. 
lychnitis). Rosette leaves petiolate; petiole reddish 
(as in V. nigrum); blade margin irregularly crenate, 
decurrent on petiole. Cauline leaves with short pet-
ioles; blade greyish-green (intermediate between 
those of V. nigrum and V. lychnitis). Inflorescence 
well-branched (as in V. lychnitis); flowers gathered 
in clusters of (2)4–8(10). All stamen filaments cov-
ered by trichomes; trichomes white or yellowish in 
base (as in V. lychnitis) and purple in tip (as in V. 
nigrum). Fruits aborted.

Distribution and ecology: Verbascum ×  schie
deanum occurs in Central Europe. In Ukraine it 
was registered in Kyiv, Kharkiv, Dnipro, Mykolaiv, 
and Poltava regions (Schmalhausen, 1897; Kotov, 
1960; Klesczewski et al., 2024; iNaturalist, 2025–on-
ward). It grows in grassland habitats.

Studied localities: Chuh. Distr.: 1. (r) vic. of 
Haidary vill., in forest, the surroundings of the Bi-
ological Station of Kharkiv University, Jun 12, ?; leg. 
& det. (as V. lychnitis L.): Ya. Lepchenko [Verbas-
cum lychnitis L., в лесу, …, Окр. Біол. Ст. Харьк. 
г. Змієвск. у. Собр.: Я. Лепченко; Notae criticae: 
Verbascum nigrum L. × lychnitis L., det.: M. Котов] 
(KW s.n.). Khark. Distr.: 2. (+) vic. of Huliai Pole 
vill. (49.635904, 36.062790), the steppe slopes, 
Aug 2024, H. Bondarenko, V. Siranskyi; 3. (r) vic. 
of Rokytne vill. (~49.804987, 35.967015), the mar-
gin of the pine forest, Aug 06, 1924, leg. & det. (as 
V. lychnitis L.): P. Kozlov [Verbascum lychnitis L., 
Харк. у., На опушке сос. бора у с. Рокитного, 
06.VIII 1924; Notae criticae: Verbascum lychnitis L. 
× nigrum L., det.: M. Котов] (KW s.n.); 4. (r) vic. of 
Derhachi town and Peresichne vill., near the road in 
the forest ravine, near Peresichne vill.; Jul 21, 1919; 
leg.: E. Lavrenko [Verbascum lychnitis L. × V. plo-
moides L.? 19 июля в… цвет в Сокольник в Кул 
справа от шоссе у дороги. Походит на 999×1002 
Шм., но не вполне; листья яйцевидные, но не 
широко-яйцевидные; венчик скорее неболь., 
окр. г. Харькова; Notae criticae: Verbascum lychni-
tis L. × nigrum L., det.: М. Котов] (KW s.n.). 5. (r) 

https://www.inaturalist.org/observations/289096780
https://www.inaturalist.org/observations/289096780
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Nadtochii (~49.981646, 36.077720), the margin of 
Malinkin Bir Forest, Aug 1894, N.P. Naliwaiko (Na-
liwaiko, 1899; Kotov, 1960: 430).

Verbascum ×  thapsi L. (Scrophulariaceae) — 
дивина ведмежоподібна. A new hybrid for the flo-
ra of Ukraine.

Hybrid formula: V. thapsus L. × V. lychnitis L.
Notes on morphology: Plant up to 1.5 m tall. 

Taproot developed. Stem erect, slightly sulcate, cov-
ered with dense soft hairs. Leaves alternate, sessile 
(as in V. thapsus). Leaf blade covered by woolly 
hairs, margin decurrent on stem (as in V. thapsus), 
irregularly crenate. Inflorescence well-branched (as 
in V. lychnitis). Flowers in clusters, yellow, ~2.5 cm 
wide. All stamens covered with yellowish hairs (as 
in V. lychnitis). Upper three anthers reniform, lower 
two anthers elongate (as in V. thapsus). Stigma capi-
tate (as in V. thapsus) (Fig. 7).

Distribution and ecology: At present, V. × thap-
si is known for the territories of France, Ger-
many, Austria, Poland, and Russia. It is the first 

documented record of the V. × thapsi for the flora of 
Ukraine. It prefers mostly light habitats.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. of 
Huliai Pole vill. (49.629371, 36.063754); the steppe 
slopes, H. Bondarenko.

Utricularia ×  neglecta Lehm. (syn. Utricularia 
australis R. Br. auct. non fl. Eur.) (Lentibulariaceae) 
— пухирник непомічений (Fig. S13).

Hybrid formula: Utricularia tenuicaulis Miki × 
Utricularia vulgaris L.

Notes to morphology: Aquatic plant. Stem up 
to 60 cm tall, branched. Leaves multiple pinnatisect 
into thin linear lobes (U. vulgaris); some of them 
converted into bladder-like traps. Flowers gathered 
in racemose inflorescence with reddish stem (as in 
U. vulgaris). Lower petal flat (as in U. tenicaulis). 
Spur pale yellow or with reddish lines (as in U. ten-
uicaulis).

Protection: Utricularia ×  neglecta is included 
in the Red Data Book of Ukraine as “U. australis R. 
Br.”. Molecular data demonstrated that plants from 

C1C1A1A1 B1B1

C2C2A2A2 B2B2

Fig. 7. Morphological comparison of two species of Verbascum and their hybrid. A: V. lychnitis; B: V. × thapsi; C: V. thapsus; 
1 — flowers; 2 — middle leaves. Photos A1, B1, C1, B2, C2 by H. Bondarenko; photo A2 by V. Siranskyi



ISSN 2415-8860. Український ботанічний журнал. 2025. 82 (4) 359

New and rare hybrids of Eudicots in the flora of Kharkiv Region, Ukraine

Europe identified as sterile “U. australis” in fact have 
a hybrid origin (Bobrov et al., 2022) and should be 
regarded as U. × neglecta, not as U. australis R. Br. s. 
str. Utricularia australis s. str. is actually distribut-
ed in Australia, New Zealand, and adjacent islands 
(POWO, 2025–onward).

Distribution and ecology: According to POWO 
(2025–onward), U. ×  neglecta occurs in many re-
gions of the Old World (Europe, Middle, Southern, 
and South-Eastern Asia, Africa). According to the 
Red Data Book of Ukraine (2009), the localities of 
U. × neglecta are known in Zakarpattia (Transcar-
pathia) and Ivano-Frankivsk regions. Nevertheless, 
the recent investigations show that the hybrid is 
more widely distributed in Ukraine (Iakushenko, 
Orlov, 2015; Tomych, Derzhypilskyi, 2019; iNatu-
ralist, 2025–onward). According to the latest data, 
it occurr in the Forest and Forest-Steppe zones, 
Transcarpathia, and Crimea. The origin of the pop-
ulations in the newly revealed localities in Ukraine 
remains unknown. Utricularia × neglecta grows in 
oligotrophic freshwater habitats, such as ponds, 
lakes, and slow-flowing rivers.

Studied localities: Khark. Distr.: 1. (+) vic. 
of Brazhnyky vill. (49.660061, 35.939161); the 
pond, H. Bondarenko; 2. (+) vic. of Bidriahy vill. 
(49.879574, 35.973122); Dytbudynivskyi Pond, H. 
Bondarenko. Bohod. Distr.: 3. (r) vic. of Vysoko-
pillia vill. (49.919591, 35.451826), the reservoir on 
the Kolomak River, Aug 2018, D. Davydov, https://
www.inaturalist.org/observations/40143840.; 4. (r) 
Slobozhanskyi National Nature Park, vic. of Kras-
nokutsk town (50.053889, 35.189760), the forest 
bog, Aug 2021, K. Onyshchenko, https://www.inat-
uralist.org/observations/163442248.

Discussion

Some other hybrid of Eudicots probably occur-
ring in Kharkiv Region. This article contains pre-
liminary data about distribution patterns of some 
interspecific hybrids of Eudicots in Kharkiv Regi-
on and reflects the results of our field surveys and 
analyses of the existing reference data. In addition 
to that, we analyzed the literature and open databa-
ses to answer the question “What can be found in 
the future?” Numerous records of hybrids made in 
Kharkiv Region were mentioned in the multi-volu-
me Flora URSR (1938–1965). Records of some hy-
brids have been confirmed by our field surveys and 
revision of herbarium collections. However, some 

of them are need to be reviewed and confirmed du-
ring future expeditions.

According to the latest checklist of the flora 
of Kharkiv Region (Gorelova, Alyokhin, 2002), 
Crataegus fallacina Klokov is mentioned as a spe-
cies that grows in the region. According to POWO 
(2025–onward), this taxon is recognized as a syno-
nym of the hybrid Crataegus × kyrtostyla nothovar. 
kyrtostyla (C. monogyna Jacq. × C. rhipidophylla 
var. rhipidophylla). We revised the herbarium spec-
imens in KW and CWU herbaria to find samples 
identified as Crataegus fallacina and some relative 
taxa. Our search was resultless. Available photos of 
Crataegus sp. in iNaturalist (2025–onward) were 
not enough detailed to identify plants accurately. 
Most photos do not illustrate necessary morpholog-
ical structures (characters of pubescence, features of 
generative organs, etc.). Nevertheless, according to 
reference data (Shynder, Negrash, 2021), C. × kyr-
tostyla nothovar. kyrtostyla occurred in the territory 
of the former Balakliia District (near Kreidianska 
Dacha and Protopopivka). This hybrid and its dis-
tribution in and around Kharkiv Region should be 
studied further.

Even among genera where we reported a few 
hybrids, we observed just a portion of hybrids that 
could potentially be observed in Kharkiv Region in 
the future. The analysis showed that several other 
Verbascum hybrids are expected there. Verbascum 
×  bastardii Roem. & Schult. (V. blattaria L. × V. 
densiflorum), V. × flagriforme Pfund. (V. phlomoides 
L. × V. blattaria), V. × intermedium Rupr. ex Pfund 
(V. blattaria × V. nigrum), V. × kerneri Fritsch (V. 
phlomoides × V. thapsus), V. × pterocaulon Franch. 
(V. blattaria × V. thapsus), V. × semialbum Chaub. 
(V. nigrum × V. thapsus), and V. × ustulatum Čelak. 
(V. nigrum × V. phoeniceum) are among them. The 
parental species of all these mentioned hybrid taxa 
grow in Kharkiv Region. The great potential on hy-
bridization between representatives of Verbascum 
was demonstrated even by our research, and thus 
further discoveries of new Verbascum hybrids are 
possible. For instance, Naliwaiko (1899) mentioned 
that he observed the hybrid of V. densiflorum (V. 
thapsiforme Schrad) and V. lychnitis on the margin 
of the Malinkin Bir Forest (currently, Nadtochii, 
Kharkiv City Agglomeration) on August 16, 1895. 
Moreover, he mentioned hybrid V. phlomoides × 
V. chaixii subsp. orientale Hayek (≡ V. orientale 
M. Bieb.) revealed between Karachivka (currently, 
Pokotylivka village, Kharkiv City Agglomeration) 

https://www.inaturalist.org/observations/40143840.
https://www.inaturalist.org/observations/40143840.
https://www.inaturalist.org/observations/163442248.
https://www.inaturalist.org/observations/163442248.
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and Babai village on July 23, 1895. One more note 
was dedicated to a record of the hybrid V. lychnitis × 
V. chaixii subsp. orientale Hayek made near Skury-
dyniskyi Mill (currently, Novobavarskyi Distr. of 
Kharkiv City) on August 7, 1894. Nonetheless, these 
reports are doubtful because they are not based on 
any available herbarium specimens. Some Verbas-
cum hybrids that occurred in Kharkiv Region were 
cited by Kotov (1960) in the Flora USSR after his 
studies of the herbarium collection at the Institute 
of Botany in Kyiv (KW). Most of mentioned by 
Kotov hybrids of Verbasum were actually found in 
Kharkiv Region.

Moreover, we recorded various Arctium L. hy-
brids. Some of them have not been included in the 
present article because of their wide distribution in 
the region (A. × nothum (Ruhmer) J. Weiss and A. 
× mixtum (Simonk.) Nyman). Additionally, we ana-
lysed records made in Ukraine to predict the possi-
ble presence of other representatives we did not find 
during our investigations or in herbarium collec-
tions. In particular, Arctium ×  ambiguum (Celak.) 
Nyman (A. lappa × A. tometosum) that occurred in 
the Zakarpattia (Transcarpathian), Volyn, Rivne, 
Ternopil, Vinnytsia, Kyiv, Cherkasy, Kirovohrad 
(Kropyvnytsk), Mykolaiv, Poltava, and Zhytomyr 
regions, and in Kyiv City (iNaturalist, 2025–on-
ward). Both parental species are widely distributed 
in Kharkiv Region. Shynder and Negrash (2021) 
reported that they observed A. × ambiguum in the 
surroundings of Balakliia town, but the precise lo-
cality is absent. Thus, A. × ambiguum is expected to 
be a more common hybrid in the region. In addi-
tion to A. × ambiguum, A. × maassii (M. Schultze) 
Rouy (A. minus × A. nemorosum) is known in the 
Ukrainian flora. This hybrid is much rarer because 
of the rarity of A. nemorosum. It was observed only 
in two localities (Vinnytsia and Zakarpattia (Tran-
scarpathian) regions) (Onyshchenko et al., 2022; 
iNaturalist, 2025–onward). Both parental species of 
A. × maassii grow in Kharkiv Region, so their hy-
brid could be registered there in the future.

Representatives of Salix L. have a great potential 
for hybridization. According to the latest check-
list of the flora of Kharkiv Region and other open 
sources (Gorelova, Alyokhin, 2002; iNaturalist, 
2025–onward), at least thirteen species of this ge-
nus grow in the region. They all are able to form 
hybrids between each other. In the generalizing 
floristic publications on plant diversity of Kharkiv 
Region and local floras (Gorelova, Alyokhin, 2002; 

Zvyagintseva, 2015; Shynder, Negrash, 2021), there 
was mentioned at least one hybrid, S. ×  fragilis L. 
For a long time it was recognised as a species. How-
ever, in 2009 Belyaeva (2009) described a new spe-
cies S. euxina and assumed the hybrid origin of S. 
×  fragilis A. Kern. (Belyaeva, 2009). Obviously, in 
local floristic research, S. fragilis includes a complex 
of S. euxina and S. ×  fragilis. (S. alba × S. euxina). 
At least ten Salix sp. hybrids potentially could be 
observed in Kharkiv Region: S. × eriophora Borbás 
(S. alba × S. triandra), S. ×  hermaphroditica L. (S. 
alba × S. euxina × S. pentandra), S. ×  holosericea 
Willd. (S. cinerea × S. viminalis), S. × hostii A. Kern. 
(S. caprea × S. viminalis), S. × mollissima Hoffm. ex 
Elwert (S. triandra × S. viminalis), S. × multinervis 
Döll (S. aurita × S. cinerea), S. × schumanniana See-
men (S. pentrandra × S. triandra), S. × speciosa Host 
(S. alba × S. euxina × S. triandra), S. × woloszczakii 
Zalewski (S. aurita × S. caprea × S. cinerea). We ob-
served individuals of Salix representatives similar to 
S. cinerea × S. triandra but this identification must 
be further confirmed.

This list of putatively occurring hybrids in 
Kharkiv Region is incomplete but contains the most 
credible ones.

Unresolved taxonomic and nomenclatural is-
sues. Despite the long history of research on Ver-
bascum hybrids, some taxonomic issues are still 
unresolved. Our research demonstrated that the 
hybrid V. chaixii × V. lychnitis occurs in Kharkiv 
Region at present, and it was recorded in the past 
(Naliwaiko, 1899). V. chaixii includes three accept-
ed infraspecific taxa (subspecies): V. chaixii subsp. 
austriacum (Schott ex Roem. & Schult.) Hayek, V. 
chaixii subsp. chaixii, and V. chaixii subsp. orien-
tale Hayek (POWO, 2025–onward). As reported by 
some authors (Gorelova, Alyokhin, 2002; Shynder, 
Negrash, 2021), the subspecies growing in Kharkiv 
Region is V. chaixii subsp. austriacum. However, in 
some Ukrainian publications (Opredelitel…, 1987; 
Gorelova, Alyokhin, 2002), V. orientale is recog-
nized as a synonym of V. chaixii subsp. austriacum. 
During our field surveys, we observed some indi-
viduals that fit the description of V. chaixii subsp. 
austriacus, and some of them fit the characters of 
V. chaixii subsp. orientale.Both subspecies probably 
occur in Kharkiv Region. According to Art. H.5.1 
of the International Code of Nomenclature for algae, 
fungi, and plants (Turland et al., 2025), “If the pos-
tulated or known parent taxa are at unequal ranks, 
the appropriate rank of the nothotaxon is the lowest 
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of these ranks”. Thus, the new nomencatural combi-
nations should be validated following the ICN.

Another unresolved problem refers to the sta-
tus of some names of Salvia hybrids. For instance, 
there seems to be no accepted name available for 
the hybrid S. nemorosa × S. nutans. Fedoronchuk 
(2022a) considers S. ×  pendula Vahl. as a hybrid 
that originated with participation of S. nemorosa. At 
the same time, he assumes that the second parental 
species could be S. nutans or S. pratensis. The last 
species can hardly be a parental species for S. × pen-
dula because it has pendulate inflorescence. Such 
character indicates that at least one of the parental 
species must be S. nutans. Pobedimova (1954: 350–
353) supposed that S. pendula could be a hybrid be-
tween S. nutans and S. virgata Jacq., according to its 
intermediate morphological features. At the same 
time, she revised specimens identified as S. cernua 
Czern. ex Des.-Shost., and concluded that there are 
no diagnostic characters sufficient for recognizing 
S. cernua as a species separate from S. pendula. The 
same conclusion she made for S. cremenescensis 
Besser, considering its differences as not so valuable 
for separating this species from S. pendula. Thus, 
Pobedimova (1954) synonymized S. pendula, S. cer-
nua, and S. cremenescensis. All these taxa occurred 
in different places quite far from their putative pa-
rental species S. virgata, occurring in Southern Eu-
rope, the Balkans, Crimea, the Caucasus, and Mid-
dle Asia. Therefore, Pobedimova (1954) rejects the 
hypothesis that S. pendula has the hybrid origin. 
Kotov (1960) recognized S. cernua and S. creme-
nescensis as species and did not synonymized them 
with S. pendula, as well as S. betonicifolia Etl. At the 
same time, he suggested that if S. cernua is of hy-
brid origin, it is a result of hybridization between S. 
tesquicola Klokov & Pobed. (= S. nemorosa s. l.) and 
S. nutans. According to POWO (2025–onward), 
S. × pendula is considered to be a hybrid with the 
hybrid formula S. nutans × S. virgata. Meanwhile, 
POWO recognizes S. betonicifolia, S. cernua, and S. 
cremenescensis as the heterotypic synonyms of S. 
nutans. Based on our analysis of the references, S. 
betonicifolia, S. cernua, and S. cremenescensis can-
not be regarded as synonyms of S. nutans, while S. 
× pendula is accepted as a separate entity. We con-
clude Fedoronchuk could be right and S. × pendula 
could be a hybrid between S. nemorosa and S. nu-
tans. These taxa should be critically revised using 
molecular methods to clarify their status as accept-
ed names, synonyms, and hybrids.

Some genera of Asteraceae are represented in our 
area by closely related species with intermediate 
overlapping characters, which leads to difficulties 
in their identification. The genus Jacobaea is among 
such groups. Jacobaea andrzejowskyi belongs to the 
group of related species known as J. vulgaris aggr. 
(Mosyakin, Shiyan, 2019). This poorly known taxon 
is believed to be a Pontic-Caspian endemic species 
(Tzvelev, 1986). Indeed, J. andrzejowskyi is current-
ly accepted as a species (POWO, 2025–onward; 
Euro+Med..., 2025–onward; WFO, 2024–onward). 
Tzvelev (1986) noticed in the protologue the tran-
sitional morphology of the newly described species, 
apparently intermediate between J. vulgaris and J. 
borysthenica, and thus he suggested the hybrid ori-
gin of this taxon. In particular, J. andrzejowskyi has 
intermediate characteristics of the leaves between 
the two putative parental species and has pappi on its 
cypselae (the character of J. vulgaris). Mosyakin and 
Shiyan (2019) also reviewed the specimens identi-
fied as J. andrzejowskyi and concluded that some of 
them are quite similar to J. vulgaris subsp. pannoni-
ca Hodálová & Mered'a (Hodálová et al., 2015). To 
clarify the status of each taxon, further research is 
necessary, preferably using molecular methods. We 
considered J. andrzejowskyi in this article due to its 
possible hybrid origin and intermediate morpholo-
gy between J. vulgaris and J. borysthenica.

Conclusions

This article is the first attempt to collect and gene-
ralize data about the hybrid plants occurring in the 
flora of Kharkiv Region. It unites the data about 
some new and rare hybrids of Eudicots. Totally, we 
reported the presence of 24 hybrids and one puta-
tive hybrid. Among them, there are seven hybrids 
new for the flora of Ukraine (Arctium × neumanii, 
Centaurea diffusa × C. jacea, C. jacea × C. nigre-
scens subsp. pinnatifida, C. nigrescens subsp. pinna-
tifida × C. phrygia subsp. pseudophrygia, Corydalis 
×  hausmanii, Rubus ×  areschougii, and Verbascum 
× thapsi) and six hybrids new for the flora of Khar-
kiv Region (Arctium × cimbricum, Betula × aurata, 
Salix ×  reichardtii, Verbascum ×  brockmuellerii, V. 
×  pseudolychnitis, Utricularia ×  neglecta). Most of 
the recorded hybrids are spontaneous and are for-
med accidentally. Some genera (Verbascum, Cen-
taurea, Arctium, etc.) demonstrate active hybridiza-
tion processes in our region and in other parts of 
their geographic ranges.
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Some revealed hybrids were formed with par-
ticipation of species which are alien in the flora of 
Ukraine, e.g. Centaurea diffusa and C. nigrescens 
subsp. pinnatifida. Such hybrids should be recog-
nized as adventive (alien, non-native) elements in 
the flora of Ukraine, as well as their parental spe-
cies. Moreover, the effects of such newly formed hy-
brids on ecosystems and native species of the flora 
of Ukraine in general and Kharkiv Region in par-
ticular should be studied in more detail.
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Нові та рідкісні гібриди справжніх дводольних рослин 
у флорі Харківської області (Україна)
Г.М. БОНДАРЕНКО, Ю.Г. ГАМУЛЯ
Харківський національний університет імені В. Н. Каразіна, 
Площа Свободи 4, Харків 61022, Україна

Реферат. У статті наведено дані про малопоширені та нові гібриди справжніх дводольних рослин, що були зареє-
стровані в Харківській області. Загалом зафіксовано, описано та проілюстровано 25 гібридів. Анотований список 
містить дані про їхнє поширення, екологію, морфологію та інформацію про виявлені місцезнаходження. Робота 
базується на результатах власних польових досліджень, аналізі відкритих баз даних з біорізноманіття, літератур-
них джерел та ревізії гербарних колекцій Національного гербарію України (KW) та Харківського національного уні-
верситету імені В.Н. Каразіна (CWU). Під час польових досліджень нами виявлено 7 нових для України гібридів 
(Arctium × neumanii, Centaurea diffusa × C. jacea, C. jacea × C. nigrescens subsp. pinnatifida, C. nigrescens subsp. pinnatifida 
× C. phrygia subsp. pseudophrygia, Corydalis ×  hausmanii, Rubus ×  areschougii, Verbascum ×  thapsi) та 6 гібридів, но-
вих для Харківської області (Arctium ×  cimbricum, Betula ×  aurata, Salix ×  reichardtii, Verbascum ×  brockmuellerii, V. 
× pseudolychnitis, Utricularia × neglecta). Зареєстровано гібриди, які виникли за участю чужорідних рослин (Centaurea 
diffusa та C. nigrescens subsp. pinnatifida). Обговорюються потенційні знахідки інших гібридів дводольних рослин у 
флорі Харківської області в майбутньому.

Ключові слова: біорізноманіття, гібридизація, екологія, морфологія, нові види, хорологія, чужорідні види
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Вступ

Російська збройна агресія проти України завдає 

небаченої шкоди природі. Одним із руйнів-
них видів негативного впливу війни на рос-
линний покрив є будівництво різних типів 
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Еколого-флористичний аналіз впливу розбудови 
польових фортифікацій на лісові фітосистеми
Іван І. МОЙСІЄНКО 1,2,3 , Яків П. ДІДУХ 2 , Людмила В. ЗАВ’ЯЛОВА 2 , 
Оксана О. КУЧЕР 2* , Віктор В. ШАПОВАЛ 3 , Ольга О. ЧУСОВА 2 , 
Олександр Є. ХОДОСОВЦЕВ 1,2,3 , Юлія А. ГРАД 1 , Ніна В. ДИРЕНКО 3
1	 Херсонський державний університет, 
	 вул. Шевченка 14, Івано-Франківськ 76018, Україна
2	 Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
	 вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
3	 Біосферний заповідник "Асканія-Нова" імені Ф.Е. Фальц-Фейна НААН, 
	 вул. Паркова 15, селище Асканія-Нова 75230, Каховський р-н, Херсонська обл., Україна
*	Автор для листування: kucher.oksana29@gmail.com

Реферат. Лісові екосистеми в Україні зазнають руйнівного впливу бойових дій після вторгнення російської 
армії, зокрема внаслідок розбудови польових фортифікацій. Досліджено флористичний склад, специфіку зміни 
та кореляційні зв’язки показників екофакторів рослинних угруповань 20 тупикових окопів для броньованої 
військової техніки (по 10 у сосновому і дубовому лісах). За флористичним складом у сосновому лісі найбільше схожі 
угруповання котлованів окопів і контрольних лісових ділянок, у дубовому — відвалів окопів і контрольних ділянок. 
Угруповання порушених лісових ділянок загалом (котлованів і відвалів окопів між собою в обох лісах) також досить 
подібні за цим показником. На третій рік після пошкодження на порушених ділянках апофітизація переважає 
над адвентизацією, що свідчить про позитивні тенденції у відновленні рослинності. Синфітоіндикаційний 
аналіз показав, що угруповання, які формуються на відвалах окопів за більшістю екологічних показників ближчі 
між собою, ніж з угрупованнями відповідних контрольних лісових ділянок у обох типах лісів, що підтверджує 
масштабність трансформації природних екосистем. Пошкоджені лісові екосистеми потребуватимуть тривалого 
відновлення до вихідного стану.

Ключові слова: адвентизація, біорізноманіття, геоботанічні описи, рослинний покрив, синантропізація, 
синфітоіндикація, фортифікації

https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.04.367
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.04.367
https://orcid.org/0000-0002-0689-6392
https://orcid.org/0000-0002-5661-3944
https://orcid.org/0000-0003-4160-1083
https://orcid.org/0000-0002-4197-0471
https://orcid.org/0000-0003-0443-663X
https://orcid.org/0000-0002-8081-9918
https://orcid.org/0000-0002-5906-9876

https://orcid.org/0009-0002-5899-6798
https://orcid.org/0009-0008-5802-0174
mailto:kucher.oksana29@gmail.com


368 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2025. 82 (4)

І.І. МОЙСІЄНКО та ін.

фортифікацій. Навіть поодинокі порушення 
супроводжуються фрагментацією рослинного 
покриву та пошкодженням ґрунтового покри-
ву, переміщенням значних об’ємів ґрунту, а 
численні, із застосуванням інженерної техні-
ки, — ще й материнської породи та поверхне-
вих відкладів геологічних пластів. Наслідками 
облаштування фортифікаційних споруд є не 
лише порушення, але й пряме локальне зни-
щення ґрунтів і біорізноманіття. Будівництво 
мереж фортифікацій завдає найбільшої шкоди 
природним ділянкам: схилам терас річок і ба-
лок, узбережжям водойм (озер, морів та ін.), 
лісовим масивам, лукам, степам тощо. Нега-
тивний вплив фортифікаційного будівництва 
на лісові екосистеми, як і на інші природні 
території, — це не лише прямі наслідки, зу-
мовлені пошкодженням або знищенням, а ще 
й незворотні зміни, які відбудуться із цими 
екосистемами. Завдана шкода спричиняє тран-
сформацію флористичного складу та структу-
ри рослинності, зміну екологічних і мікроклі-
матичних особливостей лісових угруповань.

Особливо суттєвого багатопланового впли-
ву війни ліси України зазнають там, де відбу-
лися або відбуваються бої. Лісові масиви та 
лісосмуги часто є місцями безпосередніх бо-
йових зіткнень, розбудови ліній оборони або 
прихистком для військових, унаслідок чого 
відбувається часткове або повне знищення лі-
сових екосистем. Дослідження впливу війни на 
лісові екосистеми в Україні розпочалися у 2014 
р., проте в другій половині 2022 р., коли певна 
частина заліснених територій була деокупова-
на, значно активізувалися та масштабувалися. 
Найбільш вивченим на сьогодні є вплив пожеж 
(Kuzyk, Tovarianskyi, 2023; Kasyanov et al., 2024; 
https://epl.org.ua/wp-content/uploads/2023/08/
Vplyv-vijny-na-lisy_21-08-2023_clean.pdf; 
https://uwecworkgroup.info/flames-of-war-how-
ukraine-lost-over-1000-square-kilometers-of-fo-
rest/). Серед інших видів впливу війни на лісові 
екосистеми досліджують також вирубування 
дерев (https://uwecworkgroup.info/wars-invisi-
ble-consequences-for-ukrainian-forests/), забруд-
нення вибухонебезпечними предметами та 
екологічно обґрунтоване лісоуправління та-
кими територіями в повоєнний час (Zibtsev 
et al., 2022), рівень порушеності лісів (Matsala 
et al., 2024). Оцінюють втрати лісу на приро-
доохоронних територіях Смарагдової мережі 

Луганської обл. (Shumilo et al., 2023), вплив 
війни на заповідні об’єкти (Shumilo et al., 2023; 
Kletionkin, 2024; Kolomiychuk, Vyshnevskiy, 
2024; Kolomiychuk, Zymaroieva, 2024; Kvarta, 
2024; Smagol et al., 2024), шкоду, заподіяну лі-
созахисним насадженням (Matsala et al., 2025), 
збитки, завдані лісовим екосистемам внаслідок 
їхнього знищення та пошкодження (Didukh et 
al., 2025). Вивчають відновлення рослинного 
покриву після спричинених війною пожеж (Zy-
maroieva et al., 2023), прямого впливу воєнних 
дій, включно з територіями об’єктів природ-
но-заповідного фонду України (Kolomiychuk, 
Zymaroieva, 2024; Zavialova et al., 2024), фор-
мування лісових біотопів на місці колишнього 
Каховського водосховища (Didukh et al., 2024; 
Kuzemko et al., 2024; Prylutskyi et al., 2024), на-
слідки впливу війни для глобального зростан-
ня емісії карбону (Sasmoko et al., 2023) та для 
розвитку лісової галузі загалом (Myroniuk et 
al., 2024).

Унаслідок широкомасштабного вторгнення 
російських військ у лютому — березні 2022 р. 
лісові масиви Київської області зазнали значних 
порушень. Незважаючи на короткотривалість 
окупації, перебування російської армії завдало 
суттєвої шкоди довкіллю, включно з лісовими 
екосистемами. Зокрема, на території Клавдієв-
ського лісництва ДП "Клавдієвська лісова на-
уково-дослідна станція" зафіксовані сотні по-
льових фортифікаційних споруд, облаштованих 
російськими військовими 76-ї гвардійської де-
сантно-штурмової дивізії ("Псковська десантна 
дивізія", військова частина № 07264). Серед цих 
фортифікацій найбільше відкритих споруд: око-
пів, траншей та ходів сполучення, щілин, укрит-
тів для техніки, бліндажів.

Станом на 2024 р. точна кількість і загальна 
площа таких об’єктів невідомі, оскільки значна 
частина території лісництва досі замінована 
і недоступна для повного обстеження. Відпо-
відно, головною метою нашого дослідження 
була не оцінка масштабів цього впливу, а від-
працювання методики його аналізу та безпосе-
редньо встановлення наслідків облаштування 
фортифікацій для біотопів листяних (дубових) 
і хвойних (соснових) лісів, зокрема виявлення 
змін ценотичної структури, флористичного 
складу та видового багатства, екологічних по-
казників рослинних угруповань на модельних 
ділянках.

https://epl.org.ua/wp-content/uploads/2023/08/Vplyv-vijny-na-lisy_21-08-2023_clean.pdf
https://epl.org.ua/wp-content/uploads/2023/08/Vplyv-vijny-na-lisy_21-08-2023_clean.pdf
https://uwecworkgroup.info/flames-of-war-how-ukraine-lost-over-1000-square-kilometers-of-forest/
https://uwecworkgroup.info/flames-of-war-how-ukraine-lost-over-1000-square-kilometers-of-forest/
https://uwecworkgroup.info/flames-of-war-how-ukraine-lost-over-1000-square-kilometers-of-forest/
https://uwecworkgroup.info/wars-invisible-consequences-for-ukrainian-forests/
https://uwecworkgroup.info/wars-invisible-consequences-for-ukrainian-forests/
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Матеріали та методи

Для з’ясування впливу облаштування польо-
вих фортифікацій на рослинний покрив лісових 
фітосистем було проведено дослідження лісів 
Клавдієвського лісництва ДП "Клавдієвська лі-
сова науково-дослідна станція" в серпні — ли-
стопаді 2024 р. Модельними територіями для 
вивчення було обрано виділи соснового (30-й 
квартал, 8 виділ площею 8,1 га та 9 виділ пло-
щею 7 га) і дубового (20-й квартал, 9 виділ пло-
щею 14,6 га) лісів, які характеризуються знач-
ною кількістю пошкоджень відповідного типу. 
Сосновий ліс у досліджених виділах представле-
ний штучними насадженнями Pinus sylvestris L. 
За даними лісовпорядкування на 2014 р. у 8-му 
виділі ці штучні насадження мали наступні ха-
рактеристики: вік 63 роки (на 2024 р. — 73 роки, 
відповідно), висота 23,6 м, діаметр стовбурів 
29 см, породний склад: Pinus sylvestris — 5, Betula 
pendula Roth — 5, Alnus glutinosa (L.) Gaertn. +, 
Quercus robur L. +, запас деревини — 295 м3/га. 
Подібні характеристики властиві також сосно-
вим насадженням 9-го виділу: вік 64 роки (те-
пер 74), висота 22,6 м, діаметр стовбурів 28,2 
см, породний склад: Pinus sylvestris — 7, Betula 
pendula — 3, Populus tremula L. +, Quercus robur 
+, запас деревини — 302 м3/га. На модельній те-
риторії дубового лісу, за даними лісовпорядку-
вання на 2014 р., вік Quercus robur становив 113 
років (тепер 123, відповідно), висота 26,2 м, діа-
метр стовбурів 36,4 см, породний склад: Quercus 
robur — 8, Betula pendula — 2, Pinus sylvestris +, 
Populus tremula +, запас деревини — 447 м3/га.

Польові дослідження проведено на доступ-
ній (безпечній) території лісництва із розбудо-
ваною російськими військовими протягом лю-
того — березня 2022 р. розгалуженою мережею 
різних типів польових фортифікацій. Відповід-
но до візуального обстеження фортифікацій за 
кількістю і загальною площею серед них пере-
важають тупикові окопи для броньованої вій-
ськової техніки (танків, БТР, БМП), оригінальна 
схема яких опублікована раніше (Didukh et al., 
2025). На відміну від інших фортифікаційних 
споруд (окопів, бліндажів, укриттів різного типу 
тощо) окопи для броньованої військової тех-
ніки досить великі та здебільшого однакові за 
розмірами (рис. 5). Усього нами було дослідже-
но 20 таких споруд: по 10 у сосновому і дубово-
му лісах, де зроблено 60 геоботанічних описів. 

Із них по 10 геоботанічних описів здійснено в 
котлованах окопів без включення апарелі, по 
10 — на відвалах окопів додатково не укріпле-
них по периметру котловану, та по 10 — на кон-
трольних ділянках. Вільні від фортифікацій та 
непошкоджені в інший спосіб ділянки лісу, зде-
більшого розташовані між дослідженими око-
пами або поряд із ними, орієнтовною площею 
50 м2 (загалом відповідає площі одного окопу), 
було обрано як контрольні для порівняння ви-
дового складу рослинних угруповань із рос-
линним покривом, що формується на окопах. 
З метою ідентифікації лісових рослинних угру-
повань також було виконано 14 геоботанічних 
описів на ділянках лісу без антропогенних по-
рушень площею 625 м2 (стандартна для вивчен-
ня лісових екосистем). Загалом було зроблено 
74 геоботанічних описи та виділено шість типів 
модельних ділянок: PF — контрольні ділянки 
соснового лісу, PV — відвали окопів у сосново-
му лісі, PT — котловани окопів у сосновому лісі, 
QF — контрольні ділянки дубового лісу, QV — 
відвали окопів у дубовому лісі, QT — котловани 
окопів у дубовому лісі.

Камеральна обробка матеріалів польових 
досліджень включала створення геоботанічної 
бази даних у програмі TURBOVEG (Hennekens, 
Schaminée, 2001) та її опрацювання за допомо-
гою модифікованої версії алгоритму TWISPAN, 
програми JUICE (Tichý, 2002). За результатами 
опрацювання даних було розроблено класифі-
каційну схему рослинності. На основі базового 
статистичного аналізу в програмі STATISTICA 
6.0. та за методикою синфітоіндикації (Didukh, 
2011; Didukh, Budzhak, 2020) було розрахова-
но показники провідних екофакторів (середні 
бальні значення та стандартне відхилення). Ві-
зуалізацію даних екологічного аналізу прове-
дено за допомогою пакетів vegan v. 2.6-4 (Ok-
sanen, 2022) і ggplot2 (Wickham, 2016) мовою 
програмування R у додатку R-studio (https://
www.R-project.org/). Для визначення ступеня 
антропогенної трансформації досліджених лі-
сових екосистем проведено фракційний аналіз 
видового складу рослин за В.В. Протопоповою 
(Protopopova, 1991) та обраховано індекси си-
нантропізації, апофітизації та антропофітизації, 
запропоновані B. Jackowiak (1990). Флористичну 
подібність рослинних угруповань досліджених 
модельних ділянок встановлено за допомогою 
обчислення коефіцієнта Стьюдента та побудови 

https://www.r-project.org/
https://www.r-project.org/
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на його основі кореляційної матриці згідно з 
традиційними підходами до статистичного ана-
лізу (Biostatystyka…, 2023). Латинські назви ви-
дів судинних рослин та мохоподібних наведені 
за Д.С. Винокуровим зі співавторами (Vynoku-
rov et al., 2025).

Результати та обговорення

Характеристика рослинного покриву
У сосновому лісовому масиві із досить щіль-
ною мережею фортифікаційних об’єктів чітко 
простежуються ряди Pinus sylvestris, що під-
тверджує штучне походження цього насаджен-
ня. Крім P. sylvestris (0,7–0,9), який домінує, у 
складі деревостану відмічені Betula pendula, 
Malus sylvestris (L.) Mill., Populus tremula, Pyrus 
communis L., Quercus robur, Sorbus aucuparia 
L., Acer pseudoplatanus L., а також чужорідні 
рослини Padus serotina (Ehrh.) Borkh. та Quer-
cus rubra L. Найімовірніше A. pseudoplatanus 
підсаджували до P. sylvestris, оскільки на Ки-
ївському Поліссі в природних соснових лісах 
він не росте. Інші види дерев, окрім B. pendula, 
представлені підростом або формують третій 
чи другий деревні яруси. Чагарниковий ярус 
розвинений слабко, представлений Frangula al-
nus Mill., Rosa villosa L., Rubus nessensis W. Hall, 
Sambucus racemosa L., а також чужорідним ви-
дом Physocarpus opulifolius (L.) Maxim. Незва-
жаючи на штучне походження, ці соснові ліси 
можна ідентифікувати як ас. Vaccinio-Pinetum 
(Pinion sylvestris, Vaccinio-Pinetea). Видовий 
склад відносно бідний, проте наявні типові 
бореальні елементи: Vaccinium myrtillus L., V. 
vitis-idea L., Pteridium aquilinum (L.) Kuhn s. l., 
Calluna vulgaris (L.) Hull, Lycopodium clavatum 
L., Viola reichenbachiana Jord. ex Boreau тощо. 
У складі досліджених соснових насаджень від-
мічені два рідкісні види судинних рослин, що 
охороняються в Київській обл. на регіонально-
му рівні (Lycopodium clavatum та Digitalis gran-
diflora Mill.).

Стиглий дубовий ліс представлений ас. Beto-
nico-Quercetum (Quercion roboris). Крім Quercus 
robur у деревостані відмічені Acer platanoides L., 
Betula pendula, Cerasus avium (L.) Moench, Malus 
sylvestris, Pinus sylvestris, Populus tremula, Pyrus 
communis, Sorbus aucuparia, а також чужорідний 
вид Padus serotina. Чагарниковий ярус розрідже-
ний, сформований Cornus sanguinea L., Crataegus 

monogyna Jacq., C. rhipidophylla Gand., Euonymus 
verrucosus Scop., Frangula alnus, Sambucus race-
mosa та Viburnum opulus L. Ліс характеризується 
високим флористичним різноманіттям (у геобо-
танічному описі понад 50 видів), у його складі 
відмічені такі властиві світлим дібровам види 
рослин, як Allium senescens subsp. montanum (Fr.) 
Holub, Anthericum ramosum L., Asperula cynanchi-
ca L., Astragalus glycyphyllos L., Betonica officina-
lis L., Brachypodium sylvaticum (Huds.) P. Beauv., 
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth, Campanula 
persicifolia L., Carex montana L., Clinopodium vul-
gare L., Convallaria majalis L., Cruciata glabra (L.) 
Ehrend., Dactylis glomerata L., Dianthus pineticola 
Kleopow, Festuca ovina L., Filipendula vulgaris Mo-
ench, Fragaria vesca L., Lamium galeobdolon (L.) 
L., Galeopsis bifida Boenn., Galium intermedium 
Schult., G. verum L., Geranium sanguineum L., Hy-
lotelephium maximum (L.) Holub, Hypericum ma-
culatum Crantz, H. perforatum L., Inula hirta L., La-
thyrus niger (L.) Bernh., Lithospermum officinale L., 
Maianthemum bifolium (L.) F.W. Schmidt, Melam-
pyrum pratense L., M. nemorosum L., Melica nutans 
L., Origanum vulgare L., Peucedanum oreoselinum 
(L.) Moench, Polygonatum multiflorum (L.) All., P. 
odoratum (Mill.) Druce, Potentilla alba L., Pulmo-
naria angustifolia L., Ranunculus polyanthemos L., 
Securigera varia (L.) Lassen, Serratula tinctoria L., 
Silene nutans L., Trifolium alpestre L., T. montanum 
L., Veronica chamaedrys L., Vincetoxicum hirundi-
naria Medik. тощо. Тут також зростають п’ять 
рідкісних видів рослин, занесених до переліків 
різного рівня охорони: Agrimonia pilosa Ledeb., 
Iris aphylla L. (Резолюція № 6 Бернської конвен-
ції (Vascular plants…, 2016)), Lilium martagon L., 
Cephalanthera longifolia (L.) Fritsch, Platanthera 
bifolia (L.) Rich. (Red Data Book…, 2009), Digitalis 
grandiflora (Andrienko, Peregrym, 2012).

Попередньо, на основі оцінки підтримуваль-
них та регулювальних екосистемних послуг, 
було розраховано збитки, завдані лісовим еко-
системам із урахуванням витрат на їх віднов-
лення (Didukh et al., 2025). Проте, для загаль-
ного розуміння масштабів впливу необхідно 
з’ясувати флористичні, ценотичні та екологічні 
зміни, які відбуваються внаслідок антропоген-
ного втручання такого типу (рис. 1). Ці зміни з 
одного боку відображають характер та глибину 
порушень екосистем, а з іншого — є основою 
розуміння тих процесів, які відбуватимуться 
під час їх відновлення до природного стану.
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Флористичний аналіз
Досліджений лісовий масив характеризується 
багатим таксономічним різноманіттям, у зро-
блених нами описах зафіксовано 199 видів су-
динних рослин і щонайменше 17 видів мохів. 
У сосновому лісі визначено 126 видів рослин 
із 91 роду і 40 родин, у дубовому — 165 видів 
із 125 родів і 48 родин. Ще понад 50 видів су-
динних рослин відмічені нами за межами мо-
дельних ділянок, здебільшого у дубовому лісі, 
отже загальне флористичне різноманіття лісо-
вого масиву складає понад 250 видів судинних 

рослин із 143 родів та 53 родин. За основними 
показниками таксономічного складу флорис-
тичне різноманіття дослідженого лісового ма-
сиву має кількісні та якісні відмінності. Зокрема 
відрізняються не лише загальна кількість видів, 
родів і родин у соснових і дубових лісах, але й 
відповідні спектри провідних таксонів. Якісні 
відмінності зберігаються передусім на видово-
му і родовому таксономічних рівнях, натомість 
на рівні родин вони менш помітні (в обох спек-
трах провідних родин перші позиції займають 
родини Asteraceae, Poaceae, Rosaceae, типові для 

CC
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Рис. 1. Модельні ділянки в сосновому та дубовому лісах. А: окоп для танків із відвалами в сосновому лісі; B: кон-
трольна ділянка соснового лісу; C: окоп для танків із відвалами в дубовому лісі; D: контрольна ділянка дубового 
лісу. Фото: О. Кучер, Л. Зав’ялова, І. Мойсієнко, Я. Дідух
Fig. 1. Model plots in pine and oak forests. A: military trench for tanks and the typically banked earth on the lip of the trench 
in the pine forest; B: control plot in pine forest; C: military trench for tanks and the typically banked earth on the lip of the 
trench in the oak forest; D: control plot in oak forest. Photos by O. Kucher, L. Zavialova, I. Moysiyenko, Ya. Didukh
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флор помірної зони). Спектри провідних родин 
відрізняються не так складом, що здебільшого 
однаковий, як за кількісними показниками, що 
й визначають їхню позицію. Це свідчить про 
різну таксономічну структуру соснового і дубо-
вого лісів і, відповідно, збереження ними своїх 
характерних особливостей.

Для визначення сучасного ступеня антро-
погенної трансформації нами було проведено 
фракційний аналіз флористичного різнома-
ніття за допомогою якого обраховано індекси 
синантропізації, апофітизації і антропофітиза-
ції для різних типів порушень та типових лісів 
(табл. 1).

Кількісний склад синантропної фракції ста-
новлять 53 види, з яких 32 апофіти і 21 чужорід-
ний вид, решта 146 видів (від усіх 199 зафіксо-
ваних на модельних ділянках) — аборигенні. У 
сосновому лісі виявлено 34 види синантропної 
фракції (18 апофітів і 16 чужорідних видів), тоді 
як у дубовому — 43 види (29 апофітів і 14 чу-
жорідних видів). Відповідно обидва досліджені 
ліси значно синантропізовані, проте дещо ви-
щою є синантропізація соснового лісу, оскільки 

показники відповідного індексу перевищують 
інші по всіх модельних ділянках, крім відвалів, 
де вони майже однакові (табл. 1). Процеси апо-
фітизації загалом домінують над антропофіти-
зацією в обох лісах, за винятком відвалів окопів 
у сосновому лісі, де антропофітизація перева-
жає майже вдвічі за рахунок більшої кількості 
кенофітів. Натомість у дубових лісах апофітиза-
ція домінує над антропофітизацією на всіх мо-
дельних ділянках, включно з відвалами окопів.

Найбільшу подібність за флористичним скла-
дом (табл. 2) виявлено між рослинними угру-
пованнями, які формуються в котлованах око-
пів та угрупованнями контрольних ділянок у 
сосновому лісі (68,29%), на порушених ділянках 
(в котлованах і на відвалах окопів) як у дубово-
му (67,01%), так і в сосновому (64,86%) лісах, а 
також між угрупованнями відвалів окопів і кон-
трольних ділянок у дубовому лісі (64,45%).

Найменш схожі за цим показником угрупо-
вання відвалів окопів між собою в лісах обох 
типів (52,07%). Значна трансформованість лі-
сів обох типів загалом негативно впливає на 
відновлення рослинного покриву порушених 

Таблиця 1. Порівняння індексів синантропізації (IS), апофітизації (IAp) і антропофітизації (IAn)
Table 1. Comparison of indices of synanthropization (IS), apophytization (IAp) and anthropophytization (IAn)

Індекси
Сосновий ліс Дубовий ліс

Окопи Відвали 
окопів

Контрольні 
ділянки лісу Загалом Окопи Відвали 

окопів
Контрольні 
ділянки лісу Загалом

IS (%) 29,5 23,18 19,76 27,0 28,72 23,0 18,01 26,06
IAp (%) 15,38 8,7 10,46 14,3 19,14 15,0 12,61 17,57
IAn (%) 14,1 14,5 9,3 12,7 9,57 8,0 5,4 8,5

Таблиця 2. Кореляційна матриця флористичної подібності досліджених ділянок на основі обрахунків 
коефіцієнта Стьюдента
Тable 2. Correlation matrix of floristic similarity of the investigated plots based on Student's coefficient

PV PT PF QV QT QF
PV 100 64,86% 59,35% 52,07% 44,17% 42,22%
PT 100 68,29% 49,43% 59,3% 40,21%
PF 100 49,46% 55,55% 46,70%
QV 100 67,01% 64,45%
QT 100 56,58%
QF 100

Тут і в наступних таблицях і рисунках позначено: PF — контрольні ділянки соснового лісу, PV — відвали окопів у 
сосновому лісі, PT — котловани окопів у сосновому лісі, QF — контрольні ділянки дубового лісу, QV — відвали око-
пів у дубовому лісі, QT — котловани окопів у дубовому лісі.
Here and in the following Tables and Figures, the abbreviations are as follows: PF — control plots in the pine forest, PV — 
typically banked earth on the lip of the trench in the pine forest, PT — trench pits in the pine forest, QF — control plots in the 
oak forest, QV — typically banked earth on the lip of the trench in the oak forest, QT — trench pits in the oak forest.
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ділянок, а також посилює процеси апофітизації 
та адвентизації рослинного покриву всього лі-
сового масиву. Переважання апофітизації над 
адвентизацією на третій рік після пошкоджен-
ня є позитивною тенденцією для відновлення 
рослинності порушених ділянок. Особливо 
виражена ця тенденція в дубовому лісі, де на 
контрольних ділянках і на відвалах окопів, як 
найбільш порушених місцях, індекси антропо-
фітизації найнижчі. Загалом трансформація 
обох типів лісових фітосистем досить значна на 
що вказує високий ступінь їхньої синантропіза-
ції.

Еколого-ценотичний аналіз
Проведена синфітоіндикаційна оцінка ступе
ня відмінності екологічних показників дослід
жених контрольних ділянок лісів, котлованів та 
відвалів окопів (табл. 3) показала, що отримані 
значення показників не дуже відрізняються і 
знаходяться у межах похибки (± 2 σ), однак тут 
важливі не так значення, як тенденція їхніх змін 
(рис. 2).

Складність і неоднозначність змін зумовлена 
відмінністю вертикальної структури, щільнос-
ті деревостанів, трав’яного покриву соснового 

і дубового лісів (рис. 2, 3). Так, максимальне 
значення показника вологості ґрунту (Hd) кон-
трольних ділянок соснового лісу (Vaccinio-Pine-
tum, Pinion sylvestris, Vaccinio-Pinetea) становить 
12,3 балів (мінімальне значення — 11,0, середнє 
— 11,8) і є найвищим серед модельних ділянок 
соснового лісу, оскільки контрольні ділянки 
займають вологіші місця. На піщаних відвалах 
окопів значення показника знижується до 11,5, 
а в котлованах окопів, де зафіксовані навіть такі 
види як Alnus glutinosa, Juncus conglomeratus L., 
Juncus effusus L., Lysimachia vulgaris L., Molinia 
caerulea (L.) Moench, Potentilla erecta (L.) Ra-
eusch. тощо, воно дещо зростає до 11,6. У дубо-
вих лісах (Betonico-Quercetum, Quercion roboris) 
амплітуда показника вологості ґрунту вужча 
(10,8–11,8, середнє значення 11,2), вони сухіші 
від соснових на 0,6 бала. Водночас на відвалах 
і в котлованах окопів вологість дещо вища (11,5 
та 11,3) і наближена до відповідних показників 
соснового лісу (рис. 2А). Тобто, навіть за по-
казниками вологості можна зробити висновок 
про те, наскільки суттєво облаштування окопів 
впливає на гідрорежим ґрунту. Це підтверджу-
ється і показниками змінності сезонного зволо-
ження ґрунту (Fh), де різниця між сосновими 

Таблиця 3. Значення показників екологічних факторів (у балах) для рослинних угруповань модельних ділянок
Table 3. Values of ecological factors for plant communities in the model plots

Екофактори
Модельні ділянки

PF PV PT QF QV QT
X σ X Σ X Σ X Σ X σ X σ

Hd 11,76 0,42 11,53 0,33 11,65 0,32 11,21 0,26 11,33 0,32 11,33 0,39
Fh 6,28 0,21 6,44 0,22 6,45 0,37 5,89 0,18 6,34 0,19 6,21 0,22
Rc 6,45 0,37 6,70 0,41 6,70 0,43 7,21 0,21 7,16 0,31 7,27 0,21
Sl 6,18 0,27 6,49 0,25 6,34 0,24 6,51 0,20 6,62 0,23 6,60 0,23
Ca 6,10 0,33 6,29 0,30 6,14 0,32 7,09 0,32 6,82 0,33 6,67 0,23
Nt 5,00 0,18 5,14 0,32 5,12 0,25 5,04 0,15 5,26 0,15 5,44 0,28
Ae 6,46 0,27 6,43 0,11 6,52 0,32 6,15 0,13 6,23 0,25 6,33 0,23
Tm 8,11 0,15 8,43 0,35 8,18 0,24 8,58 0,25 8,51 0,13 8,48 0,19
Om 13,03 0,22 12,63 0,41 12,64 0,31 12,81 0,17 12,62 0,24 12,39 0,23
Kn 8,46 0,19 8,40 0,28 8,35 0,21 8,33 0,16 8,40 0,10 8,31 0,09
Cr 8,05 0,13 8,21 0,32 8,08 0,19 8,43 0,23 8,29 0,19 8,37 0,15
Lc 6,60 0,23 6,72 0,27 6,70 0,22 6,59 0,20 6,59 0,22 6,56 0,29

Тут і на рис. 2–5 позначено екологічні фактори: Hd — вологість; Fh — змінність зволоження; Rc — кислотність; Sl — 
сольовий режим; Ca — карбонатність; Nt — вміст нітрогену; Ae — аерація ґрунту; Tm — терморежим; Om — омбро-
режим; Kn — континентальність; Cr — кріорежим; Lc — освітленість.
Here and in Figs 2–5, the ecological factors are designated as follows: Hd — soil humidity; Fh — damping variability; Rc — 
soil acidity; Sl — salt regime; Ca — carbonate content in soil; Nt — nitrogen content in soil; Ae — soil aeration; Tm — ther-
mal climate; Om — climate humidity (ombroregime); Kn — climate continentality; Cr — cryoclimate; Lc — light.
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Рис 2. Зміна показників едафічних факторів (А: Hd; B: Fh; C: Rc; D: Sl; E: Ca; F: Ае; G: Nt; H: Lc) модельних ділянок (у 
балах). 1 — контрольні ділянки лісу, 2 — відвали окопів, 3 — котловани окопів; суцільною лінією позначені модельні 
ділянки в сосновому лісі, пунктирною — у дубовому
Fig. 2. Change of indicators of edaphic factors (A: Hd; B: Fh; C: Rc; D: Sl; E: Ca; F: Ae; G: Nt; H: Lc) in model plots (in 
points). 1 — forest ecosystems, 2 — trench dumps, 3 — trench pits; model plots in pine forest are marked by solid line, oak 
forest marked by dotted line
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(6,3 балів) та дубовими (5,9) лісовими екосис-
темами менша (рис. 2B). Унаслідок порушення 
ґрунту та рослинного покриву змінність зволо-
ження помітно зростає, особливо на піщаних 
відвалах, проте різниця між значеннями цього 
показника в різних лісах (6,4–6,3) практично не 
помітна.

Відомо, що кислотність ґрунту (Rc) залежить 
від типу ґрунту, структури деревостану, опаду, 
який розкладається в дубових лісах протягом 
3–4, а в соснових за 5–7 років (Didukh et al., 
2009). У хвойних лісах на аналогічних ґрунтах 
водневий показник (рН) нижчий, ніж у листя-
них, що підтверджено даними фітоіндикації. 
Різниця між середніми значеннями кислотності 
ґрунту для соснового та дубового лісів є одні-
єю з найвищих серед усіх екологічних факторів 
(відповідно 6,4 та 7,2 бали) і становить 0,8 бала 
(рис. 2C). Значення показника помітно зро-
стає на порушених ділянках у дубових лісах, 

а в соснових — практично не змінюється, що 
свідчить про нівелювання відмінностей між 
різними типами лісів, особливо на відвалах, яке 
виникає унаслідок фортифікаційного будівниц-
тва. Між середніми показниками сольового ре-
жиму (Sl) для соснового (6,2 бали) та дубового 
лісів (6,5) різниця менша (рис. 2D). Унаслідок 
антропогенного впливу відбувається одночасне 
зростання значень цього показника та стирання 
відмінностей між різними типами природних 
лісів за сольовим режимом, особливо на відва-
лах (різниця 0,1, тобто є дуже низькою).

Значення показника вмісту доступних для 
рослин карбонатів (Ca) відносно високі для 
ґрунтів дубового лісу ас. Вetonico officina-
lis-Quercetum класу Quercetea pubescentis, що у 
нашому випадку підтверджується зростанням 
таких карбонатофільних видів, як Anthericum 
ramosum, Asperula cynanchica, Carex montana, 
Galium verum, Securigera varia, Trifolium alpestre, 

Рис. 3. Зміна показників кліматичних факторів (А: Tm; B: Cr; C: Kn; D: Om) модельних ділянок (у балах). 1 — кон-
трольні ділянки лісу, 2 — відвали окопів, 3 — котловани окопів; суцільною лінією позначені модельні ділянки в 
сосновому лісі, пунктирною — у дубовому
Fig. 3. Change of indicators of climatic factors (A: Tm; B: Cr; C: Kn; D: Om) in model plots (in points). 1 — forest ecosys-
tems, 2 — trench dumps, 3 — trench pits; model plots in pine forest are marked by solid line, oak forest marked by dotted line
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Trifolium montanum тощо. Пошкодження еко-
систем дубових лісів сприяє поширенню більш 
ацидофільних видів, зокрема Agrostis capillaris 
L., Calamagrostis epigejos (L.) Roth, Corynepho-
rus canescens (L.) P. Beauv., Festuca ovina, Jasione 
montana L., Rumex acetosella L., тому отримані 
значення показника знижуються для відвалів 
і котлованів окопів (рис. 2E). У соснових лісах 
значення показника карбонатності змінюються 
значно менше, помітне їхнє зростання лише для 
відвалів, однак тут спостерігається протилеж-
на тенденція за рахунок зниження кислотності 
верхнього шару ґрунту. Спостерігається тен-
денція до нівелювання різниці карбонатності 
ґрунтів природних лісів порівняно з поруше-
ними ділянками. Значення показників аерації 
(Ae) у ґрунтах під сосновими лісами вищі, ніж 
під дубовими. Відбувається покращення аерації 
ґрунтів та нівелювання природної відмінності 
між різними лісами (рис. 2F). Показник вмісту 
нітрогену (Nt) вищий у ґрунтах під дубовими 
лісами (рис. 2G). Його значення внаслідок пору-
шення лісів зростають, особливо для котлованів 
окопів, що спричинює появу більш нітрофіль-
них видів, зокрема й бур’янів, таких як Chelido-
nium majus L., Chenopodium album L. s. l., Cirsium 
arvense (L.) Scop., Solanum nigrum L., Taraxacum 

officinale agg., Trifolium repens L., Tussilago farfa-
ra L., Urtica dioica L. Значення цього показника 
вищі в дубовому лісі, різниця між природними 
угрупованнями контрольних ділянок та угру-
пованнями порушених ділянок (окопів) у дубо-
вому лісі більша, ніж у сосновому. Значення 
показника освітлення (Lc) закономірно зроста-
ють на відкритих місцях відвалів та котлованів 
окопів у сосновому лісі порівняно з контроль-
ними ділянками. Натомість, у дубовому лісі 
розлогі густі крони дуба здебільшого затіняють 
окопи, тому значення цього показника дуже по-
дібні (рис. 2H). У котлованах окопів соснового 
лісу завглибшки понад 1 м значення показника 
освітлення найнижчі у порівнянні з відвалами і 
контрольними ділянками, і навіть нижчі за такі 
ж у котлованах окопів у дубовому лісі. Так само 
і з умістом нітрогену: внаслідок пошкодження 
спостерігається збільшення різниці між дубо-
вими та сосновими лісами.

Натомість значення кліматичних показни-
ків змінюються дещо по-іншому. Незважаючи 
на пошкодження і подекуди значну трансфор-
мацію трав’яного ярусу, збереженість дерев-
но-чагарникового ярусу згладжує зміни цих 
показників (рис. 3). Отримані фітоіндикацій-
ні дані відображають специфіку мікроклімату 

Таблиця 4. Показники кліматичних факторів для рослинних угруповань модельних ділянок
Table 4. Indicators of climatic factors for plant communities in the model plots

Показники факторів
Модельні ділянки

PF PV PT QF QV QT
Tm, бали 8,11 8,43 8,18 8,58 8,51 8,48
T1–12, °C 7,13 7,63 7,24 7,85 7,74 7,70
FAR, МДж/м2/рік 1698,20 1765,04 1713,07 1795,47 1780,88 1775,72
VEG, діб 152,53 157,52 153,64 159,79 158,70 158,31
Cr, бали 8,05 8,21 8,08 8,43 8,29 8,37
T1, °C –5,34 –4,85 –5,26 –4,16 –4,58 –4,36
Kn, бали 8,46 8,40 8,35 8,33 8,40 8,31
Ig, індекс 26,18 25,96 25,77 25,70 25,95 25,63
Om, бали 13,03 12,63 12,64 12,81 12,62 12,39
IdM, індекс 35,52 33,83 33,88 34,60 33,82 32,81
ГТК, індекс 1,44 1,36 1,36 1,40 1,35 1,30

Tm — терморежим; T1–12 — температура середньорічна; FAR — фотосинтетична активна радіація; VEG — кількість 
діб інтенсивної вегетації; Cr — кріорежим; T1 — середня температура січня (°C); Kn — континентальність; Ig — ін-
декс Горчинського; Om — омброрежим; IdM — індекс Де Мартонна; ГТК — гідротермічний коефіцієнт Селянінова.
Tm — thermal climate; T1–12 — average annual temperature (degrees Celsius); FAR — photosynthetically active radiation; 
VEG — number of days of intensive vegetation; Cr — cryoclimate; T1 — average January temperature (°C); Kn — climate 
continentality; Ig — Gorczynski index; Om — climate humidity (ombroregime); IdM — De Martonne index; HTK — Seliani-
nov hydrothermal coefficient.
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Рис. 4. Амплітуди показників мікроклімату (A) та едафічних факторів (B) модельних ділянок
Fig. 4. Amplitudes for indicators of microclimatic (A) and edaphic (B) factors in all model plots
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наземного покриву і можуть відрізнятися від 
метеорологічних.

Найбільш прохолодними (Tm = 8,1) є сосно-
ві ліси бореального типу (рис. 3А). Унаслідок 
фортифікаційного будівництва терморежим на 
відвалах окопів підвищується до 8,4, а в котло-
ванах окопів знижується до 8,2 балів, але на по-
рушених ділянках все одно залишається вищим, 
ніж на контрольних ділянках лісів. Найтеплі-
шими є геміксерофільні дубові ліси (8,6), разом 
з тим у дубових лісах, на відміну від соснових, 
на відвалах та у котлованах цей показник по-
ступово знижується до 8,5 балів. Різниця між 
показниками лісів досить значна (0,5 бала), що 
відповідає температурі 7,1 °C — бір та 7,9 °C — 
діброва (табл. 4). У котлованах окопів значення 
цього кліматичного показника зростає до 7,2 
°C, що на нашу думку пояснюється знищенням 
дерев сосни над ними. Натомість у дубовому 
лісі дерев знищено менше, також дуби мають 
крислаті ширші крони, тому значення показни-
ка знижується до 7,7 °C. Встановлено, що різни-
ця між температурними кліматичними показ-
никами в сосновому та дубовому лісі внаслідок 
фортифікаційного будівництва зменшується з 
0,5 балів для контрольних ділянок лісу, до 0,3 
— в котлованах, і 0,1 — на відвалах. Подібні за-
кономірності характерні для таких кліматичних 
показників як FAR (фотосинтетична активна 
радіація) та період активної вегетації. Різниця 
FAR між сосновим та дубовим лісами становить 
100 МДж/м2/рік, а періодів активної вегетації 
— близько 6 діб (табл. 4). Отже, фортифікацій-
не будівництво сприяє зменшенню різниці між 
лісами, особливо на відвалах окопів, і вказує на 
тенденцію до стирання екологічних особливос-
тей різних типів природних лісів унаслідок ан-
тропогенного впливу.

Аналогічні закономірності прослідковуються 
по відношенню до кріорежиму (Cr), хоча різ-
ниця між показниками лісових ценозів на кон-
трольних ділянках лише незначно вища, ніж 
між котлованами окопів, однак на відвалах вона 
фактично нівелюється (рис. 3B). У перерахунку 
на абсолютні показники середньомісячних тем-
ператур січня різниця між сосновим та дубо-
вим лісами становить для непорушених лісових 
ділянок понад 1,1 °C, для котлованів окопів 0,9 
°C, а для відвалів лише 0,3 °C (табл. 4). Тобто, на 
підвищеннях мікрорельєфу різниця збільшу-
ється.

Значення показника континентальності мі-
кроклімату (Kn) найвище у соснових лісах бо-
реального типу (8,5 бали) і дещо нижчі для від-
валів окопів (8,4) та котлованів (8,3), хоча ця 
амплітуда незначна (рис. 3C). У дубових лісах 
найвищий показник континентальності харак-
терний для відвалів, а для контрольних лісо-
вих ділянок та котлованів окопів його значення 
практично однакові. Ці показники лежать у ме-
жах 25,6–26,2 індексу Горчинського (Іgr) (табл. 
4). Така незначна різниця свідчить про те, що 
цей кліматичний чинник не має значення в ди-
ференціації умов середовища і його показники 
не корелюють із змінами жодного іншого еколо-
гічного фактора.

Значення показників омброрежиму (Om) 
синхронно знижуються унаслідок антропо-
генного впливу в обох типах лісів (рис. 3D). У 
дубовому лісі — від контрольних ділянок (12,8) 
до відвалів (12,6) і котлованів (12,4) окопів; у 
сосновому лісі — від контрольних (13,0) до по-
рушених ділянок (відвалів і котлованів окопів, 
які загалом мають практично однакові значення 
цього показника — 12,6 балів). Аналогічно змі-
нюється індекс Де Мартонна та ГДК Селянінова 
(табл. 4). Для дубового лісу це відповідає тако-
му ряду індексу Де Мартонна (IdM): 34,6 — 33,8 
— 32,8 (ГДК Селянінова 1,4 — 1,4 — 1,3), а для 
соснового — 35,5–33,8 та 33,9 (ГДК = 1,4). По-
рушення екосистем викликає погіршення забез-
печення їх вологістю унаслідок зростання ви-
паровуваності на ділянках з голими субстратом 
або слабко зарослих, що зумовлено знищенням 
рослинного покриву.

Найвища різниця значень майже для всіх по-
казників характерна для природних лісових це-
нозів контрольних ділянок, а найнижча — для 
відвалів та котлованів окопів. Це свідчить про 
ключову роль структури лісових екосистем у 
трансформації екологічних факторів, а руйну-
вання чи значне пошкодження цих екосистем, 
яке спричиняє порушення структури, нівелює 
значення їхніх показників. Водночас, зміни цих 
показників відображають ступінь трансфор-
мації. Логічним доповненням, що дозволяє 
встановити причинно-наслідкові зв’язки між 
змінами екологічних показників, є виявлення 
кореляційних зв’язків між ними. Зокрема, ліній-
ну залежність було встановлено між показника-
ми Tm та Hd, Nt, Rc, Sl, Ca, між Om та Nt, Rc, 
Sl, між Cr та Rc, Ca та ін. (рис. 5А–F). Провідні 
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кліматичні чинники (крім континентальності) 
в умовах гумідного клімату відіграють велику 
роль у ґрунтотворних процесах, а відтак і в про-
цесах сукцесійного розвитку угруповань під час 
їхнього відновлення.

Вирубування дерев, тобто руйнація дерев-
ного намету, передусім впливає на мікроклі-
матичні характеристики. Між показниками 

термоклімату та вологості повітря спостеріга-
ється обернено лінійна залежність (рис. 4A). 
Водночас показники котлованів та відвалів око-
пів значно більше відрізняються в сосновому 
лісі порівняно з дубовим, де вони відмінні лише 
за мікротермічними умовами. Однак, ці мікро-
кліматичні умови впливають на едафічні вла-
стивості ґрунтів, які зазнають змін.
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Рис. 5. Кореляція показників провідних екологічних факторів усіх модельних ділянок
Fig. 5. Correlation of indicators of leading environmental factors in all model plots
А: Tm–Rc; B: Tm–Om; C: Tm–Sl; D: Tm–Ca; E: Om–Sl; F: Cr–Ca
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Підвищення температури спричиняє при
швидшення мінералізації органічних сполук ні-
трогену, зростання водневого показника (рН), 
засолення та засвоєння карбонатів (рис. 5А, C, 
D), тобто викликає зниження кислотності ґрун-
ту. Отже, під час відновлення лісових екосистем 
в результаті процесів опідзолення ці показники 
будуть знижуватися. Хоча показники едафічних 
факторів різних лісових екосистем перебува-
ють в одному діапазоні (рис. 4B), вони різні для 
соснового і дубового лісів, особливо це стосу-
ється карбонатності та кислотності ґрунтів.

Між зміною омброрежиму та едафічними 
чинниками кореляція не така чітка. Значення 
цих показників залежить не від ступеня тран-
сформації досліджених ценозів, а від їх вихід-
ного стану, в якому рослинні угруповання кон-
трольних ділянок соснового та дубового лісів 
значно відрізняються, тоді як значення цих по-
казників для відвалів та котлованів перебува-
ють в одному діапазоні, що характерно для по-
казників інших екологічних факторів (рис. 5B, 
5D). Особливо чітко це прослідковується на ха-
рактері кореляції між показниками кріоклімату 
й такими властивостями ґрунту як кислотність 
і вміст карбонатів.

Висновки

Аналіз флористичного складу рослинних угру-
повань та зміни показників екофакторів до-
водять негативний вплив будівництва фор-
тифікацій на лісові екосистеми. Вирубування 
дерев і чагарників, пошкодження та знищення 
трав’яного ярусу, переміщення значних об’ємів 
ґрунту, засмічення та інші наслідки фортифі-
каційного будівництва, спричиняють зміни 
складу та структури рослинності, екологічних 
та мікрокліматичних особливостей лісових 
угруповань. Трансформація, зумовлена цими 
порушеннями, викликає зростання показників 
змінності зволоження, кислотності, сольового 
режиму, аерації та вмісту нітрогену в обох ти-
пах лісів, вологості едафотопу — в сосновому 
лісі та освітленості — в дубовому. Натомість 
значення показників карбонатності в лісах обох 
типів, зокрема вологості едафотопу — в дубово-
му та освітленості — в сосновому лісах, знижу-
ються. Так само знижуються і значення показ-
ників кліматичних факторів, зокрема таких як 
континентальність і омброрежим в лісах обох 

типів, терморежим і кріорежим — в дубовому 
лісі. Водночас збереженість потужного деревно-
го ярусу суттєво впливає на екологічні показни-
ки та нівелює вплив зовнішніх чинників.

Ліси обох типів значно синатропізовані, про-
те в дубовому лісі переважає апофітизація, тоді 
як в соснових — антропофітизація. Найбільш 
подібними за більшістю едафічних та кліма-
тичних показників є відвали окопів лісів обох 
типів, тоді як за флористичним складом вони 
є найменш подібними, що свідчить про досить 
суттєві відмінності у трансформації лісів на 
флористичному та фітоекологічному рівнях.

Ступінь порушеності лісових екосистем зага-
лом визначають не так розміри кожної окремої 
фортифікації, як їхня кількість, щільність, си-
стема розташування, під’їзні шляхи, тривалість 
їхньої експлуатації, інтенсивність бойових дій. 
Проведені дослідження з одного боку відобра-
жають характер руйнації та екологічні зміни, а 
з іншого — дозволяють зафіксувати початкову 
демутаційну стадію відновлення рослинного 
покриву порушених територій.

Подяки

Дослідження виконані за підтримки про-
грамно-цільової та конкурсної тематики 
НАН України номер державної реєстрації 
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них дій на фіторізноманіття природних еко-
систем України для визначення їхніх втрат, 
відновлювального та адаптивного потенціалу") 
та, частково, за фінансової підтримки чеської 
організації People in Need у рамках ініціативи 
SOS Ukraine здійсненої за посередництва БО 
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ректора С.О. Грамушняку — за надану інформа-
цію, старшому майстру лісу М.О. Перевознику 
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Ecological-floristic analysis of the impact of field fortification 
constructions on forest phytosystems
I.I. MOYSIYENKO 1,2,3, Ya.P. DIDUKH 2, L.V. ZAVIALOVA 2, 
O.O. KUCHER 2, V.V. SHAPOVAL 3, O.O. CHUSOVA 2, 
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	 2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine
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Abstract. Forest ecosystems in Ukraine experience severe degradation due to military operations during the ruscist invasion, 
particularly as a result of the construction of military fortifications. This study provides an analysis of the floristic compo-
sition, patterns of vegetation change, and correlation between the ecological factor indicators for plant communities in 20 
dead-end trenches for armored military vehicles (ten in pine forests and ten in oak forests). In terms of floristic composition, 
the trench pit communities in pine forests demonstrated the highest similarity to control forest plots, whereas in oak forests 
the trench berm communities most closely resembled the control plots. Overall, the communities formed in disturbed forest 
areas (pits and typically banked earth on the lips of the trenches between each other in both forests) were also relatively si-
milar to one another. In the third year after disturbance, apophytization was found to prevail over adventization, indicating 
a positive trend in vegetation recovery. A synphytoindication analysis revealed that the communities developing on trench 
mounds in both forest types were more similar to each other in most ecological parameters than to those of their respective 
undisturbed forest plots, confirming the large-scale transformation of natural ecosystems. The damaged forest ecosystems 
will require extended periods of recovery to return to their original state.

Keywords: adventization, biodiversity, fortifications, geobotanical relevés, synantropization, synphytoindication, vegetation 
cover
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