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СПЕКТРИ МОРФОЛОГІЧНИХ ОЗНАК BRASSICACEAE s. l.: ПЛІД, НАСІНИНИ

Ilyinska A.P. The range of morphological characters of Brassicaceae s. l.: fruit and seeds. Ukr. Bot. J., 2016, 73(3): 219—233.

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine  
2, Tereshchenkivska Str., Kyiv, 01004, Ukraine

Abstract. The results of a comparative analysis of a range of 20 morphological characters of fruits and seeds for three 
closely related families, Capparaceae, Cleomaceae and Brassicaceae s. str., which according to molecular phylogenetic 
studies may be merged  into Brassicaceae  s.  l., are provided.  It  is  shown that all  three  families have a wide variety of 
morphological characters of fruits and seeds. The apomorphic structures of the seeds are rare. These include replum 
(which distinguishes  fruits of Brassicaceae  s.  str. and Cleomaceae  from those of Capparaceae),  false septum (which  is 
observed only  in  fruits of Brassicaceae  s.  str.) and possibly arcuate embryo (present  in Cleomaceae and Capparaceae, 
lacking  in Brassicaceae  s.  str.). Other structural  features of  fruits and seeds are plesiomorphic characters. It has been 
found that each family possesses a certain complex of the most common and very rare structural characters of fruits and 
seeds. For all three families, the complexes of such characters are given. The main historical trends in transformation 
of the structural elements of the generative and vegetative organs of the crucifers are discussed. It is assumed that the 
main evolutionary morphological trends of the studied modern families are caused by adaptation of the ancestral type 
of Brassicaceae s. l. to the constantly thermophilic (mainly tropics, Capparaceae), thermo-xerophilous (seasonally dry 
tropical and subtropical  ecotopes, Cleomaceae) and cryo-xerophilic (various habitats of continental climate, Brassicaceae 
s. str.) environments. Adaptation of the ancestral type of Brassicaceae s. l. to seasonal climate habitats presumably caused 
transition  from  zoo-  to  anemochory  and  was  likely  a  driving  factor  in  promoting  discontinuous  nature  of  meristem 
function. Moreover, it resulted in reduction of various structural elements of the plants which ultimately led to formation 
of a separate family Brassicaceae s. str.

Key words: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, morphology, evolution, adaptation, fruit, seed, embryo
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Вступ

Спек три мор фо ло гіч них оз нак ве ге та тив них ор га-
нів рос лин, а та кож су цвіт тя та квіт ки Brassicaceae 
s.  l.  (Capparaceae,  Cleomaceae  і  Brassicaceae  s.  str.) 
ми  вже  ана лі зу ва ли  (Ilyinska,  2015а,  b).  З'ясовано, 
зок ре ма,  що  ос нов ни ми  фак то ра ми  ево лю цій них 
адап та цій ве ге та тив них ор га нів рос лин Brassicaceae 
s.  l.  були  ін тен си фі ка ція  рос ту  й  роз ви тку,  ре дук-
цій ні про це си, а та кож від хи лен ня від по пе редньо-
го пе ре бі гу он то ге не зу рос лин, спри чи не ні присто-
су ван ням до се зон но-су хих умов тро пі ків і суб тро-
пі ків  (Cleomaceae)  та  кон ти нен таль но го  клі ма ту 
по мір ної зони (Brassicaceae s. str.). По ка за но та кож, 
що в ос тан ній ро ди ні, по рів ня но з дво ма ін ши ми, 
спос те рі га єть ся біль ше оз нак ви со кої спе ціа лі за ції 
жит тє вих форм рос лин, що обу мов ле но, мож ли во, 
роз се лен ням хресто цві тих не тіль ки в ксе ро філь ні, 

а й у кріо філь ні біо то пи. Вста нов ле но, що про від-
ни ми  на прям а ми  ево лю цій ної  транс фор ма ції  ки-
ти ці Brassicaceae  s.  l. були ре дук ція до од ні єї квіт-
ки та по лі ме ри за ція – збіль шен ня кіль кості кві ток 
в  од но му  су цвіт ті.  Обид ва  мо ду си  мор фо ло гіч ної 
змі ни ки ти ці спос те рі га ють ся як у Cleomaceae, так 
і у Brassicaceae s. str. При пус ка єть ся, що уні фі ка ція 
мор фо ло гіч них  оз нак  квіт ки,  яка  най ви раз ні ша  у 
Brassicaceae  s.  str.,  є  ре зуль та том  змен шен ня  ево-
лю цій ної  пластич ності  її  струк тур них  еле мен тів  у 
Brassicaceae s. l. 

Мета на шої ро бо ти – роз гля ну ти спек три мор-
фо ло гіч них  оз нак  пло ду  та  на сі нин  і  ви зна чи ти 
ос нов ні  ево лю цій ні  тен ден ції  змі ни  їх ніх  конст-
рук тив них еле мен тів у хресто цві тих за ши ро ко го та 
вузько го  трак ту ван ня  об ся гу  ро ди ни,  уза галь ни ти 
дані що до діа па зо нів про я ву мор фо ло гіч них оз нак 
як ве ге та тив них, так і ге не ра тив них ор га нів рос лин 
Brassicaceae s. l.
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У цій стат ті, як і в по пе ред ніх, вра хо ва но, що за 
ре зуль та та ми мо ле ку ляр но-біо ло гіч них до слі джень 
мож ли ві три ва рі ан ти ін тер пре та ції об ся гу ро ди ни 
хресто цві тих, а саме: ши ро ка – ра зом із Capparaceae 
та  Cleomaceae  (Brassicaceae  s.  l.),  вузька  –  кла сич-
на,  при йня та  в  біль шості  су час них  фло ристич них 
праць (Brassicaceae s. str.), про між на – Capparaceae, з 
од но го боку, і Brassicaceae, об'єднані з Cleomaceae, – 
з дру го го (APG, 1998; APG ІІ, 2003; APG ІІІ, 2009; 
Takhtajan, 2009; Iltis et al., 2011).

Об'єкти та ме до ти до слі джень

Для  по рів няль но го  ана лі зу  мор фо ло гіч них  оз-
нак  пло ду  та  на сі нин  (на ве де ні  в  табл.  1)  ро дин 
Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae ви ко риста ні 
лі те ра тур ні дані та ма те ріа ли ко лек цій, що збе рі га-
ють ся в гер ба рії Інсти ту ту бо та ні ки іме ні М.Г. Хо-
лод но го НАН Ук ра ї ни (KW).

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

Плід,  як  ві до мо,  роз ви ва єть ся  на  ос но ві  від по від-
ної  струк ту ри  гі не цею  і  за га лом  ві доб ра жає  особ-
ли вості  ос танньо го.  Ос нов ний  спектр  спе ци фіч-
них  оз нак  конст рук ції  пло дів  фор му єть ся  в  про-
це сі  їхньо го  роз ви тку,  до зрі ван ня  та  ди се мі на ції 
(Takhtajan, 1964, 1991). 

У  Brassicaceae  s.  l.  плід  роз ви ва єть ся  на  ос но ві 
па ра карп но го гі не цею, який скла да єть ся за зви чай 
із двох кар пел, але у ка пер це вих їх може бу ти біль-
ше – від чо тирьох до 12 (Pax, 1891; Brückner, 2000; 
Zhang,  Tucker,  2008a,  b;  Cornejo,  2009;  Takhtajan, 
2009; Iltis et al., 2011).

Кар по фор (гі но фор) спос те рі га єть ся в усіх трьох 
ро ди нах  (табл.  1).  Тіль ки  в  ка пер це вих  він  на ле-
жить  до  пос тій них  оз нак,  у  кле о мо вих  –  роз ви-
не ний  різ ною  мі рою,  але  ін ко ли  зов сім  від сут ній 
(Dactylaena Schrad. ex Schult. f., Dipterygium Decne., 
Cristatella  Nutt.),  а  в  хресто цві тих  –  ха рак тер ний 
зде біль шо го  для  ви дів  три би  Thelypodieae  Prantl,  а 
та кож спо ра дич но спос те рі га єть ся в дея ких ін ших 
ро дах, зок ре ма Diplotaxis L., Brassica L., Lunaria L. 
тощо  (Bentham,  Hooker,  1862;  Pax,  1891;  Hall  et 
al., 2002; Kers, 2003; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, 
Tucker,  2008a,  b;  Cornejo,  2009;  Takhtajan,  2009; 
Tucker, 2009, 2010; Al-Shehbaz, 2010, 2012). 

У  різ них  ви дів  Capparaceae  пло ди  різ нять ся 
за  фор мою  –  ку лясті  чи  еліп со їд ні  (Boscia  Lam., 
Crateva  L.  і  Capparis  L.),  про дов гу ва ті,  ци лін д-
рич ні  (Capparidastrum  Hutch.,  Cynophalla  J.  Presl, 

Steriphoma  Spreng.)  або  чот ко по діб ні  (Monilicarpa 
Cornejo & Iltis, Maerua Forssk.). На сі ни ни в ос тан-
ніх  двох  ро дах  ві до крем лю ють ся  одна  від  од ної 
пе ре тяж ка ми,  сфор мо ва ни ми  пе ри кар пом.  Ві зу-
аль но  та кий  плід  на га дує  стру чок  (ди ме ри кар пій) 
Raphanus raphanistrum L. (Brassicaceae). Не од на ко ві 
вони  та кож  за  роз мі ром,  на прик лад,  в  Atamisquea 
Miers ex Hook. & Arn. усьо го 4–6 мм у діа мет рі, а в 
Capparis – від трьох до 13 см зав дов жки (Bentham, 
Hooker,  1862;  Pax,  1891;  Toelken,  1986;  Kers,  2003; 
Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, Tucker, 2008a; Cornejo, 
2009;  Takhtajan,  2009;  Tucker,  Vanderpool,  2010). 
Для  цієї  ро ди ни  дуже  ха рак тер ні  яго до по по діб ні 
пло ди  із  па рен хім ним  пе ри кар пом.  Кон систен-
ція  ос танньо го  та  ок ре мих  його  скла до вих  до во лі 
роз ма ї та. За зви чай стін ки пло ду ут во ре ні  товстим 
со ко ви тим  ен до кар пом,  м'ясистим  ме зо кар пом 
і  більш-менш  твер дим  ек зо кар пом  (на прик лад, 
у  ро дах  Belencita  H.  Karst.,  Anisocapparis  Cornejo  & 
Iltis, Colicodendron Mart. тощо). Знач но мен ше по-
ши ре ні в цій ро ди ні кап су ляр ні пло ди (ко ро боч ки) 
зі  скле рен хім ним  су хим  пе ри кар пом  (Monilicarpa, 
Cynophalla, Neocalyptrocalyx Hutch. тощо). У дея ких 
ро дах  (Quadrella  (DC.)  J.  Presl)  ен до карп  ви дов-
же но-гор бистих  ко ро бо чок  та кож  може  фор му-
ва ти м'якоть, в яку зго дом за ну рю ють ся на сі ни ни 
(Cornejo, 2009). Ек зо карп у біль шості ви дів за зви-
чай шкі рястий, тон кий і гла день кий, тіль ки в ок ре-
мих із них він до 1 см зав тов шки чи зде рев'янілий, 
із  гру бо реб ристою  по верх нею  (Neocalyptrocalyx) 
(Bentham,  Hooker,  1862;  Pax,  1891;  Toelken,  1986; 
Hall et al., 2002; Kers, 2003; Cornejo, Iltis, 2008a, b; 
Zhang, Tucker, 2008a; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; 
Tucker, Vanderpool, 2010). 

Вто рин на  (не справж ня)  пе ре тин ка  (septum)  у 
пло дах Capparaceae від сут ня, але може роз ви ва ти ся 
на  по чат ко вих  ета пах  он то ге не зу  зав'язі,  а  під  час 
фор му ван ня пло дів і до зрі ван ня на сі нин за зви чай 
елі мі нує. Рам ка (replum) яго дам і кап су лам ка пер-
це вих не власти ва. Роз ді лю валь на зона в них час-
ті ше  від сут ня  або  роз ви не на  (зрід ка,  дея кі  види 
Capparis  і  Capparidastrum,  Cynophalla,  Dactylaena). 
В ос танньо му ви пад ку і со ко ви ті, й сухі пло ди мо-
жуть роз кри ва ти ся пі сля до зрі ван ня дво ма або чо-
тир ма стул ка ми (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; 
Toelken, 1986; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, Tucker, 
2008a;  Tucker,  Vanderpool,  2010).  Отже,  до  най ха-
рак тер ні ших  і  най по ши ре ні ших  струк тур них  еле-
мен тів  пло ду  Capparaceae  на ле жать  па рен хім ний 
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Таблиця 1. Спектри основних морфологічних ознак плоду та насінин Brassicaceae s. l.
Table 1. The range of the general morphological characters of fruit and seeds of Brassicaceae s. l.

Ознаки
Родини

Capparaceae Cleomaceae Brassicaceae s. str.

Карпофор

наявність наявний (довгий або короткий); 
наявний (зазвичай видовжений) 

або відсутній (дуже рідко, Cristatella, 
Dactylaena, Dipterygium)

відсутній або наявний (триба 
Thelypodieae; спорадично, Diplotaxis, 

Brassica, Lunaria)

Плоди

форма

кулясті чи еліпсоїдні (Boscia, 
Crateva, Capparis), продовгуваті 

або циліндричні (Capparidastrum, 
Cynophalla, Steriphoma) чи 

видовжено-чоткоподібні (тільки 
Monilicarpa та Maerua)

продовгуваті (переважно) або короткі й 
кулясті (рідко, Cleomella, Peritoma) 

продовгуваті, лінійні, еліпсоїдні, кулясті

перикарп

паренхімний, соковитий (ягоди, 
часто), склеренхімний, сухий 
(капсули, зрідка, Monilicarpa, 
Cynophalla, Neocalyptrocalyx)

склеренхімний, сухий (капсули, 
самароїди (рідко), схизокарпії (зрідка))

склеренхімний, сухий (мономерикарпії 
або димерикарпії: стручки, стручечки, 
самароїди (рідко), схизокарпії (зрідка))

вторинна 
перетинка

відсутня або наявна, але ефемерна відсутня

розвинена (широка, вузька), різною 
мірою редукована (Thysanocarpus, 

Crambe, Pringlea, Clypeola, Raphanus 
тощо), відсутня (амфікарпні види)

рамка відсутня
розвинена, модифікована (Oxystylis) або 

відсутня (зрідка, Buhsia)
розвинена

розділювальна 
зона

відсутня або розвинена (зрідка) розвинена (часто) або відсутня (рідко) розвинена (різноманітно) або відсутня

стулки
відсутні або наявні (тоді їх 2–4), 

при основі зрослі з основою зав'язі; 
гладенькі та шкірясті (часто)

наявні, 2 (3), відпадаючі (рідко разом 
із насінинами, Oxystylis, Wislizenia) або 

зрослі з основою зав'язі (Polanasia, 
Arivela); паралельні (зазвичай) або 

перпендикулярні рамці (зрідка, 
Wislizenia, Oxystylis); гладенькі, ребристі, 

здуті, напівсферичні

наявні, 2 (як виняток 3, 4, 6), різною 
мірою редуковані; відпадаючі (разом із 
насінинами у Biscutella і Megacarpea); 

паралельні або перпендикулярні рамці; 
гладенькі, плоскі, здуті, напівсферичні, 

горбисті, ребристі, човникоподібні 
тощо

Насінини

кількість в 
одному плоді

1–38, багато 1–65, багато багато, декілька, одна

розмір, форма, 
колір

5–30 мм завдовжки; сферичні, 
еліптичні, яйце-, ниркоподібні з 

вільними (зазвичай) кінцями, темні 
(часто), зелені (інколи), коричневі, 
жовтувато-коричневі, червонувато-

коричневі

дрібні, 0,3–4 мм завдовжки; підково-, 
ниркоподібні з вільними чи з'єднаними 

кінцями; 
коричневі, світло-, червонувато-

коричневі, жовтуваті, сірі, сріблясто-
сірі, майже чорні

дрібні (до 2 мм завдовжки) або великі 
(8–17 мм завдовжки, зрідка); сферичні 

або стиснуті, яйцеподібні, продовгуваті, 
еліптичні, крилаті, кілюваті або 
безкрилі, ослизнюються після 

зволоження (часто), жовті, коричневі, 
білі, чорні (зрідка)

насінні 
додатки

наявні (арилус, саркотеста, часто)
наявні (арилус, Hemiscola чи елайосоми, 

Cleome)
відсутні (без арилуса, саркотести й 

елайосом)

теста
тонка, товста чи здерев'яніла 

(інколи); гладенька або 
структурована

гладенька або структурована: 
зморшкувата, ребриста, горбиста, 

бородавчаста, з папілами, волосиста 
(інколи)

гладенька або структурована: сітчаста, 
драбинчаста, ребриста, папілозна, 

вічкувата, зморшкувата (зрідка, Alliaria); 
ослизнюється після зволоження (часто)

ендосперм незначний або відсутній (зрідка) незначний або відсутній
відсутній або незначний (зрідка, 

Megacarpaea)

проростання наземне наземне наземне, підземне (зрідка, Dentaria)
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(со ко ви тий) пе ри карп, за зви чай гла день кий і шкі-
рястий  ек зо карп,  а  та кож  від сут ня  (не роз крив ні 
пло ди) або фраг мен тар но (тіль ки на межі кар пел, 
уна слі док чого стул ки й пі сля до зрі ван ня пло дів за-
ли ша ють ся при крі п ле ни ми до квіт ко ло жа) роз ви-
не на роз ді лю валь на зона. Най біль шим діа па зо ном 
ва ріа бель ності  (в  ме жах  ро ди ни)  від зна ча ють ся 
роз мір, фор ма та кон систен ція пе ри кар пу пло дів, 
а до рід кіс них струк тур них еле мен тів ос тан ніх на-
ле жать  скле рен хім ний  (су хий)  пе ри карп,  товстий 
ек зо карп та ефе мер на вто рин на пе ре тин ка. 

Для  ви дів  ро ди ни  Cleomaceae  ха рак тер ні  кап су-
ляр ні пло ди, які та кож ма ють різ ні фор му та роз-
мір,  але  пе ре ва жа ють  за зви чай  ви дов же ні,  струч-
ко по діб ні,  що  мо жуть  ся га ти  15  см  зав дов жки 
(Tarenaya  Raf.,  Hemiscola  Raf.,  Gynandropsis  DC., 
Cleoserrata speciosa (Raf.) Iltis). Ко рот кі, стру чеч ко-
по діб ні ко ро боч ки зав дов жки 2–8 мм при та ман ні 
тіль ки  ок ре мим  ро дам,  на прик лад,  Cleomella  DC. 
чи Peritoma DC. (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; 
Ruiz-Zapata, 2006; Zhang, Tucker, 2008a; Takhtajan, 
2009; Ilyinska, 2014). 

Струч ко по діб ні  кап су ли  кле о мо вих  ма ють,  на 
від мі ну  від  та ких  ка пер це вих,  од но ма ніт ний  за 
кон систен ці єю пе ри карп – тіль ки скле рен хім ний, 
су хий. Ха рак тер ні риси пло дів цієї ро ди ни, які та-
кож від різ ня ють  її від ка пер це вих, – від сут ність у 
них вто рин ної (не справжньої) пе ре тин ки (septum) 
і  роз ви ток  рам ки  (replum).  Що прав да,  тіль ки  в 
роді Buhsia рам ка не утво рю єть ся, а в мо но тип но-
му  Oxystylis  Torr.  &  Frem.  вона  мо ди фі ко ва на  (пе-

ре вер ну та  V-по діб на).  У  Cleomaceae  пе ре ва жа ють 
роз крив ні  пло ди.  Їхні  стул ки  ві до крем лю ють ся 
за зви чай  від  рам ки  вод но час  по  всьо му  пе ри мет-
ру  (час ті ше)  або  пос ту по во,  в  ак ро пе таль ній  пос-
лі дов ності  (зрід ка,  на прик лад,  Cleome aculeata  L.) 
(Ruiz-Zapata, 1997). У ви дів Polanisia Raf. та Arivela 
Raf. стул ки за ли ша ють ся при крі п ле ни ми до ос но-
ви  зав'язі.  Ін ко ли  роз ді лю валь на  зона  мо же  фор-
му ва ти ся  ло каль но  –  лише  в  дис таль ній  час ти ні 
пло ду й тоді стул ки на пів роз крив ні (Polanisia), або 
із за піз нен ням (Peritoma) – роз кри ва ють ся не від-
ра зу, а че рез пев ний час пі сля до зрі ван ня. До дуже 
рід кіс них  у  ро ди ні  на ле жать  не роз крив ні  схі зо-
кар пії  (Wislizenia  Engelm.,  Oxystylis  Torr.  &  Frém.) 
зі  стул ка ми,  які  стис ну ті  пер пен ди ку ляр но  рам ці 
та  зрос ли ся  між  со бою.  Стул ки  та ких  кап сул  від-
па да ють  ра зом  із  на сі ни на ми,  чим  ос тан ні  по-
діб ні  до  вузько пе ре тин частих  стру чеч ків  хресто-
цві тих  (Bentham,  Hooker,  1862;  Pax,  1891;  Zhang, 
Tucker, 2008a; Takhtajan, 2009; Tucker, 2009; Tucker, 
Vanderpool, 2010).

Та ким  чи ном,  су куп ність  най по ши ре ні ших 
конст рук тив них  особ ли востей  пло дів  Cleomaceae 
охо п лює: ви раз не пе ре ва жан ня ви дов же них кап су-
ляр них пло дів із більш-менш гла день ки ми стул ка-
ми,  іс ну ван ня  скле ри фі ко ва но го  су хо го  пе ри кар-
пію, на яв ність рам ки, а та кож од но ма ніт ну (тіль ки 
на в ко ло сту лок) ло ка лі за цію роз ді лю валь ної зони. 
Ком плек сом  рід кіс них  оз нак  від зна ча ють ся  ко-
рот кі  стру чеч ко по діб ні  ко ро боч ки  з  май же  на пів-
сфе рич ни ми  або  гор бисти ми  стул ка ми  (Cleomella, 

Ознаки
Родини

Capparaceae Cleomaceae Brassicaceae s. str.

Зародок

колір
білий, кремовий, жовтий, зелений 

(Cynophalla)
кремовий у різних відтінках кремовий у різних відтінках

тип
вигнутий, складчастий 

дугоподібний; спинкокорінцевий, 
краєкорінцевий (рідко, Boscia)

вигнутий, дугоподібний; 
спинкокорінцевий, краєкорінцевий 

(зрідка, Pedicellaria)

зігнутий чи прямий (рідко, Leavenwortia, 
Chorispora stricta); спинкокорінцевий, 

краєкорінцевий

сім'ядолі

великі; листкоподібні (часто), 
по-різному закручені (спірально 

чи навколо корінця), складені 
(кондуплікатні)

дрібні; напівциліндричні, вузькі, 
продовгуваті

різні за розміром; суцільні, виїмчасті, 
дво- або трироздільні (Lepidium sativum, 

Schizopetalum, дуже рідко); плоскі 
(часто), листкоподібні (зрідка, Lunaria), 

складені вздовж (кондуплікатні) 
або впоперек (Heliophila, Subularia), 

закручені спірально (Bunias)

анізокотилія
наявна (рідко, Anisocapparis, Crateva, 

Monilicarpa) чи відсутня 
відсутня

наявна (зрідка, Nasturtium, Barbarea, 
Calepina) або відсутня

вісь корінець–
гіпокотиль

коротка, конічна видовжена, тонка
видовжена й тонка чи коротка та 

конічна
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Peritoma),  а  та кож  пло ди,  в  яких  від сут ня  (Buhsia 
Bunge)  або  мо ди фі ко ва на  (мо но тип ний  Oxystylis) 
рам ка та роз ді лю валь на зона. Ха рак тер но, що рід-
кіс ні  оз на ки  власти ві  за зви чай  пло дам  олі го-  чи 
мо но тип них ро дів.

У ро ди ні Brassicaceae s. str., як і в Cleomaceae, пло-
ди тіль ки сухі (De Candolle, 1821; Bentham, Hooker, 
1862; Prantl, 1891; Bush, 1939; Hedge, 1965; Hedge, 
Rechinger, 1968; Kotov, 1979; Hegi, 1986; Ball et al., 
1993; Zhou et al., 2001; Dorofeyev, 2004а, b; Takhtajan, 
2009;  Al-Shehbaz,  2010,  2012).  За  особ ли востя ми 
струк тур ної  ор га ні за ції  їх  від но сять  до  ок ре мо го 
типу  (стру чок)  кап су ляр них  пло дів  (Artiushenko, 
Fedorov, 1986; Takhtajan, 1964, 1991). Стру чок (стру-
че чок) може скла да ти ся з од но го (мо но ме ри кар пій 
або  од но сег мент ний  стру чок)  чи  двох  (ди ме ри-
кар пій  або  дво сег мент ний  стру чок  чи  стру че чок) 
ме ри кар пі їв  (Ilyinska,  2013а,  b).  Ди ме ри кар пії, 
зок ре ма  ге те ро ар тро карп ні  (Voitenko,  1968,  1970, 
1989),  ха рак тер ні  для  ви дів  три би  Brassiceae.  Як 
уже ві до мо, дис таль на час ти на  («но сик») ди ме ри-
кар пі їв фор му єть ся внас лі док про лі фе ра ції клі тин 
ме зо кар пію (Hall et al., 2006). До ос нов них конст-
рук тив них еле мен тів струч ків  і  стру чеч ків хресто-
цві тих на ле жать рам ка, стул ки, пе ре тин ка та роз ді-
лю валь на зона, які де таль но ана лі зу ва ла ся нами на 
при кла ді ви дів фло ри Ук ра ї ни (Ilyinska, 2013а, b).

Пе ре тин ка ха рак тер на для струч ків і стру чеч ків 
біль шості ви дів  і може бу ти ши ро кою чи вузькою 
(ши ро ко- і вузько пе ре тин часті пло ди). Її від но сять 
до  ро дин них  ді аг ностич них  оз нак  (De  Candolle, 
1821;  Bentham,  Hooker,  1862;  Prantl,  1891;  Bush, 
1939;  Hedge,  1965;  Hedge,  Rechinger,  1968;  Kotov, 
1979;  Hegi,  1986;  Zhou,  2001;  Dorofeyev,  2004а,  b; 
Takhtajan,  2009;  Al-Shehbaz,  2010,  2012).  У  не ба-
гатьох ви дів, пе ре важ но тих, що ма ють ди ме ри кар-
пії, вона мо же бути біль ше чи мен ше не до роз ви не-
ною  (Crambe  L.,  Coluteocarpus  Boiss.)  або  ж  зов сім 
ре ду ко ва ною – в од но гніз дих не роз крив них стру-
чеч ках (на прик лад, Clypeola L.) або у схи зо кар пі ях, 
ха рак тер них  тіль ки  для  кіль кох  ро дів  цієї  ро ди ни 
(Biscutella  L.,  Megacarpaea  DC., Cremolobus  DC.). 
Тоді стул ки зроста ють ся края ми та від па да ють від 
рам ки  ра зом  із  на сі ни на ми.  Не  ма ють  пе ре тин ки 
та кож  од но гніз ді  (під зем ні)  стру чеч ки  ам фі карп-
них  ви дів,  зок ре ма  Cardamine  chenopodiifolia  Pers., 
Heterocarpus  fernandesianus  Phil.  (Voitenko,  1968). 
Отже, в хресто цві тих пе ре тин ка пло ду як струк тур-

на оз на ка може бу ти до б ре роз ви не на, ре ду ко ва на 
або від сут ня (вто рин но).

Рам ка  власти ва  всім  пло дам  (роз крив ним  і  не-
роз крив ним) хресто цві тих, що з'ясовано в ре зуль-
та ті їхньо го ана то міч но го й он то ге не тич но го до слі-
джен ня  (Brückner,  2000;  Girin et  al.,  2010;  Avino et 
al., 2012; Nahar et al., 2012). За зви чай вона круг ла, 
а в дея ких ви дів пло ска (Cardamine L.) (Al-Shehbaz, 
2010, 2012). 

У струч ках і стру чеч ках біль шості ви дів роз ви ва-
ють ся дві стул ки. Тіль ки як ви ня ток  їх може бу ти 
три,  чо ти ри  або  шість  (Rorippa barbareifolia  (DC.) 
Kitag.,  Tropidocarpum capparideum  Greene)  (Solms-
Laubach,  1900;  Bush,  1919,  1939;  Podkolzyna,  1974; 
Gladis, Hammer, 1992; Al-Shehbaz, 2010, 2012). Рос-
туть і роз ви ва ють ся стул ки дво ма ос нов ни ми спо-
со ба ми: па ра лель но (Arabis L., Barbarea W.T. Aiton, 
Cardamine, Descurainia Webb & Berthel., Hesperis L., 
Lunaria L. та ін.) або пер пен ди ку ляр но до лі нії ла-
те раль них  ти чи нок;  в  ос танньо му  ви пад ку  вони 
чов ни ко по діб ні  та  кі лю ва ті  чи  кри ла ті  (Noccaea 
Kuntze, Iberis  L.,  Lepidium  L., Capsella  Medik., 
Teesdalia W.T. Aiton та ін.). Уна слі док цьо го ви ді ля-
ють ши ро ко- та вузько пе ре тин часті пло ди.

Фор ма,  кон систен ція  та  рель єф  по верх ні  сту-
лок  у  Brassicaceae  s.  str.  та кож  дуже  роз ма ї ті:  пло-
скі,  ви пук лі,  ви гну ті,  кі лю ва ті,  кі лю ва то-кри ла ті, 
гач ку ва ті,  тон кі,  товсті,  зде рев'янілі,  гла день кі  та 
без жил ко ві,  не ви раз но-  або  гру бо жил ко ві,  час то 
трьох-,  п'яти-  чи  се ми жил ко ві.  В  ди ме ри кар пі ях 
стул ки, як і рам ка, мо жуть бути різ ною мі рою ре ду-
ко ва ні (три ба Brassiceae). 

Роз ді лю валь на  зона  в  пло дах  хресто цві тих  має 
не од на ко ві  ло ка лі за цію  і  здат ність  до  функ ціо ну-
ван ня, на від мі ну від двох  ін ших спо рід не них ро-
дин. Най чи сель ні ши ми є види, у пло дах яких вона 
утво рю єть ся  між  рам кою  та  стул ка ми.  В  ди ме ри-
кар пі ях зона роз ді лен ня фор му єть ся між дис таль-
ним  і  про кси маль ним  ме ри кар пія ми  (Cakile  Mill., 
Rapistrum Crantz., Crambe) або тіль ки на межі сту лок 
і  рам ки  (Brassica,  Eruca  Mill.,  Erucastrum  С.  Presl, 
Hirschfeldia  Moench,  Sinapis  L.,  Diplotaxis,  Kibera 
Adans.)  чи  не  функ ціо нує  зов сім  (Raphanus  L.).  У 
дуже  не ба гатьох  ви дів  вона  ві до крем лює  плід  від 
пло до ніж ки  (на прик лад,  Calepina  irregularis  (Asso) 
Thell.), а в по оди но ких – її роз та шу ван ня та функ-
ціо ну ван ня  вель ми  спе ци фіч ні,  на прик лад,  у 
Leptaleum  filifolium  DC.  від ді ля єть ся  тіль ки  одна 
(адак си аль на) стул ка пло ду. Стру чеч кам лише двох 
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мо но тип них ро дів (Neslia Desv. і Litwinowia Woron.) 
власти ве  дуже  рід кіс не  для  хресто цві тих  яви ще  – 
роз ви ток зони ві до крем лен ня між зав'яззю і стовп-
чи ком, уна слі док чого ос тан ні від па да ють від пло-
дів (Bush, 1939; Dorofeyev, 2004а, b). У Brassicaceae 
до во лі  чи сель ною  є  гру па  ви дів,  в  яких  роз ви ток 
роз ді лю валь ної зони упо віль не ний, що при зво дить 
до  за піз ні ло го  роз кри ван ня  пло дів  –  че рез  пев-
ний  час  пі сля  до зрі ван ня  (Hesperis,  Matthiola  W.T. 
Aiton, Sperihedium V.I. Dorof., Neotorularia Hedge & 
J.  Leonard,  Velarum  (DC.)  Rchb.).  У  не роз крив них 
пло дах ці лої низ ки ро дів (Bunias L., Goldbachia DC., 
Isatis  L., Cardaria  Desv.,  Coronopus  Zinn,  Strigosella 
Boiss.)  роз ді лю валь на  зона  не  функ ціо нує.  У  ба-
гатьох  хресто цві тих  (по над  40  ро дів),  ок рім  ге те-
ро ар тро кар пії,  спос те рі га єть ся  ге те ро кар пія.  При 
цьо му  час ти на  пло дів  од ні єї  рос ли ни  ма ють  зону 
ві до крем лен ня  і роз кри ва ють ся, а в  ін ших – вона 
не функ ціо нує (Aethionema W.T. Aiton, Heterocarpus 
fernandesianus  Phil.,  Cardamine  chenopodiifolia  Pers., 
Geococcus  pusillus  J.L.  Drumm.  ex  Harvey  та  ін.) 
(Voitenko, 1968, 1970, 1989). 

Отже,  «ти по вий  на бір»  струк тур них  еле мен тів 
струч ків  і  стру чеч ків  хресто цві тих  –  це  на яв ність 
вто рин ної  пе ре тин ки,  рам ки,  сту лок  і  роз ді лю-
валь ної  зони.  Але  най ха рак тер ні ша  особ ли вість 
Brassicaceae  s.  str.,  по рів ня но  з  дво ма  ін ши ми  ро-
ди на ми, – ви раз на пластич ність конст рук ції пло-
дів, що про яв ля єть ся на різ них ета пах їхньо го он-
то мор фо ге не зу.  В  ре зуль та ті  цьо го  у  хресто цві тих 
спос те рі га ють ся  два  струк тур ні  типи  струч ків  – 
мо но ме ри кар пії та ди ме ри кар пії, два ос нов ні спо-
со би  роз ви тку  сту лок  (па ра лель но  або  пер пен ди-
ку ляр но  до  рам ки),  де кіль ка  ва рі ан тів  ло ка лі за ції 
роз ді лю валь ної зони, а та кож дуже різ но ма ніт ний 
рель єф  по верх ні  струч ків  і  стру чеч ків.  Конст рук-
тив на  роз ма ї тість  пло дів  хресто цві тих  до пов ню-
єть ся  по ши ре ним  у  ро ди ні  яви щем  ре дук ції,  яке 
може сто су ва ти ся од но го, кіль кох або всіх скла до-
вих еле мен тів їхньої бу до ви. В ре зуль та ті цих про-
це сів ро ди на Brassicaceae  s.  str. від зна ча єть ся дуже 
ши ро ким  діа па зо ном  ва рію ван ня  мор фо ло гіч них 
оз нак  струч ків  і  стру чеч ків,  що  від різ няє  її  як  від 
Capparaceae, так і від Cleomaceae. 

На сі ни ни  (табл.  1).  Кіль кість  на сі нин  в  од но му 
пло ді  в  усіх  ро ди нах  ва рі ює  від  од ні єї  до  ба гатьох 
(De  Candolle,  1821;  Bentham,  Hooker,  1862;  Pax, 
1891;  Prantl,  1891;  Bush,  1939;  Kotov,  1979;  Zhou 
et  al.,  2001;  Cornejo,  Iltis,  2008a,  b;  Zhang,  Tucker, 

2008a,  b;  Cornejo,  2009;  Takhtajan,  2009;  Tucker, 
2009,  2010;  Tucker,  Vanderpool,  2010;  Al-Shehbaz, 
2010, 2012; Iltis et al., 2011; Ilyinska, 2014). Їхні роз-
мір і фор ма та кож мін ли ві в ме жах кож ної ро ди ни. 
Од нак у ка пер це вих на сі ни ни біль ші, по рів ня но з 
дво ма  ін ши ми  ро ди на ми.  В  Atamisquea emarginata 
Miers ex Hook. et Arn. вони, на прик лад, 3,5–5,0 мм, 
а в Capparis versicolor Griffth і C. formosana Hemsley – 
до 20,0–24,0 мм зав дов жки. В кольо рі на сі нин усіх 
трьох до слі дже них ро дин пе ре ва жа ють різ ні від тін-
ки ко рич не во го, не час то спос те рі га ють ся чор ний, 
бі лий, сі рий чи зе ле ний. Та кож в усіх ро ди нах на сі-
ни ни мо жуть бути сфе рич ни ми або дещо стис ну ти-
ми та про дов гу ва ти ми. Для ка пер це вих ха рак тер ні 
нир ко по діб ні  на сі ни ни  з  не гли бо кою  щі ли ною 
між  їх ні ми  сім'ядольним  і  ко рін це вим  кін ця ми, 
а  та кож  із  сар ко тестою,  ари лу сом  чи  три хо ма ми 
(Colicodendron martianum Cornejo, Crateva, Capparis, 
Sarcotoxicum  Cornejo  &  Iltis,  Cynophalla  J.  Presl, 
Capparidastrum)  (Cornejo,  Iltis,  2008a,  b;  Iltis  et  al., 
2011). Тес та на сі нин у цій ро ди ні може бу ти тон кою 
та  гла день кою  або  цуп кою  і  крих кою  чи  ви раз но 
скульп ту ро ва ною, але де таль но вона до слі дже на в 
не ба гатьох ви дів (Iltis et al., 2011). Ен дос перм на яв-
ний у не ве ли кій кіль кості, дуже зрід ка його не має 
зов сім. 

У  ро ди ні  Cleomaceae  на сі ни ни  знач но  дріб ні-
ші,  ніж  у  ка пер це вих,  особ ли во  в  ро дах  Peritoma, 
Wislizenia,  Polanisia  вони  всьо го  0,3–0,9  мм  зав-
дов жки. Дещо біль ші – у ви дів Tarenaya  (2,2 мм), 
Hemiscola  (2,8  мм),  Cleomella  (3,0  мм),  Cleoserrata 
Iltis  (3,5  мм)  (Tucker,  Vanderpool,  2010;  Short, 
2011;  Ilyinska,  2014).  Ари лус  ма ють  на сі ни ни 
тіль ки  в  ок ре мих  ро дах  (на прик лад,  Hemiscola, 
Sarcotoxicum,  час ти на  ви дів  Cleome),  а  щі ли на  між 
їх ні ми сім'ядольним і ко рін це вим кін ця ми знач но 
глиб ша та за тяг ну та плів кою, на від мі ну від та ких 
Capparaceae  (Sánchez-Acebo,  2005;  Cornejo,  Iltis, 
2008a; Aparadh, Karadge, 2010; Iltis et al., 2011). До-
во лі  час то  на сі ни ни  кле о мо вих  ма ють  ела йо со ми 
(Short, 2011). На сін нє ва шкір ка (тес та) може бу ти 
гла день кою або по-різ но му скульп ту ро ва ною. Для 
на сі нин цієї ро ди ни особ ли во ха рак тер на по пе реч-
на та по здовж ня реб ристість тес ти, ви раз ність якої 
може  від різ ня ти  види  од но го  й  того  са мо го  роду 
(Sánchez-Acebo, 2005; Aparadh, Karadge, 2010). Ен-
дос перм не знач ний або зов сім від сут ній.

Види Brassicaceae s. str., як і такі кле о мо вих, ма-
ють до во лі дріб ні на сі ни ни. Мен ше 1 мм зав дов жки 
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вони  в  Arabidopsis thaliana  (L.)  Heynh.,  Descurainia 
sophia (L.) Webb ex Prantl, Erophila verna (L.) Cheval., 
ви дів  Rorippa,  дещо  біль ші  (2–4  мм)  –  у  ро дах 
Brassica,  Eruca,  Matthiola,  Succowia  Medik.,  Isatis, 
до во лі  ве ли кі  (5–8  мм)  у  Fibigia  Medik.  та  Lunaria 
і,  ма буть,  одні  з  най біль ших  (17  мм  зав дов жки)  в 
Megacarpaea (Vaughan, Whitehouse, 1971; Rodionova, 
1982,  1992;  Khalik,  Van  Der  Maesen,  2002).  Фор ма 
на сі нин може бу ти сфе рич ною, оваль ною, стис ну-
то-оваль ною, еліп со їд ною і про дов гу ва тою. На від-
мі ну  від  двох  ін ших  ро дин,  на сі ни ни  Brassicaceae 
s.  str.  не  ма ють  ари лу са,  ела йо сом  чи  сар ко тести. 
У  ба гатьох  (але  не  в  усіх)  ви дів  вони  мо жуть  бути 
кри ла ті або кі лю ва ті чи ос лиз ню ва ти ся пі сля зво-
ло жен ня (Ilyinska, Nitcenko, 2010а, b; Kasem et al., 
2011). Мік ро ско піч но ви ді ля ють сім ос нов них ти-
пів  по верх ні  тес ти,  зок ре ма  гла день ку,  сіт часту, 
дра бин часту,  реб ристу,  па пі лоз ну,  віч ку ва ту  та 
змор шку ва ту (Vaughan, Whitehouse, 1971). У клі ти-
нах  тес ти  на сі нин  ба гатьох  ви дів  мо жуть  на ко пи-
чу ва ти ся  по лі са ха ри ди,  внас лі док  чого  во ни  ос-
лиз ню ють ся  пі сля  зво ло жен ня.  Як  пра ви ло,  таке 
яви ще  ха рак тер не  для  ви дів  по суш ли вих  еко то пів 
(Ilyinska, Nitcenko, 2010а, b). Ен дос перм на сі ни нам 
Brassicaceae  s.  str. не власти вий  і може спос те рі га-
ти ся  тіль ки  як  ви ня ток  (Megacarpaea)  (Rodionova, 
1992).

У всіх ро ди нах на сі ни ни про рос та ють на зем но. 
Під зем не  про рос тан ня  ві до ме  тіль ки  у  ви дів  роду 
Dentaria L.

За род ки. За род ки ка пер це вих білі, кре мо ві, жов-
ті чи зе ле ні (табл. 1). У біль шості ви дів вони ви гну-
ті чи ду го по діб ні, спин ко ко рін це ві. Крає ко рін це ві 
власти ві  не ба гатьом  із  них,  на прик лад,  за род кам 
роду  Boscia.  Дуже  ха рак тер на  особ ли вість  ка пер-
це вих – на яв ність ве ли ких і по-різ но му скла де них 
або  за кру че них  сім'ядоль  (Pax,  1891;  Franceschini, 
Tressens,  2004;  Cornejo,  Iltis,  2008a,  b;  Cornejo, 
2009; Tucker, 2010; Iltis et al., 2011). Ок ре мим ви дам 
(Anisocapparis  Cornejo  &  Iltis,  Crateva,  Monilicarpa) 
при та ман на  ані зо ко ти лія.  Біль ша  сім'ядоля  може 
бу ти  товстою  і  присто со ва ною  для  на ко пи чен-
ня  крох ма лю,  а  мен ша  –  дуже  ре ду ко ва ною.  Вісь 
ко рі нець–гі по ко тиль  ко ніч на  та  ко рот ка  (Zhang, 
Tucker, 2008a; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Cornejo, 2009; 
Tucker, 2010; Iltis et al., 2011). 

Кле о мо ві  ма ють  од но ма ніт ні ші  за  бу до вою  за-
род ки, по рів ня но з ка пер це ви ми. У біль шості ви дів 
вони кре мо ві в різ них від тін ках, ду го по діб ні чи ви-

гну ті (по вто рю ють фор му на сі ни ни) та спин ко ко-
рін це ві.  Дуже  зрід ка  ко рі нець  може  роз та шо ву ва-
ти ся в щі ли ні між сім'ядолями (Pedicellaria), й тоді 
та кі  за род ки  від но сять  до  крає ко рін це во го  типу. 
Сім'ядолі та кож до во лі од но ма ніт ні за бу до вою. За-
зви чай вони на пів ци лін д рич ні, вузькі та про дов гу-
ва ті, з ту пи ми вер хів ка ми (Pax, 1891; Zhang, Tucker, 
2008b; Takhtajan, 2009; Tucker, Vanderpool, 2010; Iltis 
et al., 2011). 

У  хресто цві тих  за род ки  та кож  кре мо ві  з  різ-
ни ми  від тін ка ми  та  зі гну ті  (спин ко ко рін це ві  чи 
крає ко рін це ві).  Пря мі  (orthorriza)  спос те рі га ють-
ся  тіль ки  у  ви дів  роду  Leavenwortia  та  Chorispora 
stricta (=Orthorrhiza persica Stapf) (De Candolle, 1821; 
Pax,  1891;  Ilyinska,  Nitcenko,  2011;  Al-Shehbaz, 
2010, 2012). Сім'ядолі різ ні за фор мою та роз мі ра-
ми.  До  най по ши ре ні ших  на ле жать  су ціль ні,  рів-
ні  та  пло скі.  У  фло рі  Ук ра ї ни,  на прик лад,  вони 
власти ві  ви дам  55  ро дів  (Ilyinska,  Nitcenko,  2011). 
Дво-  або  три роз діль ні  на ле жать  до  дуже  рід кіс-
них  (Schizopetalum, Lepidium sativum),  як  і  ве ли кі 
лист ко по діб ні  (Lunaria). За леж но від кон фі гу ра ції 
вони бу ва ють: кон ду п лі кат ні  (orthoplocal) – скла-
де ні  та  ви їм часті  (три ба  Brassiceae),  спі раль но  за-
кру че ні (spirolobal; Bunias, Erucaria), дві чі скла де ні 
(diplecolobal;  Subularia,  Heliophila,  Chamira  та  ін.). 
Зрід ка у хресто цві тих, як і в ка пер це вих, спос те рі га-
єть ся ані зо ко ти лія (Calepina, Nasturtium, Barbarea). 
Вісь ко рі нець–гі по ко тиль за род ка Brassicaceae до-
во лі  ва рі ює  за  дов жи ною  і  тов щи ною,  на  від мі ну 
від двох ін ших ро дин. 

Отже, на сі ни ни всіх трьох ро дин, які мож на роз-
гля да ти  як  Brassicaceae  s.  l.,  ма ють  до во лі  ши ро кі 
діа па зо ни  про я ву  біль шості  оз нак  їхньої  конст-
рук ції.  Про те  для  кож ної  ро ди ни  ха рак тер ний 
свій, особ ли вий, на бір струк тур них скла до вих, як 
і для пло дів цих ро дин. Так, на сі ни нам ка пер це вих 
власти ві сфе рич на фор ма, ари лус, сар ко теста, до-
б ре  роз ви не на  на сін на  шкір ка,  не знач ний  ен дос-
перм,  ви гну тий  чи  ду го по діб ний  спин ко ко рін це-
вий  за ро док  зі  скру че ни ми  сім'ядолями  та  ко рот-
кою ко ніч ною віс сю гі по ко тиль–ко рі нець, а та кож 
не гли бо ка віль на щі ли на між їх ні ми сім'ядольним і 
ко рін це вим кін ця ми. 

На сі ни ни  кле о мо вих  за  на яв ністю  ари лу-
са  чи  ела йо сом  і  пе ре ва жан ням  сфе рич ної  фор-
ми  збли жу ють ся  з  та ки ми  ка пер це вих,  від  яких 
від різ няють ся  ви раз ною  та  за рос лою  щі ли ною 
між  сім'ядольним  і  ко рін це вим  кін ця ми,  до во-
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лі  од но ма ніт ни ми  за  фор мою  (про дов гу ва ти ми) 
сім'ядолями та ви дов же ною і тон кою віс сю гі по ко-
тиль–ко рі нець.

Хресто цві тим  ве ли кою  мі рою  власти ві  на сі ни-
ни  сфе рич ної  або  більш-менш  стис ну тої  фор ми, 
кри ла ті чи без кри лі, без сар ко тести, ари лу са й ен-
дос пер му,  із  по-різ но му  струк ту ро ва ною  тес тою, 
яка може ос лиз ню ва ти ся, зі гну ті спин ко ко рін це ві 
або крає ко рін це ві за род ки з пла ски ми, рів ни ми чи 
кон ду п лі кат ни ми сім'ядолями та мін ли вою дов жи-
ною вісі гі по ко тиль–ко рі нець.

По рів нян ня да них, на ве де них у табл. 1, по ка зує, 
що між трьо ма до слі дже ни ми ро ди на ми май же від-
сут ні  апо морф ні  оз на ки  пло дів  і  на сі нин.  До  них 
мож на від нести тіль ки рам ку  (replum), яка від різ-
няє пло ди Brassicaceae  s.  str.  і Cleomaceae від та ких 
Capparaceae, пе ре тин ку, що спос те рі га єть ся лише в 
Brassicaceae s. str., та, мож ли во, ду го по діб но ви гну-
тий за ро док, на яв ний у Cleomaceae та Capparaceae і 
від сут ній у хресто цві тих. Що прав да, кон фі гу ра ція 
за род ка вив че на да ле ко не в усіх ви дів цих ро дин. 
Усі  інші до слі дже ні оз на ки пло дів  і на сі нин у цих 
ро ди нах  пе ре кри ва ють ся.  Різ ни ця  між  ро ди на ми 
по ля гає в роз ви тку пев но го ком плек су пе ре ва жаю-
чих  про я вів  тієї  чи  ін шої  струк тур ної  особ ли вості 
пло дів і на сі нин. Отже, кож на су час на ро ди на від-
різ ня єть ся від ін шої не уні каль ни ми, а су куп ністю 
най більш по ши ре них, ти по вих, оз нак пло дів і на-
сі нин,  що  сфор му ва ли ся  в  про це сі  їхньо го  іс то-
рич но го роз ви тку. Як по ка за ло наше до слі джен ня, 
таке яви ще ха рак тер не не тіль ки для пло дів чи на-
сі нин, а й для су цвіть, кві ток і ве ге та тив них ор га нів 
рос лин (Ilyinska, 2015а, b). 

Іс то рич ні  тен ден ції  роз ви тку  пло ду  та  на сі нин 
Brassicaceae  s.  l.  пов'язані,  без у мов но,  з  ос нов ним 
на пря мом їхньої ево лю ції у по кри то на сін них. Сто-
сов но ос тан ніх при пус ка ють, зок ре ма, що пер вин-
ні  по кри то на сін ні  мали  су хі  пло ди,  а  ін тен сив-
ний  роз ви ток  і  ди вер си фі ка ція  со ко ви тих  пло дів 
пов'язані  з  по чат ком  Тре тин но го  пе ріо ду,  коли 
оп ти мі зу ва ла ся  тем пе ра ту ра  і  зрос ла  во ло гість 
субстра ту та по віт ря. Саме то ді по ча ли фор му ва ти-
ся тро піч ні ліси, з од но го боку, а з дру го го – роз-
по ча ла ся  ра діа ція  пта хів  і  ссав ців,  які,  жив ля чись 
та ки ми пло да ми, спри яли їхньо му роз по всю джен-
ню  (Takhtajan,  1964;  Eriksson  et  al.,  2000;  Eriksson 
et al., 2000; Tiffney, 2004; Eriksson, 2008; Lorts et al., 
2008).  Дея кі  ав то ри  (Lorts  et  al.,  2008)  по даль шу 
ево лю цію су хих роз крив них і не роз крив них пло дів 

пов'язують  із  від кри ти ми  еко то па ми  різ но ма ніт-
них не за ліс не них те ри то рій, де важ ли вим аген том 
роз сію ван ня  пло дів  чи  на сі нин  міг  бути  ві тер.  На 
ко ристь та кої  гі по те зи свід чить, на дум ку цих до-
слід ни ків,  той  факт,  що  се ред  су час них  трав'яних 
рос лин рів нин, пре рій, сте пів  і пус тель пе ре ва жа-
ють такі, що ма ють сухі пло ди, тоді як у тро піч них 
лі сах чис лен ні види із со ко ви ти ми пло да ми (Lorts 
et al., 2008). 

Отже, мож на при пус ти ти, що ан цестор ний тип 
Brassicaceae s.  l. мав сухі пло ди, які в про це сі його 
іс то рич но го  роз ви тку  ево лю ціо ну ва ли  в  трьох  ос-
нов них  на пря мах  –  констант но-тер мо філь но му 
(пе ре важ но  в  ме жах  тро пі ків,  Capparaceae),  ксе-
ро філь но му  (се зон но-су хі  еко то пи  суб тро піч ної  і 
тро піч ної  зон,  Cleomaceae)  та  ксе ро-кріо філь но му 
(різ но ма ніт ні біо то пи зони кон ти нен таль но го клі-
ма ту, Brassicaceae s. str.). 

У пер шо му ви пад ку від бу ло ся роз рос тан ня тка-
нин мезо- та(чи) ен до кар пію і фор му ван ня со ко ви-
то го пло ду (Capparaceae), що мож на роз гля да ти як 
піз ню про лон га цію (Takhtajan, 1964, 1991). Ці ка во, 
що такі пло ди ха рак тер ні для ви дів цієї ро ди ни як у 
Ста ро му, так і в Но во му Сві ті. На прик лад, із 18 ро-
дів не от ро піч них ка пер це вих види 13 з них ма ють 
со ко ви ті пло ди (Cornejo, 2009). 

Адап та ція су хо го пер вин но го пло ду до се зон но-
по суш ли вих умов іс ну ван ня в тро піч но-суб тро піч-
но му клі ма ті (Cleomaceae) не при зве ла до ра ди каль-
них  струк тур них  мо ди фі ка цій  його  конст рук ції. 
Ос нов ні  змі ни  по ля га ли  в  ре дук ції  роз мі ру  пло ду, 
скле ри фі ка ції клі тин різ них тка нин  і як на слі док, 
мож ли во, – в роз ви тку рам ки, удо ско на лен ні спо-
со бів роз сію ван ня на сі нин (ок ре мо, ра зом із ці лим 
пло дом чи його час ти ною). 

Най більш  конст рук тив но  ва го мим  вия вив ся 
кріо-ксе ро філь ний  на прям  іс то рич но го  роз ви тку, 
пов'язаний  з  ос во єн ням  еко то пів  кон ти нен таль-
но го клі ма ту  (Brassicaceae  s.  str.), що зу мо ви ло та-
кож  змі ну  аген тів  роз по всю джен ня  пло дів  і  на сі-
нин.  Цей  ево лю цій ний  на прям  су про во джу вав ся 
знач ним  уріз но ма ніт нен ням  бу до ви  пло ду  шля-
хом  збіль шен ня  ево лю цій ної  пластич ності  різ них 
його  струк тур них  еле мен тів.  До  най по ши ре ні ших 
мож на від нести про лі фе ра цію ме зо кар пію (ме діль-
на  де віа ція),  внас лі док  чого  сфор му вав ся  но вий 
уні каль ний  тип  пло ду,  ди ме ри кар пій,  знач ну  ди-
вер си фі ка цію  спо со бів  ло ка лі за ції  роз ді лю валь-
ної  зони,  а  та кож  не рів но мір ний  ріст  і  роз ви ток 
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ек зо кар пію  (тер мі наль на  де віа ція),  що  зу мо ви ло 
роз ма ї тість рель є фу по верх ні пло дів, зок ре ма фор-
му ван ня кри ла тих чи кі лю ва тих сту лок. По пов нює 
спектр  струк тур них  пе ре бу дов  пло ду  змен шен-
ня  його  роз мі ру  (в  хресто цві тих  більш  по ши ре не, 
по рів ня но з дво ма ін ши ми ро ди на ми) та ре дук ція 
(част ко ва або пов на) пе ре тин ки. За слу го вує на ува-
гу роз ви ток у Cleomaceae та Brassicaceae s. str. по діб-
них  за  конст рук ці єю  вузько пе ре тин частих  пло дів 
із  стис ну ти ми  пер пен ди ку ляр но  рам ці  стул ка ми, 
які мо жуть зроста ти ся між со бою. У пер шій ро ди-
ні такі пло ди власти ві лише двом ро дам (Wislizenia, 
Oxystylis), а в дру гій – ха рак тер ні для ба гатьох. Що-
прав да,  зростан ня  сту лок  –  дуже  рід кіс не  яви ще 
хресто цві тих і спос те рі га єть ся тіль ки у ви дів трьох 
ро дів – Biscutella, Megacarpea  та Cremolobus. Та кий 
роз ви ток по діб ної струк ту ри пло дів у двох ро ди нах 
ко ре лює із біль шою по діб ністю їхньої еко ло гіч ної 
при уро че ності, по рів ня но із та кою у Capparaceae, і 
є при кла дом вто рин но го, кон вер гент но го, еле мен-
ту ево лю ції на зва них ро дин.

У  ро ди ні  Brassicaceae  s.  str.  за слу го вує  на  ува гу 
і  той  факт,  що  в  ба гатьох  ви дів  із  вузько пе ре тин-
части ми  пло да ми  спос те рі га єть ся  ко ре ля ція  між 
роз ви тком  та ких  пло дів  і  фор му ван ням  мо но си-
мет рич них  ві ноч ків  їх ніх  кві ток  (Busch,  Zachgo, 
2007;  Busch  et  al.,  2012;  Savriama  et  al.,  2012).  Це 
дає  підста ву  при пус ти ти,  що  вузько пе ре тин часті 
струч ки та стру чеч ки, як і зи го морф ні квіт ки, в цій 
ро ди ні є вто рин ни ми.

Іс то рич ні  тен ден ції  роз ви тку  на сі нин 
Brassicaceae  s.  l.,  зок ре ма  за род ків,  уз го джу ють-
ся  з  від по від ни ми  на пря ма ми  струк тур них  пе ре-
бу дов  пло дів  цієї  гру пи  рос лин.  Спос те рі га єть ся, 
зок ре ма, чіт ка  іс то рич на тен ден ція до змен шен ня 
роз мі ру  на сі нин.  Ви раз ної  ре дук ції  за зна ла  та кож 
на сін на шкір ка (тес та) внас лі док тер мі наль ної аб-
ре віа ції,  в  ре зуль та ті  чого  на сі ни ни  Brassicaceae 
s. str. втра ти ли ен дос перм, сар ко те су, ари лус та ела-
йо со ми, які час то при та ман ні та ким у Capparaceae 
(знач ною мі рою) та Cleomaceae. Мож на при пус ти-
ти,  що  роз ви не ні  кри ло  чи  кіль  на в ко ло  на сі нин 
ба гатьох ви дів хресто цві тих – це «за лиш ки» сар ко-
тести ка пер це вих.

Струк тур но-ево лю цій ні  змі ни  бу до ви  на сі нин, 
як  і  пло дів  за га лом,  обу мов ле ні  ком плек сом  чин-
ни ків, се ред яких важ ли ве міс це на ле жить адап та ції 
до різ них спо со бів ди се мі на ції. Якщо для ка пер це-
вих і кле о мо вих ха рак тер ні мір ме ко хо рія чи ін ший 

тип  «ак тив ної»  зоо хо рії  (ко ре лює  із  со ко ви ти ми 
пло да ми  в  ка пер це вих),  то  хресто цві тим  власти ві 
ане мо хо рія (зав дя ки дуже дріб ним, лег ким і кри ла-
тим на сі ни нам) і «па сив на» зоо хо рія (при ли пан ня 
ос лиз лих на сі нин). Кле о мо ві у цьо му пла ні за йма-
ють про між не по ло жен ня – вони ма ють сухі пло ди 
як хресто цві ті, але за особ ли востя ми бу до ви на сі-
нин  (нир ко по діб на  фор ма,  на яв ність  ари лу са  чи 
ела йо сом,  ду го по діб ний  за ро док)  біль ше  по діб ні 
до ка пер це вих.

Адап та ція до іс ну ван ня в кон ти нен таль но му клі-
ма ті  обу мо ви ла,  мож ли во,  під зем ний  спо сіб  про-
рос тан ня на сі нин, що спос те рі га єть ся  (що прав да, 
зрід ка – Dentaria) у Brassicaceae s. str., од нак та кий 
спо сіб не ві до мий у двох ін ших суб тро піч но-тро піч-
них ро ди нах. З іс то рич но го по гля ду при вер тає ува-
гу і той факт, що в усіх трьох до слі джу ва них ро ди нах 
(або Brassicaceae s. l.) ти по ви ми є спин ко ко рін це ві 
за род ки. При чо му в ка пер це вих і кле о мо вих вони 
пе ре ва жа ють, тоді як у хресто цві тих спос те рі га ють-
ся  час то  по ряд  із  крає ко рін це ви ми.  Отже,  мож на 
при пус ти ти, що ан цестор ний тип Brassicaceae s. str. 
мав  саме  спин ко ко рін це вий  за ро док.  Кон фі гу ра-
ція сім'ядоль ве ли кою мі рою обу мов ле на, ма буть, 
сту пе нем  скле рен хі ма ти за ції  на сін ної  шкір ки  або 
пло дів  (особ ли во  у  хресто цві тих).  Мож ли во,  тому 
на сі ни нам  ка пер це вих  (особ ли во  із  сар ко тестою 
і  зде рев'янілим  ен до кар дом,  що  ра зом  фор мує 
товсту  та  твер ду  на сін ну  шкір ку)  власти ві  по-різ-
но му скру че ні сім'ядолі, а та ким біль шості хресто-
цві тих із тон кою тес тою – пло скі та рів ні або кон-
ду п лі ка ті.  Про яв  ін шої  кон фі гу ра ції  сім'ядольних 
лист ків у Brassicaceae s. str. є рід кіс ним. Вони при-
та ман ні за зви чай по оди но ким ви дам або їх нім не-
ве ли ким гру пам. Пев ною мі рою су ку лент ні (на пів-
ци лін д рич ні) та дос татньо од но ма ніт ні за фор мою 
сім'ядолі кле о мо вих мо жуть бути свід чен ням дуже 
давньої адап та ції ви дів цієї ро ди ни до іс ну ван ня як 
у  по суш ли вих,  так  і  в  до во лі  за со ле них  біо то пах. 
По діб ні  за  кон систен ці єю  сім'ядолі  ма ють  і  дея кі 
хресто цві ті (Brassica, Cakile, Neslia тощо); це мож на 
роз гля да ти як ще один до каз па ра лель но го ево лю-
цій но го роз ви тку Cleomaceae та Brassicaceae s. str.

Уза галь нен ня  да них  про  діа па зон  ва рію ван ня 
мор фо ло гіч них оз нак пло дів  і на сі нин, на ве де них 
у цій стат ті, та від по від них по каз ни ків щодо ве ге-
та тив них ор га нів рос лин, су цвіт тя і кві ток (Ilyinska, 
2015а, b), дає змо гу ви зна чи ти ком плекс струк тур-
но-мор фо ло гіч них  рис  гі по те тич но го  ан цестор-
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но го  типу  Brassicaceae  s.  l.  і  роз гля ну ти  ймо вір ні 
ос нов ні  ево лю цій ні  на пря ми  його  транс фор ма ції, 
а  та кож  оці ни ти  за галь ний  ха рак тер  іс то рич но го 
роз ви тку Brassicaceae s. str. Дуже ві ро гід но, що пер-
вин ним  ти пом  Brassicaceae  s.  l.  були  де рев ні  рос-
ли ни  з  ор то троп ни ми  па го на ми,  од но ма ніт ни ми 
на  од ній  рос ли ні  віч но зе ле ни ми  прости ми  лист-
ка ми,  прости ми,  ра це моз ни ми,  ма ло квіт ко ви ми 
су цвіт тя ми,  ве ли ки ми  ак ти но морф ни ми  квіт ка ми 
з не пос тій ним чис лом ча шо лист ків і пе люсток, ви-
дов же ним квіт ко ло жем та мін ли вою кіль кістю еле-
мен тів ан д ро цею і гі не цею, а та кож су хи ми не роз-
крив ни ми пло да ми з від сут ні ми рам кою, стул ка ми 
та  роз ді лю валь ною  зо ною,  чис лен ни ми  та  до во лі 
круп ни ми,  більш-менш  сфе рич ни ми  на сі ни на ми, 
що  мали  ду го по діб но  ви гну тий  спин ко ко рін це-
вий за ро док. По даль ша ево лю ція пер вин но го типу 
Brassicaceae s. l. від бу ва ла ся, як за зна ча ло ся вище, у 
трьох ос нов них на пря мах: констант но-тер мо філь-
но му (тро піч на зона), ксе ро філь но му (се зон но-по-
суш ли ва зона тро пі ків і суб тро пі ків) та кріо-ксе ро-
філь но му  (біо то пи  зони  кон ти нен таль но го  клі ма-
ту), в ре зуль та ті чого сфор му ва ли ся три су час ні ро-
ди ни: Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae s. str.). 
Зва жаю чи на сту пінь фі ло ге не тич ної спо рід не ності 
на зва них трьох ро дин, до ве де ну мо ле ку ляр но-біо-
ло гіч ни ми до слі джен ня ми, мож на ви ді ли ти ос нов-
ні на пря ми спе ціа лі за ції ок ре мих струк тур ве ге та-
тив них  ор га нів  рос лин,  су цвіт тя,  кві ток,  пло дів  і 
на сі нин у ме жах Brassicaceae s. l. (табл. 2). 

За галь ний  ха рак тер  ево лю ції  Brassicaceae  s.  str. 
до слі джу ва ли  ба га то  ав то рів  (De  Candolle,  1821; 
K.  Prantl,  1891;  Hayek,  1911;  Schulz,  1936;  Dvořák, 
1971,  1972,  1973;  Takhtajan,  1966,  1987;  Avetisian, 
1983,  1990;  Dorofeyev,  2004а;  та  ін.).  Ви зна че но 
ос нов ні  на пря ми  іс то рич ної  транс фор ма ції  май-
же 20 мор фо ло гіч них оз нак. На ве де ний ком плекс 
струк тур но-мор фо ло гіч них  рис  гі по те тич но го 
ан цестор но го  типу  Brassicaceae  s.  l.  і  до слі дже-
ні ймо вір ні ос нов ні ево лю цій ні шля хи змі ни його 
скла до вих  да ють  змо гу  пе ре гля ну ти  ево лю цій но-
мор фо ло гіч ні  ряди,  які  ви ко ристо ву ють  як  кри-
те рії при мі тив ності або спе ціа лі за ції тих чи ін ших 
струк тур  хресто цві тих.  Мож на  вва жа ти,  що  пер-
вин ні Brassicaceae s. str. на ле жа ли до де рев них, а не 
трав'яних рослин. Присто су ван ня до хо лод них або 
по суш ли вих  умов  іс ну ван ня  по зна чи ло ся  на сам-
пе ред  на  спе ци фі ці  функ ціо ну ван ня  ме ристем  – 
змен шу ва ло три ва лість і змі ню ва ло ха рак тер їхньої 

ді яль ності, а та кож при ско рю ва ло пе ре хід від ве ге-
та тив ної фази роз ви тку до ге не ра тив ної. Внас лі док 
цьо го  ско ро чу ва ла ся  три ва лість  ве ге та ції  рос лин, 
змен шу ва ла ся зде рев'яніла їхня час ти на та фор му-
ва ли ся  кущі,  на пів ку щи ки,  трав'яні  по лі кар пі ки, 
мо но кар пі ки тощо, час то роз ви ва ли ся пла гіо троп-
ні  па го ни  та  ге те ро морф ні  лист ки.  Го лов но  ви со-
кі  тем пе ра ту ри  при зве ли,  ма буть,  до  фор му ван ня 
урив часто го  спо со бу  функ ціо ну ван ня  ме ристе ми, 
що  спри чи ни ло  не рів но мір не  роз рос тан ня  пе ри-
кар пу, внас лі док чого утво рю ва ли ся кри ла ті пло ди 
або такі з різ но ма ніт ни ми ви рос та ми. Фор му ван ня 
ди ме ри кар пі їв  хресто цві тих  шля хом  роз рос тан ня 
ме зо кар пу  та кож  є  на слід ком  та ко го  про це су.  Так 
само  мож на  при пус ти ти,  що  ксе ро фі лі за ція  умов 
іс ну ван ня  обу мо ви ла  скле рен хі ма ти за цію  клі тин 
пла цен тар ної ді лян ки пло дів, уна слі док чого сфор-
му ва ла ся  рам ка  (replum).  Ре дук цій но го  роз ви тку 
за зна ли й інші струк тур ні еле мен ти рос лин – при-
квіт ки, квіт ки та їхні скла до ві, пло ди (ко рот кі), на-
сі ни ни (без на сін них до дат ків, дріб ні). Спро щен ня 
бу до ви  та  ста бі лі за ція  ос нов них  конст рук тив них 
еле мен тів квіт ки обу мов ле ні і пе ре хо дом ан цестор-
но го типу хресто цві тих від зоо- до ане мо хо рії, що, 
мож ли во,  сти му лю ва ло  роз ви ток  у  пло дах  роз ді-
лю валь ної  зони,  втра ту  на сі ни на ми  ари лу са,  ела-
йо сом, ін ших до дат ків, а та кож змен шен ня їхньо-
го  роз мі ру  та  ком пакт ні ше  роз та шу ван ня  за род ка 
(ду го по діб ний  про ти  зі гну то го  із  сім'ядолями,  що 
при ля га ють до ко рін ця). 

Та ким чи ном, ши ро кий діа па зон про я ву мор фо-
ло гіч них оз нак не тіль ки пло ду та на сі нин, а й пев-
ною мі рою – кві ток, су цвіть і ве ге та тив них ор га нів 
рос лин су час ної ро ди ни хресто цві тих (Brassicaceae 
s. str.) сфор му вав ся в ре зуль та ті ос во єн ня ан цестор-
ним  ти пом Brassicaceae  s.  l.  дуже  різ но ма ніт них 
кріо-ксе ро філь них еко то пів зони кон ти нен таль но-
го клі ма ту. 

Па ра лель не  ос во єн ня  різ ни ми  гру па ми  хресто-
цві тих  по діб них  за  еко ло гі єю  біо то пів  при зве ло 
до  фор му ван ня  на  ос но ві  од но го  ан цестор но го 
типу  ве ли кої  кіль кості  пле зіо морф них  оз нак,  що 
власти ві як ве ге та тив ним, так і ге не ра тив ним ор га-
нам рос ли ни (пло ду, на сі ни нам, квіт ці, су цвіт тю).

Ви снов ки

Для  Brassicaceae  s.  l.  ха рак тер ні  ши ро кі  спек три 
мор фо ло гіч них  оз нак  пло дів  і  на сі нин,  які  в  ме-
жах  Capparaceae, Cleomaceae  та  Brassicaceae  s.  str. 
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част ко во  пе ре кри ва ють ся.  Апо морф ні  оз на ки  в 
струк ту рі  ос тан ніх  є  рід кіс ни ми.  До  них  на ле-
жать  рам ка  (replum;  від різ няє  пло ди  Brassicaceae 
s.  str.  і Cleomaceae  від  та ких  Capparaceae),  пе ре-
тин ка  (septum;  спос те рі га єть ся  тіль ки  у  пло дах 
Brassicaceae s. str.) та, мож ли во, ду го по діб ний за ро-
док (на яв ний у Cleomaceae та Capparaceae  і від сут-
ній  у  хресто цві тих).  Інші  особ ли вості  конст рук ції 
пло дів і на сі нин на ле жать до пле зіо морф них оз нак. 

Кож на  ро ди на  від зна ча єть ся  не  тіль ки  апо-
морф ни ми  оз на ка ми,  а  й  своє рід ним  по єд нан-
ням ком плек сів най біль ше по ши ре них і рід кіс них 
струк тур них  еле мен тів  пло дів  і  на сі нин.  У  ро ди-
ні  Capparaceae  до  пер ших  на ле жать  яго до по діб ні 
пло ди  з  па рен хім ним  (со ко ви тим)  пе ри кар пом, 
неструк ту ро ва ним од но ма ніт ним шкі рястим ек зо-
кар пом, від сутньою (не роз крив ні пло ди) або фраг-
мен тар но  роз ви не ною  роз ді лю валь ною  зо ною,  а 
та кож  нир ко по діб ні  чи  сфе рич ні  на сі ни ни  з  ари-
лу сом, сар ко тестою чи три хо ма ми, до б ре роз ви не-
ною твер дою на сін ною шкір кою, ви гну тим спин-
ко ко рін це вим за род ком зі скру че ни ми сім'ядолями 
та ко рот кою ко ніч ною віс сю гі по ко тиль–ко рі нець, 
а  та кож  із  віль ною  щі ли ною  між  сім'ядольним  і 
ко рін це вим  кін ця ми.  Рід кіс ні  струк тур ні  еле мен-
ти – це скле рен хім ний (су хий) пе ри карп, товстий 
ек зо карп,  ефе мер на  вто рин на  пе ре тин ка  та  крає-
ко рін це ві за род ки.

Ро ди на  Cleomaceae  від зна ча єть ся  ви раз ним  пе-
ре ва жан ням  ви дов же них  кап су ляр них  пло дів  із 
рам кою  та  стул ка ми,  па ра лель ни ми  рам ці,  скле-
ри фі ко ва ним су хим пе ри кар пом та од но ма ніт ною 
ло ка лі за ці єю  роз ді лю валь ної  зони,  а  на сі ни ни  – 
під ко во- чи нир ко по діб ною фор ма ми, пе ре ва жан-
ням  ела йо сом,  скульп ту ро ва ною  або  реб ристою 
(по пе реч ною  і  по вздовжньою)  тес тою,  спин ко ко-
рін це вим  за род ком  із  од но ма ніт ни ми  за  фор мою 
сім'ядолями та ви дов же ною і тон кою віс сю гі по ко-
тиль–ко рі нець, віль ною чи за рос лою щі ли ною між 
сім'ядольним і ко рін це вим кін ця ми та від сутньою 
ані зо ко ти лі єю.  До  рід кіс них  оз нак  на ле жать:  ко-
рот кі  стру чеч ко по діб ні  ко ро боч ки  з  май же  на пів-
сфе рич ни ми  або  гор бисти ми  стул ка ми,  пло ди  з 
від сутньою  або  мо ди фі ко ва ною  рам кою,  а  та кож 
від сут ність роз ді лю валь ної зони.

Най ха рак тер ні ша особ ли вість пло дів Brassicaceae 
s. str. – ви раз на пластич ність їхньої конст рук ції, яка 
до пов ню єть ся  дуже  по ши ре ним  у  ро ди ні  яви щем 
ре дук ції,  в  ре зуль та ті  чого  у  хресто цві тих  спос те-

Таблиця 2. Основні напрями еволюції морфологічних ознак 
вегетативних і генеративних органів Brassicaceae s. l. 

Table 2.  The general evolutionary trends of morphological 
characters of vegetative and generative organs in Brassicaceae 
s. l.

Тривалість вегетації: вічнозелені → сезоннозелені → 
постійнозелені

Цвітіння: нічне → вечірнє → денне

Опушення: прості волоски: багатоклітинні → одноклітинні; 
залозисті трихоми:відсутні → наявні

Життєві форми: дерева → кущі (ортотропні → виткі) → трав'яні 
полікарпіки → монокарпіки → однорічники

Пагони: ортотропні → плагіотропні

Листки: мономорфні (прості → складні) → диморфні

Гетерофілія: відсутня → наявна

Суцвіття: рацемозне: просте → складне → складене; 
малоквіткове → багатоквіткове; малоквіткове → квітки поодинокі

Квітки: великі → дрібні; актиноморфні → зигоморфні; із 
мінливим числом елементів (чашолистків, пелюсток, тичинок, 
карпел) → із фіксованим числом елементів; з подвійною 
оцвітиною → із редукованими пелюстками

Чашолистки: диморфні → мономорфні

Квітколоже: видовжене → плоске

Нектарні структури: нектарний диск → нектарне кільце → 
фрагментарні нектарники

Андрофор: наявний → відсутній

Гінофор: розвинений → відсутній

Зав'язь: багато-двогнізда → одногнізда → псевдодвогнізда

Стовпчик: відсутній → розвинений → редукований

Запилення: алогамія (протогінія, протандрія) → автогамія → 
клейстогамія

Плоди: видовжені → короткі

Перикарп: склеренхімний → паренхімний → склеренхімний; 
тонкий → товстий → здерев'янілий; однорідний за структурою → 
потовщений → нерівномірно розрослий із різноманітними 
виростами

Рамка: відсутня → розвинена

Розділювальна зона: відсутня → розвинена; локалізована: 
одноманітно → різноманітно

Стулки: відсутні → наявні

Насінини: багато →декілька → одна; великі → дрібні; із додатками 
(арилус, саркотеста, елайосоми) → без додатків

Теста: товста → здерев'яніла → тонка

Зародок: вигнутий → складчастий → зігнутий → прямий; 
спинкокорінцевий → краєкорінцевий
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рі га ють ся два струк тур ні типи струч ків – моно- та 
ди ме ри кар пії, два ос нов ні спо со би роз ви тку сту лок 
(па ра лель но або пер пен ди ку ляр но рам ці), де кіль ка 
ва рі ан тів  ло ка лі за ції  роз ді лю валь ної  зони,  на яв-
ність не тіль ки рам ки, а й пе ре тин ки, рів но мір ний 
або урив частий ріст і роз ви ток ек зо кар пію, що зу-
мов лює дуже різ но ма ніт ний рель єф по верх ні пло-
дів,  зок ре ма  фор му ван ня  кри ла тих  чи  кі лю ва тих 
сту лок. Кри ла тим чи без кри лим на сі ни нам хресто-
цві тих  най час ті ше  власти ві:  сфе рич на  або  більш-
менш  стис ну та  фор ма,  від сут ність  сар ко тести, 
ари лу са  й  ен дос пер му,  по-різ но му  струк ту ро ва на 
тес та, яка може ос лиз ню ва ти ся, де кіль ка ти пів за-
род ків із різ но ма ніт но орі єн то ва ни ми сім'ядолями 
та мін ли вою дов жи ною вісі гі по ко тиль–ко рі нець.

Го лов ні  ево лю цій ні  тен ден ції  транс фор ма ції 
еле мен тів  струк ту ри  ге не ра тив них  і  ве ге та тив них 
ор га нів  рос лин  обу мов ле ні  адап тив ним  роз ви-
тком  ан цестор но го  типу  Brassicaceae  s.  l.  у  трьох 
ос нов них  на пря мах  –  констант но-тер мо філь но му 
(пе ре важ но  тро пі ки,  Capparaceae),  тер мо-ксе ро-
філь но му (се зон но-су хі еко то пи суб тро пі ків і тро-
пі ків,  Cleomaceae)  та  кріо-ксе ро філь но му  (різ но-
ма ніт ні  біо то пи  зони  кон ти нен таль но го  клі ма ту, 
Brassicaceae s. str.). 

Ра діа ція  ан цестор но го  типу  Brassicaceae  s.  l.  в 
ре гіо ни  се зон но го  клі ма ту  обу мо ви ла,  мож ли во, 
пе ре хід від зоо- до ане мо хо рії  і була, ма буть, про-
від ним  фак то ром  роз ви тку  урив часто го  спо со бу 
функ ціо ну ван ня  ме ристем,  а  та кож  спри чи ни ла 
ре дук цію  різ но ма ніт них  струк тур них  еле мен тів 
рос лин, що вреш ті-решт при зве ло до фор му ван ня 
ок ре мої ро ди ни Brassicaceae s. str.
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Ільїнська А.П. Спектри морфологічних ознак 
Brassicaceae s. l.: плід, насінини. – Укр. ботан. журн. – 
2016. – 73(3): 219—233.

Інститут ботаніки імені М.Г. Холодного НАН України 
вул. Терещенківська, 2, м. Київ, 01004, Україна

Наведені  результати  порівняльного  аналізу  спектрів  20 
морфологічних  ознак  плодів  і  насінин  трьох  близькос-
поріднених родин Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae 
s. str., які за даними молекулярно-філогенетичних дослі-
джень можуть складати Brassicaceae s. l. Показано, що всі 
три родини мають широкі спектри морфологічних ознак 
плодів і насінин. Апоморфні структури останніх є рідкіс-
ними. До таких належать рамка (replum; відрізняє плоди 
Brassicaceae  s.  str.  і  Cleomaceae  від  таких  у  Capparaceae), 
несправжня перетинка (septum; спостерігається тільки у 
плодах Brassicaceae s. str.) та, можливо, дугоподібний за-
родок (наявний у Cleomaceae та Capparaceae і відсутній у 
хрестоцвітих). Інші особливості конструкції плодів і на-
сінин належать до плезіоморфних ознак. З'ясовано, що 
кожна  родина  відзначається  своєрідним  поєднанням 
комплексів  найпоширеніших  і  рідкісних  структурних 
елементів плодів  і насінин. Комплекси таких ознак на-
ведені  для  всіх  трьох  родин.  Дискутуються  визначальні 
історичні  тенденції  трансформації  елементів  структу-
ри  генеративних  і  вегетативних  органів  хрестоцвітих. 
Припускається,  що  основні  еволюційно-морфологічні 
модуси  досліджених  сучасних  родин  обумовлені  адап-
тацією  анцесторного  типу  Brassicaceae  s.  l.  до  існуван-
ня  у  константно-термофільних  (здебільшого  тропіки, 
Capparaceae),  ксерофільних  (сезонно-сухі  екотопи  суб-
тропіків  і  тропіків,  Cleomaceae)  та  кріо-ксерофільних 
(різноманітні  біотопи  зони  континентального  клімату, 
Brassicaceae  s.  str.)  умовах  навколишнього  середовища. 
Освоєння  анцесторним  типом  Brassicaceae  s.  l.  біотопів 
сезонного  клімату  спричинило,  можливо,  перехід  від 
зоо-  до  анемохорії  і  було,  мабуть,  провідним  фактором 
розвитку уривчастого характеру функціонування мерис-
тем,  а  також  зумовило  редукцію  різноманітних  струк-
турних  елементів  рослин,  що  врешті-решт  призвело  до 
формування окремої родини Brassicaceae s. str.

Ключові слова: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, 
плід, насінини, зародок, морфологія, еволюція, 
адаптація.

Ильинская А.Ф. Спектры морфологических признаков 
Brassicaceae s. l.: плод, семя. – Укр. ботан. журн. – 
2016. – 73(3): 219—233.
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Приведены  результаты  сравнительного  анализа  спек-
тров  20  морфологических  признаков  плодов  и  се-
мян  трех  близкородственных  семейств  Capparaceae, 
Cleomaceae  и  Brassicaceae  s.  str.,  которые,  согласно  мо-
лекулярно-филогенетическим  исследованиям,  могут 
составлять  Brassicaceae  s.  l.  Показано,  что  все  три  се-
мейства  имеют  широкие  спектры  морфологических 
признаков плодов и семян. Апоморфные структуры по-
следних  являются  редкими.  К  ним  принадлежат  рамка 
(replum;  отличает  плоды  Brassicaceae  s.  str.  и  Cleomaceae 
от  таких  Capparaceae),  ложная  перегородка  (septum; 
наблюдается  только  в  плодах  Brassicaceae  s.  str.)  и,  воз-
можно, дугообразный зародыш (имеется у Cleomaceae и 
Capparaceae и не характерен для крестоцветных). Другие 
особенности  конструкции  плодов  и  семян  относятся  к 
плезиоморфным  признакам.  Выяснено,  что  каждому 
семейству  свойственно  также  своеобразное  сочетание 
комплексов  наиболее  распространенных  и  очень  ред-
ких структурных элементов плодов и семян. Комплексы 
этих  признаков  приведены  для  всех  трех  семейств. 
Дискутируются  основные  исторические  тенденции 
трансформации  элементов  строения  генеративных  и 
вегетативных  органов  крестоцветных.  Предполагается, 
что  главные  эволюционно-морфологические  модусы 
рассматриваемых  современных  семейств  обусловлены 
адаптацией  анцесторного  типа  Brassicaceae  s.  l.  к  суще-
ствованию  в  константно-термофильных  (преимуще-
ственно  тропики,  Capparaceae),  ксерофильных  (сезон-
но-сухие экотопы субтропиков и тропиков, Cleomaceae) 
и  крио-ксерофильных  (разнообразные  биотопы  зоны 
континентального климата, Brassicaceae  s.  str.) условиях 
окружающей среды. Освоение анцесторным типом Bras-
sicaceae  s.  l.  биотопов  сезонного  климата  обусловило, 
вероятно,  переход  от  зоо-  к  анемохории,  и,  возможно, 
было  ведущим  фактором  развития  прерывистого  ха-
рактера функционирования меристем, а  также вызвало 
редукцию  разнообразных  структурних  элементов  рас-
тений, что в конечном итоге привело к формированию 
отдельного семейства Brassicaceae s. str.

Ключевые слова: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, 
плод, семя, зародыш, морфология, эволюция, 
адаптация.
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Introduction 

The  genus  Cyperus L.  comprises  about  950  species 
distributed  throughout  tropical  and  temperate  regions 
of  the  world  (Larridon  et  al.,  2013).  This  genus  is 
represented  by  31  species  in  Iran  of  which  17  occur 
in  northern  Iran.  The  genus  Cyperus  is  the  second 
largest  genus  of  the  family Cyperaceae  in  the  flora  of 
Iran.  These  taxa  are  annual  or  perennial  herbs,  with 
rhizomes or stolons; culms caespitose or solitary, erect, 
usually  3-angled  or  acutely  triquetrous;  leaves  basal, 
3-ranked,  spikelets  few  to  many  in  spikes;  stigmas  (2 
or)  3,  deciduous  at  maturity,  nutlet  3-sided.  Cyperus 
difformis L.,  C. fuscus L. and C. distachyos All.  are 
distributed in Europe, Africa, Asia, and Australia, and 
are  naturalized  in  other  areas  of  the  world.  Cyperus 
pygmaeus Rottb.  was  collected  by  Haussknekht  from 
southern  Iran  (Boissier,  1884)  and  has  been  recently 
reported  from  northwestern  Iran  by  Naqinezhad 
&  Ghahreman  (2004);  however,  there  is  no  certain 
report on the species of this subgenus in Flora Iranica 
(Kukkonen,  1998).  This  species  is  also  distributed  in 
India, Caucasus and eastern Turkey. Cyperus odoratus L. 
subsp. transcaucasicus (Palla) Kukkonen is an emergent-
hygrophytic plant and belongs to Euro-Siberian element 
(Saeidi  Mehrvarz,  Ashouri  Nodehi,  2015).  Cyperus 
rotundus L. is a cosmopolitan element and can be found 
in a wide variety of habitats including cultivated fields, 
waste areas, roadsides, pastures, riverbanks, sandbanks, 
irrigation channels, river and stream shores and natural 
areas. The anatomy of some Cyperus species along with 
other genera of Cyperaceae has previously been studied 

by Metcalfe (1971). A few additional studies have been 
published on leaf and stem anatomy in Cyperus. Amini 
Rad  &  Sonboli  (2008)  studied  10  Iranian  species  of 
Cyperus using light microscopy. Anatomical features of 
some  species  of  Cyperaceae  from  northeastern  Brazil 
have  also  been  carried  out  (Martins,  Alves,  2009; 
Martins, Scatena, 2013). The aim of the present study 
was  to  examine  anatomical  evidence  in  the  species  of 
Cyperus distributed in northern Iran, in order to provide 
additional  information for the taxonomic delimitation 
at genus  level. In this study,  leaf and stem anatomy of 
six species of the genus Cyperus, with the exception of 
C. rotundus, are provided for the first time.

Materials and methods

Fresh and dried samples from IRAN and GUH (University 
of Guilan) Herbaria were used for this study. The list of 
examined specimens is given in Table 1. Dry materials 
were fixed in the proportion 1:1 of ethanol and glycerin. 
Cross sections were made with a razor; they were cleared 
with sodium hypoclorite and stained with Methyl green 
and Congo red (Vardar, 1987). Then transverse sections 
were mounted on microscopic slides and observed with 
Letiz light microscope model, photographed by Nikon 
microscope and Hitels camera (Model: G22A) . 

Results

The  most  important  anatomical  characters  of  the 
investigated  species of Cyperus  are given  in Table 2. A 
detailed  study  of  anatomical  features  of  six  species  of 
Cyperus is provided as follows: 
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Abstract.  Comparative  anatomy  of  six  taxa  of  Cyperus distributed  in  the  north  of  Iran  was  studied.  The  investigated 
species  are:  C.  difformis,  C.  distachyos,  C. fuscus,  C.  pygmaeus,  C.  odoratus  subsp.  transcaucasicus, and  C.  rotundus. 
Cross  sections  of  stems  and  leaves  of  these  species  were  examined.  The  following  characters  were  determined  to  be 
taxonomically informative: cross-section shape of the aerial stem, presence or absence of vascular bundle in the central 
part of stem cross-sections, the diameter of mesophyll and air cavities in stem and leaf cross-sections. Cyperus fuscus and 
C. difformis differ from other studied species in having large air cavities in stem and leaf cross section. Our results show 
that comparative anatomy of lateral stems and leaves may provide additional characters to be considered in taxonomic 
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Stem
Specimen  examined  to  2.7  mm  in  diameter.  Acutely 
triangular  rarely  circular;  sides  almost  flat  to  slightly 
concave,  with  acute  or  rounded  corners,  grooved. 
Sclerenchyma:  few  or  numerous  hypodermal  strands 
with  various  sizes,  mostly  triangular  to  semispherical 
in  sides  and  pulviniform  to  subrectangular  in  angles, 
two large in angles of stem, sometimes one between air 
cavities. Assimilatory tissue: chlorenchyma with various 
sizes  of  rounded  cells,  radiate  or  subradiate  around 

small peripheral vascular bundle (vb). Vascular bundles: 
numerous,  various  sizes,  scattered  in  ground  tissue, 
more  in  peripheral  ground  tissue.  Ground  tissue:  very 
spongy  with  numerous  small  air  cavities.  Air  cavities: 
numerous and large (Fig. 1).

Leaf
Specimen examined to 6.5 mm wide. Shallow flanged 
to  flanged  V-shaped,  keeled;  margins  unequal  sides, 
one rounded and the other tapered to narrower point. 

Table 1. Taxonomic assignment and voucher information for the examined Cyperus species

Localities Taxa

Guilan: 14 km from Astara to Talesh, Ghare-su, 40 M, Amini  Rad and Tehrani, 
2007 (IRAN 34448)
Guilan: Rudsar, seaside, Amini Rad, 2006 (IRAN 43607)
Mazandaran: Fereydoon Kenar, Saeidi Mehrvarz (GUH 5243)

C. difformis

Guilan: Rudbar to Ghazvin, Lowshan, Amini  Rad, 2002 (IRAN 34451)
Guilan: Boujagh, Saeidi Mehrvarz (GUH 5248)
Guilan: Astara, Estil wetland, Khodadadi (GUH 5249) 
Guilan: Rezvanshahr, Vahdati (GUH 5250)

C. distachyos

Mazandaran: 10 km from Amol to Babol, Amini  Rrad, 2007 (IRAN 48933) 
Guilan: Talesh, 7 km, Amini  Rad (IRAN 34985)

C. fuscus

Guilan: Kiashahr, Maghsoodi, 2013 (GUH 5241)
Guilan: Astara, Bazdid Vahdati, 2011 (GUH 5242)
Guilan: Rudsar, Seaside, Amini  Rad, 2006 (IRAN 43623)

C. odoratus subsp. transcaucasicus 

Guilan: Astara, Estil wetland, Moharrami 2014 (GUH 5247) C. pygmaeus 

Guilan: Rasht, Musavi (GUH 5244)
Guilan: Rudsar, Seaside, Moharrami, 2014 (GUH 5245)
Guilan: Astara, Estil Wetland, Khodadadi (GUH 5246)

C. rotundus 

Table 2. Anatomical features of the investigated species of Cyperus

Character C. difformis C. distachyos C. fuscus C. odoratus C. pygmaeus C. rotundus

Sclerenchyma 
strands in upper 
midrib (abaxial)

2 2 2 3–4 2 2

Number of 
bulliform cells in 
leaf

4–6 5–6 5–6 6–8 4–6 6–10

Number of air 
cavities in leaf

14–16 18–21 14–25 25–28 17–20 26–30

Number of 
vascular bundles 
in leaf

15–18 27–29 15–26 41–65 25–27 52–74

Mesophyll 
diameter

140(162.22 
±0.68)182.22

34.44(43.11 
±0.34)55.55

68.88(75.33 
±0.26)82.22 

55.55(66.66 
±0.5)77.77

46.66(50 
±0.10)53.33 

66.66(109.55 
±1.36)144.44 

Number of 
vascular bundles 
in stem

22–27 23–81 28–37 38–190 74–80 107–124

Cross-section of 
aerial stem

triangular with 
acute corners

circular
triangular with 
acute corners

triangular with 
rounded corners

triangular 
with rounded 

corners

triangular 
with rounded 

corners
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Fig.  1.  Stem  cross-sections  in  Cyperus species:  a – C.  difformis,  b  –  C.  distachyos,  c  –  C. fuscus,  d  –  C.  odoratus  subsp. 
transcaucasicus, e – C. pygmaeus, f – C. rotundus. Scale bar: 100 μm. 

Fig. 2. Leaf cross-sections in Cyperus species: a – C. difformis, b – C. distachyos, c – C. fuscus, d – C. odoratus subsp. transcaucasicus, 
e – C. pygmaeus, f – C. rotundus. Scale bar: 100 μm. Abbreviations: a – bulliform cells, b – epiderm, c – vascular bundles, d – air 
cavity, e – sclerenchyma strands.
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Hypodermis: adaxial of one  to  two  layers of  large and 
1–2 layers of small translucent cells, oblong to polygonal 
cells.  Sclerenchyma:  median  vb  accompanied  by  2–4 
triangular, abaxial strands and by pulviniform to dome-
shaped,  adaxial  cap.  Principal  vbs  in  each  half  of  leaf 
with  variously  shaped  and  sized  abaxial  and  adaxial 
strands;  largest  adaxial  strands  triangular.  Small  vbs 
on  adaxial  side  of  air  cavities  mostly  accompanied  by 
sclerenchyma.  Mesophyll:  chlorenchyma  bounded 
adaxially  by  translucent  hypodermis;  portions  of 
chlorenchyma  on  abaxial  side  of  vbs  connected 
to  abaxial  epidermis  by  none  or  only  one  layer  of 
broad  to  low  girders  of  translucent  cells.  Air  cavities: 
conspicuously  large,  except  near  leaf  margins,  middle 
to small size towards leaf margins and midrib. Vascular 
bundles:  various  sizes  in  each  half  of  leaf.  Bundle 
sheaths: obscurely double or double (Fig. 2).

Discussion

Anatomical  studies  showed  that  the  stems  of  all 
examined  species  were obtuse  or  acute  triangular  in 
transverse  section,  except  for  C. distachyos belonging 
to  subgenus  Juncellus  which  was circular.  Size  of  air 
cavities in stem are large in C. distachyos, C. difformis, 
and  C. fuscus, respectively.  According  to  Metcalfe 
(1971),  the  presence  of  air  cavities  is  an  important 
character  for  separating  species  of  this  genus.  The 
present  results  from  this  study  of  C. rotundus  confirm 
the  previous  findings  (Metcalfe,  1971;  Amini  Rad, 
Sonboli, 2008). The presence of vascular bundle in the 
central part of  stem cross-sections of C. distachyos, C. 
pygmaeus, and C. rotundus is a characteristic feature of 
the  studied  taxa.  All  taxa  showed  dorsiventral  leaves. 
In  our  study,  adaxial  hypodermis  is  composed  of  2 
layers  of  large  parenchymatous  cells  in  C.  difformis, 
C. fuscus,  and  C.  rotundus,  while  in  other  species  it 
consists of one layer. Both abaxial and adaxial epidermis 
were  uniseriate  and  adaxial  epidermis  was  larger  than 
the  abaxial  one  in  all  species  because  of  the  presence 

of  bulliform  cells.  These  cells  were  present  directly 
above  median  vascular  bundle;  however,  the  presence 
of  bulliform  cells in C.  difformis  is  a  great  taxonomic 
value  for  this  genus  (Fig.  1a).  According  to  Metcalfe 
(1971),  expansion  or  contraction  of  these  cells  is 
responsible  for  the rolling and unrolling or  for  folding 
and unfolding of leaves. In species of Bolboschoenus, as 
well as  in other Cyperaceae, bulliform cells also occur 
in  the  leaf  (Amini  Rad,  Hroudová,  2013).  Generally 
the mesophyll consists of irregularly shaped parnchyma 
cells.  The  smallest  mesophyll  diameter  belonged  to 
C. distachyos [34.44(43.11± 0.34)55.55] and the largest 
one  to C. difformis  [140(162.22± 0.68)182.22]. Leaves 
in  outline  were  usually  keeled,  while  in  C. distachyos, 
C. pygmaeus, and C. rotundus they were shallow flanged 
V-shaped.  Transverse  section  of C.  odoratus  subsp. 
transcaucasicus  has  an  abaxial  keel  and  more  than 
three  to  four  sclerenchymatus  strands  above  median 
vb,  but  there  are  only  two  strands  in  other  species. 
The paracytic  type  stomata are present on  the abaxial 
epidermis.  All  examined  species  contained  small  air 
cavities  in  leaf,  whilst  in C. difformis  and  C.  fuscus  of 
subgenus  Pycnostachys  they  are  large  and  spheroidal 
to  elliptical.  These  two  species  are  primarily  wetland 
plants, they frequently grow in habitats with fluctuating 
water levels, temporarily dry or flooded, which requires 
adaptations to both drought and flooding (Leite et al., 
2009). According to Amini Rad and Sonboli (2008), in 
xerophyte  C. bulbosus  the  number  of  air  cavities  were 
scarce.

In  conclusion,  anatomical  studies  revealed  that 
C. distachyos, C.  difformis,  and  C. fuscus  have  two 
kinds of air cavities in the stem and this character can 
differentiate them from other taxa.
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Саеді Мехрварз С., Мохарамі Е. Дослідження анатомії 
деяких видів роду Cyperus із північного Ірану. – Укр. 
ботан. журн. – 2016. – 73(3): 234—238.

Університет Гілян 
41335-1914, Рашт, Іран

Проведене порівняльне вивчення анатомії шести таксо-
нів роду Cyperus, поширених на півночі Ірану: C. difformis, 
C.  distachyos,  C. fuscus,  C.  pygmaeus,  C.  odoratus  subsp. 
transcaucasicus і C. rotundus. Досліджували поперечні зрі-
зи стебел і листків цих видів. Таксономічно важливими 
визначені такі ознаки: форма поперечного зрізу повітря-
ного  стебла,  наявність  або  відсутність  судинного  пучка 
в центральній частині поперечних зрізів стебла, діаметр 
мезофіла  і  повітряних  порожнин  в  поперечних  зрізах 
стебел  і  листя.  Cyperus fuscus  і  C. difformis  відрізняються 
від інших вивчених видів наявністю великих повітряних 
порожнин  в  поперечних  зрізах  стебел  і  листків.  Наші 
результати  показують,  що  порівняльна  анатомія  бічних 
стебел і листків може забезпечити додаткові ознаки для 
таксономічних досліджень цього роду.

Ключові слова: анатомія, таксономія, Cyperus, Іран

Саеди Мехрварз С., Мохарами Е. Исследование 
анатомии некоторых видов рода Cyperus из северного 
Ирана. – Укр. ботан. журн. – 2016. – 73(3): 234—238.

Университет Гилян 
41335-1914, Рашт, Иран

Проведено сравнительное изучение анатомии шести так-
сонов рода Cyperus, распространенных на севере Ирана: 
C. difformis, C. distachyos, C. fuscus, C. pygmaeus, C. odoratus 
subsp. transcaucasicus и C. rotundus. Исследовали попереч-
ные срезы стеблей и листьев этих видов. Таксономиче-
ски важными определены следующие признаки: форма 
поперечного среза воздушного стебля, наличие или от-
сутствие  сосудистого  пучка  в  центральной  части  попе-
речных срезов стебля, диаметр мезофилла и воздушных 
полостей в поперечных срезах стеблей и листьев. Cyperus 
fuscus и C. difformis отличаются от других изученных ви-
дов наличием больших воздушных полостей в попереч-
ных  срезах  стеблей  и  листьев.  Наши  результаты  пока-
зывают,  что  сравнительная  анатомия  боковых  стеблей 
и листьев может обеспечить дополнительные признаки 
для таксономических исследований этого рода.

Ключевые слова: анатомия, таксономия, Cyperus, Иран
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Вступ

Ефек тив на охо ро на й ек с п луа та ція при род них угідь 
не мож ли ві без пов ної син так со но мії рос лин них уг-
ру по вань об ра ної те ри то рії. Цій меті най кра ще слу-
гує кла си фі ка ція рос лин ності, по бу до ва на на еко-
ло гіч них прин ци пах, якою є сис те ма Бра ун-Блан ке 
(Braun-Blanquet, 1921). Вона дає змо гу розв'язувати 
низ ку нау ко вих і при клад них про блем еко ло гії рос-
лин, фло ристи ки, еко систе мо ло гії та еко со зо ло гії. 
В  Ук ра ї ні  еко ло го-фло ристич на  кла си фі ка ція  по-
ча ла  роз ви ва ти ся  до во лі  піз но  (Solomakha,  2008). 
Від нос но  пов ні  син так со но міч ні  схе ми  для  ок-
ре мих  ре гіо нів  з'явилися  тіль ки  в  се ре ди ні  1990-х 
(Solomakha, 1996, 2008). Це є ос нов ною при чи ною 
«бі лих плям» у кла си фі ка ції рос лин них уг ру по вань. 
Дру гий  чин ник  –  на яв ність  про блем них  уг ру по-
вань. Склад ність їхньої кла си фі ка ції може обу мов-
лю ва ти ся від сут ністю на дій них ді аг ностич них ви-
дів, еко тон ним ста ту сом, про між ним по ло жен ням 
між уг ру по ван ня ми в сук це сій ній се рії  (Khomyak, 
2011). На прик лад, уг ру по ван ня, які фор му ють ся в 
ре зуль та ті ав то ген ної сук це сії з пе ре хо дом із луч ної 
ста дії роз ви тку в лі со ву. 

Пи тан ня  кла си фі ка ції  та ко го  типу  уг ру по вань 
ма ють  ве ли ке  прак тич не  і  тео ре тич не  зна чен ня. 
По-пер ше,  це  дає  мож ли вість  чіт ко  відсте жи ти 
змі ну ха рак те ристик уг ру по вань під час сук це сії та 
з'ясувати її за леж ність від зов ніш ніх фак то рів. По-
дру ге, ця кла си фі ка ція є од ним із клю чів для точ-
но го  про гно зу ван ня  ди на мі ки  рос лин ності.  Адже 
такі  про між ні  ста ни  ста ють  точ ка ми  бі фур ка ції,  в 
яких ви зна ча єть ся один із чис лен них імо вір них ат-
рак то рів сис те ми (Didukh, 2008). Отже, уг ру по ван-
ня пе ре хо ду від луч ної (луч но-ча гар нич ко вої) ста дії 
роз ви тку до лі со вої (лі со-ча гар ни ко вої) впли ва ють 
на тем пи фор му ван ня по хід но го від нов лю валь но го 
лісу,  на  його  тип  і  якість.  Лише  піз ні ше,  на  ста дії 
ко рін но го  лісу,  ха рак те ристи ки  лі со вої  рос лин-
ності ви зна ча ють ся тіль ки еда фіч ни ми умо ва ми.

Ок ре мі  еле мен ти  лі со вої  рос лин ності 
з'являються  в  кла сах  Molinio-Arrhenatheretea 
R. Tüxen et Passarge 1937, Nardo-Callunetea Preising 
1949 Koelerio-Corynephoretea Klika in Klika et Novak 
1941,  Trifolio-Geranietea  Th.  Müller  1962.  Най час ті-
ше  ми  спос те рі гає мо  фор му ван ня  мо ло дих  по хід-
них  лі сів  у  ме жах  по ряд ку  Sambucetalia  Oberdorfer 
1957, кла су Epilobietea angustifolii R. Tüxen et Passarge 
et Passarge 1950. Біль шість асо ціа цій цьо го по ряд-
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ку  для  те ри то рії  Пра во бе реж но го  По ліс ся  до б ре 
опи са ні.  Ви нят ком  є  асо ціа ції  Epilobio-Salicetum 
capreae  Oberdorfer  1957  та  Agrostio-Populetum 
tremulae  Passarge  in  Passarge  et  Hoffman  1968.  Пер-
ша на во дить ся в син так со но мії рос лин ності Ук ра ї-
ни і лише кіль ка ра зів зга ду ва ла ся в ін ших ро бо тах 
(Solomakha,  1996,  2008;  Khomyak,  2010;  Poznych, 
2012).  Асо ціа ція  Agrostio-Populetum tremulae  прак-
тич но  не  на во дить ся.  Вод но час  у  польській  гео-
бо та ніч ній і фі то це но ло гіч ній лі те ра ту рі ці асо ціа-
ції  ба га то ра зо во  опи су ва ли ся  (Matuszkiewc,  2001; 
Janyszek 2003; Młynkowiak, Kutyna, 2009). Док лад-
на  кла си фі ка ція  та  ха рак те ристи ка  рос лин них  уг-
ру по вань вка за них асо ціа цій є важ ли вим і ак ту аль-
ним зав дан ням.

Об'єкти та ме то ди до слі джен ня

Ма те рі ал до слі джен ня міс тить 98 ори гі наль них ав-
торських  гео бо та ніч них  опи сів,  зроб ле них  на  те-
ри то рії  Пра во бе реж но го  По ліс ся  впро довж  2004–
2015  ро ків.  Вони  збе рі га ють ся  в  ла бо ра то рії  еко-
систе мо ло гіч но го мо ні то рин гу ста ну дов кіл ля Жи-
то мирсько го  дер жав но го  уні вер си те ту  іме ні  Іва на 
Фран ка  як  час ти на  бази  да них  «EcoDBase  5c». 
Опи си  здій сне но  за  ме то до ло гіч ни ми  прин ци па-
ми фі то со ціо ло гіч ної шко ли (Becking, 1957). Проб-
ні ді лян ки пло щею 100 м2 мали пря мо кут ну фор му 
для рів нин них ма си вів і стріч ко по діб ну – для схи-
лів ба лок чи уз біч до ріг. Міс це зна хо джен ня опи сів 
фік су ва ло ся за до по мо гою ве ли ко мас штаб них карт 
і GPS-на ві га то ра. Опи си по рів ню ва ли ся з тими, які 
були від не се ні до ви ще на зва них асо ціа цій ін ши ми 
до слід ни ка ми  за  до по мо гою  про гра ми  Turboveg 
2.79  (Hennekens,  Schaminée,  2001).  У  ре зуль та ті 
ві діб ра но  56  опи сів,  кот рі  най точ ні ше  ха рак те ри-
зу ють  ви бра ні  асо ціа ції.  Кла си фі ка ція  рос лин них 
уг ру по вань  здій сню ва ла ся  за  прин ци па ми  Бра ун-
Блан ке  з  ви ко ристан ням  про дро му сів,  ство ре них 
для те ри то рії Ук ра ї ни та Поль щі (Solomakha, 1996, 
2008; Matuszkiewc, 2001). Ут во ре ні фі то це но зи, що 
від по ві да ли  ран гу  кла су,  про ана лі зо ва ні  для  ниж-
чих ран гів. Іден ти фі ку ва ли фі то це но зи за ана лі зом 
по діб ності із бло ка ми ді аг ностич них ви дів син так-
со нів  різ них  ран гів  за  до по мо гою  па ке та  про грам 
Simargl 1.12 (Khomyak, 2012). З ви ко ристан ням цієї 
про гра ми вста нов ле но по каз ник ди на мі ки та по ло-
жен ня уг ру по вань у лан цю гу ав то ген них сук це сій. 
На зви для но вих син так со нів скла де но за ре ко мен-
да ція ми  третьо го  ви дан ня  Між на род но го  ко дек-
су  фі то со ціо ло іч ної  но менк ла ту ри  (ICPN)  (Weber, 
Moravec, Theurillat, 2000).

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

Асо ціа ції  Agrostio-Populetum tremulae  та  Epilobio-
Salicetum capreae  на ле жать  до  сою зу  Sambuco-
Salicion capreae R. Tüxen 1950, по ряд ку Sambucetalia, 
кла су Epilobietea angustifolii. Вони по ді ляють ся на 4 
суб асо ціа ції і 3 ва рі ан ти.

Кла си фі ка цій на  схе ма  рос лин ності  асо ціа цій 
Agrostio-Populetum tremulae  та  Epilobio-Salicetum 
capreae для Пра во бе реж но го По ліс ся.

Epilobietea angustifolii R. Tüxen et Passarge 1950
Sambucetalia Oberdorfer 1957
Sambuco-Salicion capreae R. Tüxen 1950
1. Epilobio-Salicetum capreae Oberdorfer 1957 
1.1. Epilobio-Salicetum capreae typicum Oberdorfer 

1978
1.1.1. Epilobio-Salicetum capreae typicum var. typica
1.1.2. Epilobio-Salicetum capreae typicum var. Rubus 

idaeus
1.1.3. Epilobio-Salicetum capreae typicum var. Populus 

tremula
1.2. Epilobio-Salicetum capreae cystopteretosum 

fragili Khomyak subass. nova
2. Agrostio-Populetum tremulae  Passarge  in  Passarge 

et Hoffman 1968 
2.1. Agrostio-Populetum tremulae typicum Khomyak 

subass. nova
2.2. Agrostio-Populetum tremulae salicetosum capreae 

Khomyak subass. nova

До слі джу ва ні  асо ціа ції  об'єднують  мо ло ді  ліси, 
що  фор му ють ся  на  пе ре ло гах  або  на  міс цях  ви-
ру бок.  Їх ні ми  спіль ни ми  ри са ми  є  знач на  част ка 
фло ри, ха рак тер ної для еко то ну між лі са ми та лу-
ка ми, до б ра представ ле ність си нан троп ної фло ри, 
ве ли ке фло ристич не різ но ма ніт тя (191 вид). Ран ні 
та піз ні сук це сій ні вер сії цих уг ру по вань на бли же ні 
за фло ристич ним скла дом до луч них чи лі со вих фі-
то це но зів. Вод но час се ред ні сук це сій ні ста дії роз-
ви тку та ких уг ру по вань до б ре  іден ти фі ку ють ся як 
ві зу аль но, так і за на бо ром ви дів. 

Асо ціа ція Epilobio-Salicetum capreae
Ді аг ностич ни ми ви да ми асо ціа ції є Salix caprea L. 

Populus tremula L. Betula pendula Roth.
Epilobio-Salicetum capreae  об'єднує  більш  ран ні 

ста дії  роз ви тку  лі сів,  які  мо же мо  спос те рі га ти  на 
по ру ше них  сільсько гос по дарською  ді яль ністю  чи 
вод ною еро зі єю дер но во-під зо листих  і сі рих лі со-
вих  ґрун тах, на уз ліс сях чи уз біч чях лі со вих до ріг. 
Уг ру по ван ня  по ши ре ні  те ри то рі єю  Пра во бе реж-
но го  По ліс ся  спо ра дич но.  Най біль шою  пос тій-
ністю  се ред  де рев  і  ча гар ни ків  ха рак те ри зу ють-
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ся  Salix caprea (100  %),  Pinus sylvestris L.  (67  %), 
Populus tremula (63 %), Sorbus aucuparia L. (50 %). Із 
трав'яних  рос лин  най час ті ше  тра п ляють ся  Rubus 
caesius   L.  (63  %),  Dryopteris filix-mas (L.)  Schott. 
(57  %),  Fragaria vesca  L.  (40  %)  (табл.  1–3). Чис-
ло ви дів ко ли ва єть ся від 8 до 29, є зна чен ня – 15. 
Крім  ді аг ностич них  і  ха рак тер них  ви дів  влас но го 
кла су  (8),  тут  до во лі  ши ро ко  представ ле ні  ти по ві 
для  ін ших  кла сів.  Ос кіль ки  асо ціа ція  най час ті ше 
є наступ ною ста ді єю ав то ген ної сук це сії пі сля уг-
ру по вань кла су Molinio-Arrhenatheretea, то ос тан ній 
ши ро ко  ре пре зен то ва ний.  У  ме жах  од но го  опи су, 
ін ко ли  може  бу ти  до  чо тирьох  ді аг ностич них  ви-
дів цьо го кла су (за галь не чис ло для асо ціа ції – 10). 
Наступ ною ста ді єю роз ви тку цьо го рос лин но го уг-
ру по ван ня є фор му ван ня лісу, отож тут тра п ляють-
ся  ді аг ностич ні  види  трьох  кла сів  лі со вої  рос лин-
ності:  Querco-Fagetea  Braun-Blanquet  et  Vlieger  in 
Vlieger 1937, Quercetea robori-petraeae Braun-Blanquet 
et  R.  Tüxen  1943,  Vaccinio-Piceetea Braun-Blanquet. 
1939. Для Querco-Fagetea чис ло ді аг ностич них ви дів 
най ви ще (12), але в ме жах опи су їх не біль ше п'яти 
(час ті ше  один–два).  Пос тій ність  ді аг ностич них 
ви дів да но го кла су не пе ре ви щує ІІ (Quercus robur L, 
Corylus avellana (L.) H. Karst., Lonicera xylosteum L.). 
Представ ництво  кла сів  Quercetea robori-petraeae і 
Vaccinio-Piceetea бід ні ше  –  5  і  3  види  від по від но. 
Рос лин ний  по крив  за знає  різ но ма ніт но го  ан тро-
по ген но го впли ву, що зу мов лює пос тій ну при сут-
ність  тут  ді аг ностич них  ви дів  (9)  кла су  Robinietea 
Jurco  ex  Hadaĉ  et  Sofron  1980.  Се ред  них  най біль-
шою пос тій ністю ви різ ня єть ся Rubus caesius (IV).

До скла ду асо ціа ції вхо дять дві суб асо ціа ції, які 
від різ няють ся за фло ристич ним скла дом та умо ва-
ми се ре до ви ща. 

Epilobio-Salicetum capreae typicum Khomyak subass. 
nova

Но менк ла тур ний  тип  (holotypus)  суб асо ціа ції: 
опис № 2 (табл. 1), ви ко на ний І.В. Хом'яком на те-
ри то рії Сло ве чансько-Ов руцько го кря жу (2 км за-
хід ні ше від с. Нові Ве лід ни ки) 07.06. 2004 р. 

Ди фе рен цій ни ми  ви да ми  суб асо ціа ції  є  ді аг-
ностич ні види асо ціа ції.

Вона  об'єднує  мо ло ді  де рев но-ча гар ни ко ві  уг-
ру по ван ня  по рів ня но  рів нин них  еко то пів.  Ве ли кі 
про ек тив ні по крит тя ма ють Salix caprea (5 ба лів – 
16 % опи сів, 4 бали – 37 %, 3 бали – 16 %, 2 бали – 
11  %)  та  Betula pendula (таб ли ці  1–2).  Ви со кою 
пос тій ністю  від зна ча ють ся  Salix caprea (V), Betula 
pendula (V), Fragaria vesca (ІІІ), Pinus sylvestris (ІІІ) 
та Veronica chamaedrys L. (ІІІ). Се ред ді аг ностич них 

ви дів ін ших кла сів пе ре ва жа ють Querco-Fagetea (9), 
Robinietea (9), Molinio-Arrhenatheretea (8), Quercetea 
robori-petraeae (5),  Vaccinio-Piceetea (3).  У  ме жах 
суб асо ціа ції мож на ви ді ли ти три ва рі ан ти.

Epilobio-Salicetum capreae typicum var. typica
Ди фе рен цій ни ми ви да ми ва рі ан та є Salix caprea, 

Betula pendula, Fragaria vesca.
Цей  ва рі ант  ви різ няє  з-по між  ін ших  на яв-

ність тут Fragaria vesca (V), Achillea submillefolium L. 
(ІV), Veronica chamaedrys (ІV), Dryopteris filix-mas 
(ІІІ), Taraxacum officinale Webb.  (ІІІ), Hypericum 
perforatum L. (ІІІ), Agrimonia eupatoria L. (ІІІ), Rubus 
caesius (ІІІ) за  від сут ності  Populus tremula (табл.  1 
опи си 1–6). Ве ли ка кіль кість луч них уз ліс них ви-
дів вка зує на те, що ва рі ант представ ляє най більш 
ран ні ста дії ав то ген ної сук це сії для цієї суб асо ціа-
ції.  Під твер джен ням  є  низька  кіль кість  ви дів,  які 
ді аг носту ють лі со ві уг ру по ван ня: Querco-Fagetea (3 
види), Quercetea robori-petraeae (1).

Epilobio-Salicetum capreae typicum var. Rubus idaeus
Ди фе рен цій ним ви дом ва рі ан та є Rubus idaeus L.
У  цьо му  ва рі ан ті  представ ництво  ді аг ностич-

них  ви дів  уг ру по вань  луч ної  рос лин ності  мен ше 
(Molinio-Arrhenatheretea – 3),  а  лі со вої  –  знач ні ше 
(Querco-Fagetea та  Quercetea robori-petraeae, по  4 
види).  Про ек тив не  по крит тя  Salix caprea не  вище 
2  ба лів,  а Betula pendula  зде біль шо го  мак си маль-
не  –  5  ба лів  (табл.  1,  опи си  7–10).  Та кий  ва рі ант 
най час ті ше  утво рю єть ся  на  по ру бах,  від да ле них 
від на се ле них пунк тів. Ін ших ви дів ан тро по ген но-
го впли ву, за ви нят ком ви руб ки, не ба га то. Ос тан нє 
за свід чує мала прдстав ле ність ді аг ностич них ви дів 
кла су Robinietea (2 види) з не знач ним про ек тив ним 
по крит тям.

Epilobio-Salicetum capreae typicum var. Populus 
tremula.

Його ди фе рен цій ним ви дом є Populus tremula.
Ба га тий на види (71) ва рі ант суб асо ціа ції, який 

об'єднує  лі со ві  фі то це но зи  асо ціа ції  Epilobio-
Salicetum capreae, сфор мо ва ні на ґрун тах із слі да ми 
ог ле єн ня  (табл.  2).  У  біль шості  опи сів  за фік со ва-
но до б ре ви ра же ний рос лин ний по крив  із участю 
Betula pendula, Populus tremula, Salix caprea, що по-
кри ва ють від 50 до 80 % пло щі. Ва рі ант є най більш 
про су ну тою  ста ді єю  ав то ген ної  сук це сії  для  уг ру-
по вань  асо ціа ції  Epilobio-Salicetum capreae. З  дру-
го го  боку,  цей  ва рі ант  еко ло гіч но  та  фло ристич-
но  на бли же ний  до  суб асо ціа ції  Agrostio-Populetum 
tremulae salicetosum capreae. Най імо вір ні ше, на зва-
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Таблиця 1. Фітоценотична характеристика субасоціації Epilobio-Salicetum capreae typicum
Table 1. Phytocoenotic characteristics of subassociation Epilobio-Salicetum capreae typicum
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ц
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 80 85 90 75 80 95 80 85 90

Номер опису в базі даних 599 598 601 605 606 609 940 936 1366 981

Кількість видів 13 14 17 19 16 15 13 11 12 8

Номер опису в таблиці 1 2* 3 4 5 6 7 8 9 10**

D. s. ass. Epilobio-Salicetum capreae

Salix caprea 5 5 4 4 4 3 2 2 + + V

Betula pendula · · 1 1 3 1 + 5 · 5 IV

Betula pendula (II) · 1 · 1 · · · · · · I

Betula pendula (III) · · · · · · · · 5 · I

D. s. all. Sambuco-Salicion capreae

Chamerion angustifolium · · 2 r · · · · · + II

Sambucus nigra · · · · · + · · · · I

D. s. cl. Epilobietea angustifolii

Fragaria vesca 1 1 2 · 1 r · · · · III

Rubus idaeus · · · · · · 3 + 2 4 II

D. s. cl. Molinio-Arrhenatheretea

Poa pratensis 3 · 1 2 2 · · 3 · · III

Achillea submillefolium 2 · r 1 1 · · · · · II

Dactylis glomerata · · · · 1 · · 2 · · II

Ranunculus acris · r · r · · · · · · II

Alopecurus pratensis · · · · · · · 2 · · I

Trifolium pratense · · · 1 · · · · · · I

Galium mollugo · · · · 1 · · · · · I

D. s. cl. Robinietea

Rubus caesius · 2 1 · · 3 · · · · II

Robinia pseudoacacia · 1 · · · 1 · · · · I

Geum urbanum · · · · 1 r · · · · I

Galium aparine · · · · · · 2 · · · I

Urtica dioica · · · · · · · + · · I

Chelidonium majus · · · · · r · · · · I

Impatiens parviflora · · · · · r · · · · I

Robinia pseudoacacia (II) · · · · · r · · · · I

D. s. cl. Querco-Fagetea

Quercus robur (II) · 1 · 1 · · · · · · I

Corylus avellana · · 1 · · · · · + · I

Quercus robur · · · · · · 2 · · · I

Quercus robur (IV) · · · · · · · · + · I

Stellaria holostea · · · · · · · · + · I

Anemonoides nemorosa · · · · · · · · · + I

Euonymus europaea · · · · · r · · · · I
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 80 85 90 75 80 95 80 85 90

Номер опису в базі даних 599 598 601 605 606 609 940 936 1366 981

Кількість видів 13 14 17 19 16 15 13 11 12 8

Номер опису в таблиці 1 2* 3 4 5 6 7 8 9 10**

D. s. cl. Quercetea robori-petrea

Sorbus aucuparia · · · r · 3 + · + 2 III

Melampyrum pratense · · · · · · 2 · · · I

Frangula alnus · · · · · · · · + · I

Luzula pilosa · · · · · · · · + · I

Інші види:

Veronica chamaedrys 1 r · r r · · · · · II

Dryopteris filix-mas · r 1 · · 4 · · · · II

Taraxacum officinale · · 1 r 1 · · · · · II

Hypericum perforatum r · 1 r · · · · · · II

Agrimonia eupatoria r r · r · · · · · · II

Alnus glutinosa (IІІ) · · · 1 · · 4 · · · I

Pinus sylvestris · 1 · · · 3 · · · · I

Agrostis tenuis · · · · · · · · 2 r I

Viola tricolor 1 · · 1 · · · · · · I

Cerastium arvense 1 · · r · · · · · · I

Equisetum arvense · · · · r · · + · · I

Juncus effusus · · · · · · + r · · I

Galium verum r r · · · · · · · · I

Примітка. Лише в одному описі наявні: Tussilago farfara L. (3 : 2), Carex flava L. (7 : 2), Oenanthe aquatica (L.) Poir. 
(7 : 2), Elytrigia repens (L.) Desv. ex Nevski (8 : 2), Carex brizoides L. (9 : 2), Potentilla argentea L. (1 : 1), Artemisia vulgaris L. 
(1 : 1), Vicia cassubica L. (1 : 1), Platanthera bifolia (L.) Rich. (2 : 1), Salix pentandra L. (2 : 1), Jasione montana L. (3 : 1), 
Veronica officinalis L. (3 : 1), Myosotis palustris L. (4 : 1), Carex pilosa Scop. (5 : 1), Equisetum sylvaticum L. (6 : 1), Deschampsia 
caespitosa (L.) Beauv (7 : +), Carex leporina L. (8 : +), Trientalis europaea L. (9 : +), Cruciata glabra (L.) Ehrend. (10 : +), 
Athyrium filix-femina (L.) Roth (3 : r), Cirsium arvense (L.) Scop. (3 : r), Mycelis muralis (L.) Dumort (3 : r), Viola canina L. 
(4 : r), Melandrium album (Mill.) Garcke (5 : r), Plantago major L. (5 : r), Trifolium repens L. (5 : r), Malus sylvestris (L.) Mill. (II) 
(6 : r), Stellaria media (L.) Vill. (6 : r), Rumex acetosa L. (7 : r). Міс це зна хо джен ня опи сів: 1–6 – Сло ве чансько-Ов руцький 
кряж; 1, 8, 10 – око ли ці с. Лі со ве, Жи то мирський р-н Жи то мирської обл.; 9 – око ли ці с. Кам'янка, Жи то мирський 
ра йон Жи то мирської обл.

ні  уг ру по ван ня  –  час ти ни  ти по ло гіч но го  еко то ну 
(Khomyak,  2011)  між  дво ма  спо рід не ни ми  асо ціа-
ція ми. Із 147 ви дів рос лин, що тра п ляють ся в цих 
уг ру по ван нях,  лише  26  %  є  спіль ни ми,  але  се ред 
ді аг ностич них  ви дів  кла су  Epilobietea angustifolii 
спіль них  75  %.  У  ме жах  вка за но го  ва рі ан та  спос-
те рі га єть ся  та кож  від сут ність  Agrostis tenuis – ді-
аг ностич но го  виду  суб асо ціа ції  Agrostio-Populetum 
tremulae salicetosum capreae та 90 % опи сів із до рос-
ли ми осо би на ми Pinus sylvestris про ти 6 %.

Epilobio-Salicetum capreae cystopteretosum fragili 
Khomyak subass. nova

Но менк ла тур ний  тип  (holotypus)  суб асо ціа-
ції:  опис  №  4  (табл.  3),  ви ко на ний  І.В  Хом'яком 
15.07.2015 р. на те ри то рії Сло ве чансько-Ов руцько-
го кря жу (уро чи ще «Че рев ківська до ли на»).

Ди фе рен цій ни ми ви дом суб асо ціа ції є Cystopteris 
fragilis (L.) Bernh.

Epilobio-Salicetum capreae cystopteretosum fragili  – 
це  ран ні  ста дії  фор му ван ня  де рев ної  рос лин ності 
схи лів  ле со вих  ба лок.  Тому  суб асо ціа ція  час ті ше 
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Таблиця 2. Фітоценотична характеристика варіанта Epilobio-Salicetum capreae typicum var. Populus tremula
Table 2. Phytocoenotic characteristics of variant Epilobio-Salicetum capreae typicum var. Populus tremula

Дата опису
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 100 85 85 90 75 80 100 100 90 80

Номер опису в базі даних 608 864 942 1395 607 941 603 600 602 1089

Кількість видів 29 8 10 21 13 17 23 23 12 5

Номер опису в таблиці 1 2 3 4* 5 6 7 8 9 10

D. s. var. Populus tremula

Populus tremula 4 3 3 2 2 2 1 · · · IV

Populus tremula (II) · · · 2 1 · · 4 2 2 III

D. s. ass. Epilobio-Salicetum capreae

Salix caprea 3 5 + 2 4 2 4 4 4 2 V

Betula pendula 1 · · 1 · 2 · · 2 · II

Betula pendula (II) 1 · · 2 1 · · · 1 · II

Betula pendula (III) · · · · · · · 3 I

Betula pendula (IV) · · · + · · · · · 4 I

D. s. all. Sambuco-Salicion capreae

Chamerion angustifolium · · · + · · · 1 · I

D. s. cl. Epilobietea angustifolii

Fragaria vesca r · · 2 1 · 1 r 1 III

Rubus idaeus · 2 + + · + · 1 · · III

Calamagrostis epigeios · 3 · · · · · · · · I

Epilobium montanum · · · · · 2 · · · I

D. s. cl. Querco-Fagetea

Corylus avellana r · 5 · · 2 · · · · II

Quercus robur (II) r · · · 1 · · r · · II

Poa nemoralis · · · · · · 1 · 1 · I

Anemonoides nemorosa · · + · · + · · · · I

Lonicera xylosteum · · · · · · 1 · · · I

Quercus robur (IV) · · + + · · · · · · I

D. s. cl. Robinietea

Rubus caesius 1 · · · 2 · 3 1 · + III

Geum urbanum · · · · · · 1 2 · · I

Acer negundo · · · · · · · 3 · · I

Urtica dioica · · · · · · 2 · · · I

Robinia pseudoacacia r · · · · · · · · · I

Chelidonium majus r · · · · · · · · I

Swida sanguinea r · · · · · · · · · I
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Дата опису
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 100 85 85 90 75 80 100 100 90 80

Номер опису в базі даних 608 864 942 1395 607 941 603 600 602 1089

Кількість видів 29 8 10 21 13 17 23 23 12 5

Номер опису в таблиці 1 2 3 4* 5 6 7 8 9 10

D. s. cl. Quercetea robori-petraeae

Frangula alnus r · + + · + · r · · III

Luzula pilosa r · + · · + · · · · II

Sorbus aucuparia 1 · · + · + · · · · II

Melampyrum pratense · · + · · + · · · · I

Maianthemum bifolium · · · + · + · · · I

D. s. cl. Vaccinio-Piceetea

Pinus sylvestris 2 · 2 · 3 1 1 3 1 · IV

Pinus sylvestris (ІІ) · + · + · · · · · · I

Vaccinium myrtillus · · · · · 4 · · · · I

D. s. cl. Molinio-Arrhenatheretea

Poa pratensis · · · 2 1 · · r 2 · II

Achillea millefolium · · · + · · · · r · I

Ranunculus acris · · · · · · · r · · I

Festuca pratensis · · · · · · · · r · I

Інші види:

Veronica chamaedrys r · · 2 · · r r r · III

Dryopteris filix-mas 2 · · · 1 · · r · · II

Pyrus communis · 1 · · · + · 1 · · II

Galium verum r · · r · · · r · · II

Cerastium arvense · · · · · · · r 1 · I

Equisetum arvense · · · · · · 1 r · · I

Solidago virgaurea 1 · · · r · · · · · I

Veronica officinalis · · · r · · · 1 · · I

Cruciata glabra · · · r · + · · · · I

Примітка. Лише в одному описі представлені: Salix pentandra L. (3 : 4), Tussilago farfara L. (3 : 3), Festuca ovina L. (6 : 2), 
Carex flava L. (6 : 2), Molinia caerulea (L.) Moench (8 : 2), Physocarpus opulifolius (L.) Maxim. (2 : 1), Trifolium alpestre L. 
(3 : 1), Geranium sylvaticum L. (3 : 1), Prunella vulgaris L. (3 : 1), Ranunculus repens L. (3 : 1), Phragmites australis (Cav) Trin. 
ex Steud. (1 : r), Carex pilosa Scop. (3 : r), Mycelis muralis (L.) Dumort. (3 : r), Salix nigra Marshall (3 : r), Viburnum opulus L. 
(3 : r), Euphorbia virgultosa Klokov (4 : r), Anthoxanthum odoratum L. (5 : r), Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex Woł.) Klásk.
(5 : r), Cirsium vulgare (Savi) Ten. (5 : r), Festuca polesica Zapał (6 : r), Jasione montana L. (6 : r), Actaea spicata L. (6 : r), 
Chimaphila umbellata (L.)  W  .P.C.  Barton  (6  :  r),  Equisetum sylvaticum L.  (6  :  r),  Hypericum perforatum L. (6  :  r),  Orthilia 
secunda (L.) House (6 : r), Platanthera bifolia (L.) Rich. (6 : r), Salix myrsinifolia Salisb. (6 : r), Viscaria vulgaris Bernh. (6 : r).

Місцезнаходження описів:  1,  5,  7–9  –  Словечансько-Овруцький  кряж;  2,  3,  6  –  долина  річки  Кам'янки, 
Житомирський  р-н  Житомирської  обл.;  4  –  околиці  с.  Оліївка,  Житомирський  р-н  Житомирської  обл.;  околиці 
с. Моквин, Костопільський р-н Рівненської обл.
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Таблиця 3. Фітоценотична характеристика субасоціації Epilobio-Salicetum capreae cystopteretosum fragili
Table 3. Phytocoenotic characteristics of subassociation Epilobio-Salicetum capreae cystopteretosum fragili

Дата опису

04
.0

6.
20

06

02
.0

6.
20

04

11
.0

7.
20

08

15
.0

7.
20

15

16
.0

7.
20

15

15
.0

7.
20

05

06
.0

7.
20

05

05
.0

6.
20

06

05
.0

6.
20

06

12
.0

7.
20

05

16
.0

7.
20

15

П
ос

ті
й

н
іс

ть
 д

ля
 с

уб
ас

оц
іа

ц
ії

Площа опису (м2) 50 50 50 50 50 50 50 50 50 50 50

Загальне проективне покриття 75 75 75 90 90 70 80 80 100 95 75

Номер опису в базі даних 620 610 621 1396 1397 616 615 617 617 б8 1398

Кількість видів 12 15 15 14 17 12 13 15 22 12 10

Номер опису в таблиці 1 2 3 4* 5 6 7 8 9 10 11

D. s. subass. Epilobio-Salicetum capreae cystopteretosum fragili 

Cystopteris fragilis 3 2 2 2 2 1 1 1 r r r V

D. s. ass. Epilobio-Salicetum capreae

Populus tremula 1 4 1 2 2 4 2 3 · 1 3 V

Salix caprea r 1 r 2 r r r r 4 2 r V

Betula pendula · 1 · 1 3 2 1 1 · 1 2 IV

Populus tremula (II) r r 1 1 · 1 · · · · III

Betula pendula (II) 1 r · · · 1 · r · · II

D. s. all. Sambuco-Salicion capreae

Chamerion angustifolium · · · · · · · · 1 r · I

Sambucus nigra · · · · · · · · 1 · · I

D. s. cl. Epilobietea angustifolii

Fragaria vesca · · · 1 · · · · r · · I

D. s. cl. Querco-Fagetea

Lonicera xylosteum r · r 2 r 1 1 r · r 1 V

Quercus robur (II) r · r · · 2 r 3 · · · III

Corylus avellana 1 · 1 2 · · · · r · 5 II

Quercus robur · · · 2 ·r · · · · · · I

Acer platanoides · · · · r · · · · 1 · I

Acer platanoides (II) · · · · · · · · · 2 · I

Carpinus betulus (II) · r · · · · · · · · · I

Aegopodium podagraria · · r · · · · · · · · I

Euonymus verrucosus · · r · · · · · · · · I

Fraxinus excelsior · · · r · · · · · · · I

Polygonatum odoratum · · · · · · · r · · · I

Euonymus europaea · · · · · · · · r · · I

D. s. cl. Robinietea

Rubus caesius r 2 r 1 3 3 2 3 3 2 1 V

Acer negundo · 2 · · r · 2 · · · · II

Urtica dioica · 1 · · · · · r · · · I

Geum urbanum · · · · r · · · r · · I

Chelidonium majus · · · · r · · · · · · I

Robinia pseudoacacia · · · · · · r · · · · I

Galium aparine · · · · · · · · r · · I
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тра п ля єть ся  на  те ри то рії  Цен траль но го  По ліс ся, 
зок ре ма Сло ве чансько-Ов руцько го кря жу. У фло рі 
суб асо ціа ції до б ре ви ра же ний ді аг ностич ний блок 
ви дів  асо ціа ції.  Се ред  ін ших  кла сів  най шир ше 
представ ле ний  Querco-Fagetea (10  ви дів). Най ви-
щою пос тій ністю ви різ няють ся Lonicera xylosteum, 
Quercus robur, Corylus avellana – V,  ІІІ,  ІІ від по від-
но.  Це  по яс ню єть ся  тен ден ці єю  до  фор му ван ня 
на  бор тах  ле со вих  рос лин них  уг ру по вань  ши ро-
ко лис тя них  лі сів.  Се ред  ін ших  ви дів  час то  фік су-
ють ся Rubus caesius (V), Dryopteris filix-mas (V), Pinus 
sylvestris (V),  Sorbus aucuparia (ІV).  Чіль не  міс це  у 
фло рі суб асо ціа ції по сі да ють види кла су Robinietea 
(6).  Це  зу мов ле но  ін ва зі єю  Robinia pseudoacacia L. 

на бор ти ба лок і транс фор ма ці єю еко систем за ти-
пом ен до ге не зу (ніт ри фі ка ція ґрун тів)  і син ге не зу 
(фор му ван ня ніт ро філь ної сви ти).

Асо ціа ція  Agrostio-Populetum tremulae Passarge  in 
Passarge et Hoffman 1968

Ді аг ностич ни ми ви да ми асо ціа ції є Agrostis tenui 
Sibth., Betula pendula, Populus tremula.

Асо ціа ція Agrostio-Populetum tremulae най час ті ше 
за ймає еко то пи, де спос те рі га єть ся по верх не ве ог-
ле єн ня або алю ві аль ні го ри зон ти ґрун ту за ля га ють 
близько  від  по верх ні.  Її  уг ру по ван ня  час то  тра п-
ляють ся  в  ра йо нах  між ва ло вих  де пре сій,  за глиб-
лень на по верх ні, ут во ре них пі сля за му лен ня не ве-
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Площа опису (м2) 50 50 50 50 50 50 50 50 50 50 50

Загальне проективне покриття 75 75 75 90 90 70 80 80 100 95 75

Номер опису в базі даних 620 610 621 1396 1397 616 615 617 617 б8 1398

Кількість видів 12 15 15 14 17 12 13 15 22 12 10

Номер опису в таблиці 1 2 3 4* 5 6 7 8 9 10 11

D. s. cl. Quercetea robori-petraeae

Sorbus aucuparia · 2 · 1 2 2 1 2 2 2 · IV

Frangula alnus · 1 · 1 r · r · · · · II

Galium mollugo · · · 1 · r · r r · · II

Poa pratensis · · · · · · · · 2 · · I

Maianthemum bifolium · · · · · · · · · · 1 I

Luzula pilosa · · · · · · · · r · · I

D. s. cl. Molinio-Arrhenatheretea

Anthoxanthum odoratum · · · · · · r · · · · ·

Plantago lanceolata · · · · · · · · r · · I

Ranunculus acris · · · · · · · · · r · I

Інші види:

Pinus sylvestris r 2 r 3 2 2 3 2 3 3 2 V

Dryopteris filix-mas r 3 1 1 1 2 2 1 3 3 2 V

Athyrium filix-femina · r · · · · · · 1 · r II

Caragana arborescens · 1 · · · · r · · · · I

Pulmonaria obscura 1 · r · · · · · · · · I

Viola canina r · · r · · · · · · · I

Pyrus communis · · · · · r · r · · · I

Примітка.  Лише  в  одному  описі  зафіксували: Mycelis muralis (L.)  Dumort (9  :  1), Vicia cassubica L.  (2  :  r), Oxalis 
acetosella L. (2 : r), Humulus lupulus L. (5 : r), Populus alba L. (5 : r), Veronica chamaedrys L. (5 : r), Ribes nigrum L. (7 : r), 
Tussilago farfara (7  :  r).  Місцезнаходження описів:  1–4,  6–10  –  Словечансько-Овруцький  кряж;  5,  11  –  околиці 
с. Зарічани, Житомирський р-н Житомирської обл.
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Таблиця 4. Фітоценотична характеристика субасоціації Agrostio-Populetum tremulae typicum
Table 4. Phytocoenotic characteristics of subassociation Agrostio-Populetum tremulae typicum

Дата опису
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 80 60 80 70 70 60 70 50

Номер опису в базі даних 1399 1400 1401 493 490 184 558 441 556

Кількість видів 17 19 16 18 17 16 20 24 15

Номер опису в таблиці 1* 2 3 4 5 6 7 8 9

D. s. ass. Agrostio-Populetum

Agrostis tenuis 3 2 2 2 · 2 1 + r V

Betula pendula 2 2 2 · · · 4 2 5 IV

Populus tremula 1 1 1 · · · · · · IV

Populus tremula (III) · 2 · 2 4 · · 3 · III

Populus tremula (IV) + · 1 2 · · · + · III

Populus tremula (II) 3 · · · · · 1 · · II

Betula pendula (III) · · 1 2 · · · + · II

Betula pendula (II) · 1 · · · · · · 1 II

Populus tremula (III-IV) · · · · · 2 · · · I

D. s. cl. Epilobietea angustifolii

Rubus idaeus + + · + + · · · · III

Fragaria vesca · · · + · · r · · II

Epilobium montanum · · · · · · · · r I

D. s. cl. Molinio-Arrhenatheretea

Poa pratensis + · + · + + 4 · 3 IV

Campanula patula + + r · · 2 · · · III

Achillea millefolium r r r · + · · · · III

Vicia cracca · · + · + · · · · II

Festuca pratensis + · · · · · · · r II

Ranunculus acris + · · · · · · · r II

Galium mollugo · + · · · · r · · II

Trifolium pratense · · · · · · · · 1 I

D. s. cl. Robinietea

Stenactis annua + · + · + · · · · II

Robinia pseudoacacia (II) · · · · · · 2 · 1 II

Impatiens parviflora · · · + · · r · · II

Robinia pseudoacacia · · · · · · · · 2 I

Chelidonium majus · · · · · · 1 · · I

Geum urbanum · · · · · · 1 · · I

Rubus caesius · · · · · · 1 · · I

Urtica dioica · · · · · · 1 · · I
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 80 60 80 70 70 60 70 50

Номер опису в базі даних 1399 1400 1401 493 490 184 558 441 556

Кількість видів 17 19 16 18 17 16 20 24 15

Номер опису в таблиці 1* 2 3 4 5 6 7 8 9

D. s. cl. Calluno-Ulicetea

Hieracium pilosella · + · · · 2 · + r III

Veronica officinalis + · r · · · 1 · 1 III

Viola canina · · · + · · r · r II

D. s. cl. Quercetea robori-petraeae

Sorbus aucuparia · · · · 2 · 1 2 · II

Maianthemum bifolium + · · · + · · · · II

Peucedanum oreoselinum · · + + · · · · · II

Frangula alnus · · · · · · · 2 · I

D. s. cl. Querco-Fagetea

Quercus robur (IV) + · · · + · 2 + · III

Corylus avellana · · · · · · 1 · · I

Quercus robur · · · + · · · · · I

Інші види:

Veronica chamaedrys + + + + · + 1 + 1 V

Elytrigia repens · · 2 · 4 · · + · II

Carex hirta · + · + 2 · · · · II

Solidago virgaurea · · · · · · · 2 r II

Lysimachia vulgaris · · · + · + · · · II

Cruciata glabra · · + + · · · + · II

Trifolium repens · + · · · 4 · · · II

Pinus sylvestris · · + · · · 2 · · II

Taraxacum officinale 2 + · · · 2 · · · II

Stellaria graminea · + · · · · · · 1 II

Equisetum arvense · + · + · · · · · II

Hypericum perforatum · + · · · · · + · II

Potentilla erecta · + · · · · · + · II

Knautia arvensis · + · · · · · · r II

Примітка. Лише в одному описі представлені: Anthoxanthum odoratum L. (6 : 3), Polygonum bistorta L. (8 : 3), Festuca 
ovina L. (8  : 3), Vicia tetrasperma (L.) Schreb. (6  : 2), Rumex acetosella L. (6  : 2), Tragopogon major Jacq.  (8  : 2), Plantago 
media L. (9 : 1), Medicago lupulina L. (9 : 1), Pinus sylvestris (IІІ) (4 : +), Deschampsia caespitosa (L.) Beauv. (4 : +), Cerastium 
arvense L. (5 : +), Cirsium arvense (L.) Scop. (5 : +), Humulus lupulus (5 : +), Leontodon autumnalis (5 : +), Hieracium echioides 
Lumn.  (6  : +), Carex leporina L.  (6  : +), Solidago canadensis L.  (6  : +), Sedum telephium L.  (8  : +), Carex sylvatica Huds. 
(8 : +), Chamaecytisus ruthenicus (8 : +), Fumaria officinalis (8 : +), Luzula pallescens Swartz (8 : +), Salvia pratensis L. (8 : +), 
Heracleum sosnowskyi Manden. (5 : r), Trifolium alpestre L. (7 : r), Chimaphila umbellata (7 : r), Dryopteris cristata (L.) A. Gray 
(7 : r), Platanthera bifolia (L.) Rich. (7 : r), Saponaria officinalis L. (7 : r), Carex pilosa Scop. (9 : r), Chamaecytisus zingeri (Litv.) 
Klask. (9 : r), Phleum pratense L. (9 : r). Місцезнаходження описів: 1 – Східні околиці м. Сарни, Ріненської обл.; 2,3 – 
околиці м. Шацьк Волинської обл.; 4–9 – Словечансько-Овруцький кряж.
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Таблиця 5. Фітоценотична характеристика субасоціації Agrostio-Populetum tremulae salicetosum capreae

Table 5. Phytocoenotic characteristics of subassociation Agrostio-Populetum tremulae salicetosum capreae
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 60 60 70 60 70 80 60 70 60 60 70 70 60 70 70

Номер опису в базі даних 929 1069 1070 1100 928 944 1371 933 1334 914 1098 1099 1329 1025 943 1027

Кількість видів 22 8 10 16 17 18 37 18 26 26 16 17 25 19 12 25

Номер опису в таблиці 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10* 11 12 13 14 15 16

D. s. subass. Agrostio-Populetum tremulae salicetosum capreae

Salix caprea 3 3 3 3 2 2 2 2 2 2 2 2 2 1 + + V

D. s. ass. Agrostio-Populetum

Agrostis tenuis 2 2 2 + 4 4 4 3 3 + + + + 3 3 3 V

Populus tremula 3 · · · 2 + · + · 4 · · · 3 2 · III

Betula pendula (III) · 3 3 · · · 2 · 4 · · · · 2 · 4 II

Betula pendula 2 · · · · 2 · 3 · 3 · · · 1 4 · II

Populus tremula (IV) · + · 2 · · · · + · 2 2 · · · · II

Populus tremula (III) · + 4 · · · + · 2 · · · + · · · II

Betula pendula (IV) · · · 3 · · · · + · 3 3 · · · · II

Populus tremula (III-IV) · · · · · · · · · · · · · 5 · + I

D. s. cl. Epilobietea angustifolii

Calamagrostis epigeios · · · 5 · · + · · 2 5 3 · · · 2 II

Fragaria vesca · · · · · · · 2 3 2 · · · · · 2 II

Rubus idaeus + · · · · + · · + · · · · · + · II

Chamerion angustifolium · · · · · · · · + · · · · · · · I

D. s. cl. Molinio-Arrhenatheretea

Achillea millefolium + · · · + 2 2 2 + r · · + 3 · · III

Poa pratensis + · · + + · · · · · + 2 · · · · II

Daucus carota r · · + · · · 2 · · + + · · · · II

Alopecurus pratensis r · · · 2 · + · r · · · · · · · II

Dactylis glomerata · · · · 2 · · 2 · · · · + · · · I

Galium mollugo · · · + · · · · · · + + · · · · I

Vicia cracca · + · · · · + · · · · · · · · · I

Plantago lanceolata · · · · + · + · · · · · · · · · I

Campanula patula · · · · · r · · + · · · · · · · I

Trifolium pratense · · · · · · · · · · · · 2 · · · I

Festuca pratensis r · · · · · · · · · · · · · · · I
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 60 60 70 60 70 80 60 70 60 60 70 70 60 70 70

Номер опису в базі даних 929 1069 1070 1100 928 944 1371 933 1334 914 1098 1099 1329 1025 943 1027

Кількість видів 22 8 10 16 17 18 37 18 26 26 16 17 25 19 12 25

Номер опису в таблиці 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10* 11 12 13 14 15 16

D. s. cl. Querco-Fagetea

Quercus robur (IV) + · 2 + r · · · · + + + · + · · III

Carpinus betulus (IV) · · · 2 · · r · · · 2 2 · · · · II

Corylus avellana 2 · · · · 2 · 3 · · · · · · · · I

Quercus robur · · · · · 2 · + · · · · · · · · I

Stellaria holostea 2 · · · · · · · · · · · · · · · I

Convalaria majalis · · · · · · · · · · · · · r · · I

D. s. cl. Quercetea robori-petrea

Frangula alnus 2 · · 2 · + + 2 + + 2 2 · + 3 · IV

Sorbus aucuparia · · 1 · · · · + + + · · · 1 · + II

Melampyrum pratense + · · · + + · · · · · · · · + · II

D. s. cl. Koelerio-Corynephoretea

Festuca ovina 2 · · · · · + · · · · · r · · · I

Helichrysum arenarium · · · · · · + · · · · · + · · + I

Potentilla argentea · · · · · · + · · · · · + · · + I

Rumex acetosella · · · · · · + · · · · · · · · 2 I

Festuca polesica · · · · · · · · · · · · · 2 · · I

Jasione montana · · · · · · · · · · · · + · · I

Koeleria glauca · · · · · · · · · · · · · · · + I

D. s. cl. Vaccinio-piceetea

Pinus sylvestris (ІІ) · · 2 + · r · · · + + + 3 · · · III

Pinus sylvestris (IV) · · · · · · · · + · · · + · · · I

Pinus sylvestris (IІІ) · · · · · · 2 · · · · · · · · · I

Pinus sylvestris · · · · · · · · · · · · · · 2 · I

Polytrichum commune · · · · · · · · · + · · · · · · I

D. s. cl. Robinietea

Stenactis annua · · · · r · + + + · · · + · · + II

Robinia pseudoacacia (III) · · · · · · · · · · · · 2 · · · I

Urtica dioica + · · · · · · · · · · · · · · · I

Rubus caesius · · · · · · · · · + · · · · · · I

Impatiens parviflora · · · · · · · · · · · · · · · + I

D. s. cl. Calluno-Ulicetea

Hieracium pilosella · · · · · · + · · + · · 4 · · · II

Viola canina + · · · · · · · · + · · · · + · I

Veronica officinalis · · + · · · · · · · · · · · · + I

https://en.wikipedia.org/wiki/Koeleria_glauca
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Площа опису (м2) 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100 100

Загальне проективне покриття 80 60 60 70 60 70 80 60 70 60 60 70 70 60 70 70

Номер опису в базі даних 929 1069 1070 1100 928 944 1371 933 1334 914 1098 1099 1329 1025 943 1027

Кількість видів 22 8 10 16 17 18 37 18 26 26 16 17 25 19 12 25

Номер опису в таблиці 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10* 11 12 13 14 15 16

D. s. cl. Artemisiatea vulgaris

Glechoma hederacea 2 · · · · · · · · r · · · + · · I

Artemisia vulgaris · · · · · · · · · · · · + · · + I

Інші види:

Veronica chamaedrys + · · · 2 + · 2 + + · · + · · · III

Anthoxanthum odoratum · · · · + · + + + + · · · · · + II

Carex hirta · · · + · · · + 2 · + + · · · · II

Oenothera biennis · · · + · · + · · · + + · · · 2 II

Rumex acetosa · · · + · + + · · · + + · · · · II

Lysimachia vulgaris · · · 2 · · · · · + 2 1 · · · · II

Juncus effusus · · · · · + + · · · · · · 2 · · I

Equisetum arvense · · · · · · 2 · + · · · · · · + I

Elytrigia repens + · · · · · + · · · · · · · · + I

Carex leporina · · · · + · + · · · · · · + · · I

Hypericum perforatum · · · · · · + · + · · · · · · + I

Solidago canadensis · · · · · · + · · · · · · · · 3 I

Epilobium hirsutum · + · · · · · · · · · · · · · 2 I

Solidago virgaurea · + · · · · · · + · · · · · · · I

Dryopteris filix-mas · · · · · + · · · · · · · + · · I

Potentilla erecta · · · · · + · · · · · · · · + · I

Agrimonia eupatoria · · · · · · + · · + · · · · · · I

Hieracium thaumasium · · · · · · · · + · · · + · · · I

Примітка. Лише в одному описі зафіксовано: Pteridium aquilinum (L.) Kuhn (8 : 3), Vicia tetrasperma (L.) Schreb (1 : 2), 
Melampyrum nemorosum L. (14 : 2), Oenanthe aquatica (L.) Poir (15 : 2), Galium album Mill. (3 : 1), Malus domestica Borkh. 
(8 : 1), Pyrus communis L. (3 : +), Cynosurus cristatus L. (5 : +), Luzula campestris (L.) DC (5 : +), Padus avium Mill. (6 : +), 
Cirsium arvense (L.) Scop. (7 : +), Erysimum cheiranthoides L. (7 : +), Gypsophila pallasii Ikon. (7 : +), Juncus articulatus L. 
(7 : +), Leontodon autumnalis (L.) (7 : +), Malus sylvestris (L.) Mill. (IV) (7 : +), Potentilla anserina L. (7 : +), Prunus avium (L.) 
L. (7 : +), Rhinanthus minor L. (7 : +), Carex vulpina L. (9 : +), Deschampsia caespitosa (L.) Beauv (9 : +), Plantago media L. 
(9 : +), Alnus glutinosa (L.) Gaertn. (10 : +), Carex muricata L. (10 : +), Humulus lupulus L. (10 : +), Hypericum maculatum 
Crantz. (10 : +), Salix pentandra L. (10 : +), Salix cinerea L. (12 : +), Berteroa incana (L.) DC. (13 : +), Bromus tectorum L. 
(13 : +), Lupinus polyphyllus Lindl. (13 : +), Matricaria recutita L. (13 : +), Medicago falcata L. (13 : +), Salix triandra L. (13 : +), 
Trifolium aureum Polich. (13 : +). Місцезнаходження описів: 1, 5, 6, 8, 10, 15 – околиці м. Житомира; 2,3 – північно-
західна околиця с. Клесів Сарненського р-ну Рівненської обл.; 4, 11, 12 – околиці м. Костопіль Рівненської обл.; 7, 9, 
13– околиці с. Кам'янка Житомирського р-ну Житомирської обл.; 14,16 – околиці с. Сонячне Житомирського р-ну 
Житомирської обл.

https://en.wikipedia.org/wiki/Rhinanthus_minor
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ли ких древ ніх во дойм, а та кож у не гли бо ких бал ках 
або на бор тах ба лок, де в ре зуль та ті еро зії част ко во 
чи пов ністю зми то А-го ри зонт ґрун ту.

Фло ру  асо ціа ції  фор му ють  139  ви дів.  Фло-
ристич на  на си че ність  ко ли ва єть ся  від  8  до  37  ви-
дів  в  опи сі,  за  се редньо го  зна чен ня  –  18,96.  Блок 
ді аг ностич них ви дів кла су Epilobietea angustifolii –7. 
Крім  того,  час то  тра п ляють ся  ді аг ностич ні  види 
кла сів  Molinio-Arrhenatheretea (12),  Robinietea та 
Koelerio-Corynephoretea Klika in Klika et Novak 1941 
(по 7) та інші. Най ви щу пос тій ність де монст ру ють 
ді аг ностич ні  види  асо ціа ції  та  Quercus robur (ІV), 
Frangula alnus Mill. (ІІІ), Veronica chamaedrys L. (ІІІ). 
До скла ду асо ціа ції вхо дять дві суб асо ціа ції. 

Agrostio-Populetum tremulae  typicum  Khomyak 
subass. nova

Но менк ла тур ний  тип  (holotypus)  суб асо ціа-
ції:  опис  №  1  (табл.  4).  ви ко на ний  Хом'яком  І.В. 
17.07.2015 р. на схід від міс та Сар ни.

Ди фе рен цій ні  види  суб асо ціа ції  збі га ють ся  із 
ді аг ностич ни ми  ви да ми  асо ціа ції:  Agrostis tenuis, 
Betula pendula, Populus tremula.

Суб асо ціа ції є най більш про су ну тою ста ді єю ав-
то ген ної сук це сії се ред уг ру по вань кла су Epilobietea 
angustifolii.  Це  бе ре зо во-віль хо ві  ліси,  де  пос тій-
ність до рос лих осо бин  Betula pendula  ІV2-5, Populus 
tremula ІV+-1. Ми час то мо же мо спос те рі га ти на віть 
се ред 50–70-літ ніх ма си вів ко рін них лі сів оси ко во-
бе ре зо ві  ді лян ки.  Мож на  при пус ти ти,  що  ог ле єн-
ня, на яв не в та ких міс цях, за галь мо вує фор му ван ня 
рос лин ності кла сів Querco-Fagetea, Quercetea robori-
petraeae і  Vaccinio-Piceetea.  Ви хо дя чи  з  особ ли-
востей рель є фу, уг ру по ван ня фор му єть ся в міс цях, 
де ра ні ше  іс ну ва ли во дой ми (річ ки або озе ра-ста-
ри ці).  Спос те рі га єть ся  знач на  част ка  ді аг ностич-
них ви дів кла су Molinio-Arrhenatheretea,зок ре ма Poa 
pratensis L. (ІV+-4), а та кож Veronica chamaedrys ІV+-1.

Agrostio-Populetum tremulae salicetosum capreae 
Khomyak subass. nova

Но менк ла тур ний  тип  (holotypus)  суб асо ціа-
ції:  опис  №  10  (табл.  5)  зроб ле ний  І.В.  Хом'яком 
03.07.2011 р. в око ли цях с. Кам'янка Жи то мирсько-
го р-ну, Жи то мирської обл.

Ди фе рен цій ни ми  ви да ми  суб асо ціа ції  є  Salix 
caprea L. 

Суб асо ціа ція  Agrostio-Populetum tremulae 
salicetosum capreae – це ран ня ста дія роз ви тку лі со-
вої рос лин ності в умо вах по мір но го по верх не во го 
ог ле єн ня ґрун ту. Фло ра уг ру по вань охо п лює знач ну 

кіль кість еле мен тів кла су. Час то тра п ляють ся Rubus 
idaeus та Calamagrostis epigeios. Спос те рі га ють ся слі-
ди  по жеж,  які  спри яють  по ши рен ню  цих  ви дів  і 
за три му ють  роз ви ток  де рев ної  рос лин ності.  Суб-
асо ціа ція  є  про між ним  уг ру по ван ням  (ти по ло гіч-
ним  еко то ном)  між  асо ціа ція ми  Epilobio-Salicetum 
capreae та Agrostio-Populetum tremulae.

Ви снов ки

Уг ру по ван ня  асо ціа ції  Agrostio-Populetum tremulae 
та  Epilobio-Salicetum capreae  є  мо ло ди ми  лі са ми, 
що  від нов лю ють ся  на  пе ре ло гах  і  ви руб ках.  Вони 
рів но мір но по ши ре ні на те ри то рії Пра во бе реж но-
го По ліс ся. Ре гіо наль ні від мін ності про яв ляють ся 
лише  на  рів ні  суб асо ціа ції.  Суб асо ціа ція  Epilobio-
Salicetum capreae cystopteretosum fragili  Khomyak 
subass. nova тра п ля єть ся пе ре важ но в Цен траль но-
му По ліс сі на схи лах ле со вих ба лок.

Син так со но міч на схе ма цих асо ціа цій для Пра-
во бе реж но го  По ліс ся  впер ше  роз роб ле на  до  рів-
ня  ва рі ан тів.  Асо ціа ція  Epilobio-Salicetum capreae 
вклю чає  2  суб асо ціа ції  та  3  ва рі ан ти,  асо ціа ція 
Agrostio-Populetum tremulae  –  2  суб асо ціа ції.  Всі 
вони від різ няють ся за фло ристич ним скла дом, по-
каз ни ка ми ди на мі ки й умо ва ми се ре до ви ща. Асо-
ціа ція  Agrostio-Populetum tremulae  час то  пов'язана 
з  еко то па ми,  де  спос те рі га єть ся  про цес  ог ле єн ня. 
Суб асо ціа ція Agrostio-Populetum tremulae salicetosum 
capreae  Khomyak  subass.  nova  та  ва рі ант  Epilobio-
Salicetum capreae typicum var. Populus tremula  є про-
між ни ми  уг ру по ван ня ми  (ти по ло гіч ним  еко то-
ном)  між  асо ціа ція ми  Epilobio-Salicetum capreae  та 
Agrostio-Populetum tremulae.

Уг ру по ван ня  цих  асо ціа цій  не  на ле жать  до  ра-
ри тет них і не за не се ні до «Зе ле ної кни ги Ук ра ї ни». 
За ви нят ком Platanthera bifolia (L.) Rich., тут прак-
тич но не тра п ляють ся рід кіс ні види. Од нак саме на 
ста дії цих уг ру по вань ви ни ка ють ат рак то ри сук це-
сій но го роз ви тку, які ви зна ча ють темп фор му ван ня 
лі со вої рос лин ності та дея кі її особ ли вості.
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Наводиться  характеристика  двох  споріднених  асоціа-
цій Agrostio-Populetum tremulae і Epilobio-Salicetum capreae 
классу Epilobietea angustifolii. Вони є однією із проміжних 
ланок  між  лучною  та  лісовою  стадіями  розвитку  рос-
линного покриву під час автогенних сукцесій. Їхній про-
міжний характер підтверджується великим видовим ба-
гатством флори та наявністю характерних для лучної та 
лісової рослинності видів. Такі угруповання можна вва-
жати  точками  біфуркації  векторів  розвитку  рослинних 
угруповань, де остаточно визначаються його атрактори. 
Асоціації  Agrostio-Populetum tremulae  і  Epilobio-Salicetum 
capreae  рівномірно  поширені  по  всій  території  Право-
бережного  Полісся.  Їхні  регіональні  особливості  про-
являються лише на рівні окремих варіантів. Провідними 
факторами, що диференціюють асоціацію на субасоціа-
ції та варіанти, є ґрунтові та мікрокліматичні умови.

Ключові слова: автогенна сукцесія, рослинні 
угруповання, синтаксономія, відновлення лісової 
рослинності.
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Дана  характеристика  ассоциаций  Agrostio-Populetum 
tremulae  и  Epilobio-Salicetum capreae класса Epilobietea 
angustifolii.  Их  особенность  состоит  в  том,  что  они  яв-
ляются  переходным  звеном  между  луговой  и  лесной 
стадиями развития растительности при автогенных сук-
цессиях.  Промежуточный  характер  таких  растительных 
сообществ  подтверждается  значительным  видовым  бо-
гатством флоры и равномерным присутствием характер-
ных видов для классов луговой и лесной растительности. 
Их  можно  также  считать  точкой  бифуркации  вектора 
развития  сообщества,  в  которой  окончательно  опреде-
ляются аттракторы формирования лесов определенного 
типа.  Ассоциации  Agrostio-Populetum tremulae  и  Epilobio-
Salicetum capreae равномерно  распространены по  тер-
ритории  Правобережного  Полесья,  а  региональные 
особенности  проявляются  лишь  на  уровне  вариантов. 
Ведущими факторами дифференциации ассоциаций на 
субассоциации  и  варианты  являются  свойства  почвы  и 
микроклимат.

Ключевые слова: автогенная сукцессия, растительные 
сообщества, синтаксономия, восстановление лесной 
растительности.
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МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧНІ ДОСЛІДЖЕННЯ МОХУ AULACOMNIUM ARENOPALUDOSUM 

Boiko M.F., Ovsienko V.M., Skrebovska S.V. Molecular genetic studies of the moss Aulacomnium arenopaludosum. Ukr. 
Bot. J., 2016, 73(3): 255—261.
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Abstract. The  ITS2  secondary  structure  of  the  moss  Aulacomnium arenopaludosum  Boiko  (defined  by  sequential 
gathering of helixes H1-H4) was studied. The anatomical, morphological structure and molecular genetic structure of 
A. arenopaludosum was compared with those of other members of the genus Aulacomnium (A. androgynum, A. palustre, 
A. palustre  subsp.  imbricatum).  Aulacomnium arenopaludosum  as  a  separate  species  due  to  complex  of  anatomical, 
morphological, ecological and biological characteristics has many differences from the compared taxa of Aulacomnium. 
Molecular  genetic  data  obtained  as  a  result  of  reconstruction  of  ITS2  secondary  structure  of  different  species  of 
Aulacomnium confirm that Aulacomnium arenopaludosum is a separate species. It differs from A. рalustre in the presence 
of 2 semi-compensatory changes and 4 indels in "stems" and loops; from A. palustre subsp. іmbricatum – in the presence 
of one semi-compensatory change and of 5 nucleotide changes in the "stems" and loops; from A. androgynum – in the 
presence of 3 compensatory changes, 4 semi-compensatory changes and 6 indels in "stems" and loops.

Key words: Aulacomnium arenopaludosum, moss, secondary structure ITS2, helixes H1-H4.
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Вступ

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

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

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

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

Aulacomnium
arenopaludosum

Aulacomnium palustre 
subsp. imbricatum

Aulacomnium palustre Aulacomnium androgynum

дернинки дрібні, щільні, жовто-
зелені

дернинки рихлі, легко 
розпадаються, рідше доволі 
щільні

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

дернинки щільні, від темно- до 
жовто-зелених

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

псевдоподії дуже рідко

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

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

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

стебло 3–7 (до 10–12) см 
заввишки 

стебло до 1–5 см заввишки 

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

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

стебло з густою ризоїдною 
повстю майже до верхівки

стебло при основі з густою 
іржаво-бурою повстю

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

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

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

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

край верхівки листка 
нерівномірно виямчастий, 
визублений або цілий

край листка цілий, рідко 
невиразно городчатий

край листка вгорі зубчастий 
край листка вгорі 
грубопилчастий, рідше 
дрібнозубчастий

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

клітини коленхіматично 
потовщені, особливо у верхній 
половині листка

клітини вгорі листка дуже 
коленхіматично потовщені

клітини листка потовщені, 
коленхіматичні

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

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

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

клітини при основі листка часом 
тонкостінні, жовто-зелені

стерильний вид, спорогони 
невідомі

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Матеріали та ме то ди  до слі джень

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

Назва таксону за NCBI Код доступу в NCBI

Aulacomnium аrenopaludosum KT934102

A. palustre subsp. imbricatum FJ823761

A. palustre FJ628025

A. palustre FJ628026

A. palustre FJ628024

A. palustre FJ628023

A. palustre FJ628022

A. androgynum  FM161077

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

Fig. 1. Secondary structure of the first (top row) and the second (bottom row) helixes of ITS2 of Aulacomnium arenopaludosum 
and  other  close  species  of  Aulacomnium  with  indicated  types  of  differences  of  the  studied  taxon  from  other  taxa  (CBC  – 
compensatory changes, hCBC – semi-compensatory changes, subst – nucleotide changes)



259ISSN 0372-4123. Укр. ботан. журн., 2016, 73(3)

Рис. 2. Вторинна структура третьої (верхній ряд) та четвертої (нижній ряд) спіралей ITS2 Aulacomnium аrenopaludosum 
та інших близьких видів роду Aulacomnium із позначенням типів відмінностей дослідженого таксона від інших таксонів 
(CBC – компенсаторні зміни, hCBC – напівкомпенсаторні зміни, subst – нуклеотидні зміни)

Fig. 2. Secondary structure of the third (top row) and the fourth (bottom row) helixes of ITS2 of Aulacomnium arenopaludosum 
and  other  close  species  of  Aulacomnium with indicated  types  of  differences  of  the  studied  taxon  from  other  taxa  (CBC  – 
compensatory changes, hCBC – semi-compensatory changes, subst – nucleotide changes)
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По рів нян ня A. аrenopaludosum за ти па ми та кіль-
кістю  від мін ностей  вто рин ної  струк ту ри  ITS2  від 
ін ших  опе ра цій них  так со но міч них  оди ниць  до-
слід ної ви бір ки по ка за ло, що A. аrenopaludosum від-
різ ня єть ся від A. androgynum трьо ма ком пен са тор-
ни ми  змі на ми,  що  свід чить  про  на леж ність  цьо го 
виду  до  ін шої  CBC-кла ди,  а  та кож  на яв ністю  чо-
тирьох на пів ком пен са тор них змін і шес ти ін де лів, 
змін в «стеб лах» та пет лях. 

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

Ви снов ки

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

По дя ки 

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

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

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

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

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

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

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

Ключевые слова: Aulacomnium аrenopaludosum, мох, 
вторичная структура ITS2, спирали H1-H4.
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Abstract. The data about representatives of the genus Cercidospora in Ukraine, their descriptions, ecology and distribution 
in Ukraine are provided. This genus is characterized by greenish-blue to brown pseudothecia walls and hyaline ascospores. 
Two species of the genus are for the first time reported for Ukraine: Cercidospora lobothalliae, characterized by aseptate 
ascospores and growth on thallus of Lobothallia radiosa, and Cercidospora solearispora with 1-septate ascospores, upper 
cell much larger than the lower one, and growth on thallus of epilithic species of Aspicilia s. l. A key to the species of the 
genus Cercospora in Ukraine, including species which can be found in the country, is given.
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Вступ

Кон цеп ція  роду  Cercidospora  Körb.  була  чіт ко  ви-
зна че на у пра цях Й. Га фель не ра (Hafellner, 1987)  і 
М. Гру бе та Й. Га фель не ра (Grube, Hafellner, 1990). 
У  трак ту ван ні  Й.  Га фель не ра  (Hafellner,  1987)  рід 
ха рак те ри зу єть ся на пів за ну ре ни ми псев до те ція ми, 
бла кит но-зе ле ним  екс ци пу лом  у  верх ній  час ти ні 
та двок лі тин ни ми гіа лі но ви ми спо ра ми. Види ро-
ду від різ няють ся за фор мою, роз мі ра ми ас кос пор і 
гос по да ря ми. У М. Гру бе та Й. Га фель не ра (Grube, 
Hafellner, 1990) рід Cercidospora об ме жу ва ли го лов-
ним чи ном двок лі тин ни ми гіа лі но ви ми спо ра ми й 
до лу ча ли дея ких представ ни ків ро дів Didymellopsis 
(Sacc.)  Clem.  &  Shear  і  Zwackhiomyces  Grube  & 
Hafellner,  що  ра ні ше  були  охо п ле ні  ши ро ким  по-
нят тям  «Didymella  s.  l.»  (Vouaux,  1913;  Clauzade, 
Roux,  1976).  Спо чат ку  до  цьо го  роду  на ле жа ли 
гри би  з  пе ри те ціо їд ною  ас ко мою  та  без барв ни-
ми  двок лі тин ни ми  спо ра ми.  Піз ні ше  об сяг  роду 
роз ши ри ли  за  ра ху нок  вне сен ня  дея ких  так со нів 
із  одно-  і  чо ти ри клі тин ни ми  спо ра ми  (Navarro-
Rosinés et al., 2004).

Для  мі ко біо ти  Ук ра ї ни  на во ди ли ся  лише  три 
представ ни ки цьо го роду – Cercidospora epipolytropa 
(Mudd)  Arnold,  Cercidospora macrospora  (Uloth) 
Hafellner & Nav.-Ros. і Cercidospora xanthoriae (Wedd.) 
R. Sant. Зна хід ки Cercidospora lobothallia Nav.-Ros. & 
Calat.  та  Cercidospora solearispora  Calat.,  Nav.-Ros. 
& Hafellner є но ви ми для те ри то рії Ук ра ї ни. Ниж-
че по дає мо опи си ви дів, еко ло гію, їх по ши рен ня в 

Ук ра ї ні та сві ті (що до но вих ви дів для Ук ра ї ни), а 
та кож таб ли цю для ви зна чен ня представ ни ків роду 
Cercidospora в Ук ра ї ні. 

Ма те ріа ли та ме то ди до слі джень

Зраз ки  лі хе но філь них  гри бів  зі бра но  ав то ром  під 
час  ек спе ди цій них  до слі джень  те ри то рії  до ли ни 
р.  Ін гу лець  (Ве ли ко олек сан д рівський  р-н,  Хер-
сонська обл.), та кож кри тич но пе ре гля ну то зраз ки, 
що  збе рі га ють ся  в  лі хе но ло гіч но му  гер ба рії  Хер-
сонсько го  дер жав но го  уні вер си те ту  (KHER).  Для 
ви зна чен ня  лі хе но філь них  гри бів  ви ко ристо ву ва-
ли тим ча со ві мік ро ско піч ні зрі зи ле зом, які ви го-
тов ля ли  під  бі но ку ляр ним  мік ро ско пом  МБС–2. 
Де та лі бу до ви пло до вих тіл вив ча ли за до по мо гою 
мік ро ско па  MICROMED.  Ви мі ри  про во ди лись  у 
воді  з  точ ністю  до  0,25  мкм  для  ас кос пор,  су мок, 
па ра фі зо їд і клі тин псев до те цію та 5 мкм – для ін-
ших  струк тур.  Циф ро ві  зна чен ня  представ ле ні  як 
(min.–)x ± SD(–max.) [n], де х – се ред нє зна чен ня, 
а SD – стан дарт не від хи лен ня, n – кіль кість ви мі-
рів.  Фо то гра фу ва ли  мік ро ско піч ною  кольо ро вою 
ка ме рою «Levenhuk C510 NG».

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

Cercidospora Körb., Parerga Lichenol. 5: 465 (1865).
Ти по вий вид:  Cercidospora ulothii Körb.  [син. 

Cercidospora macrospora (Uloth)  Hafellner  &  Nav.-
Ros.].

Псев до те ції  зов ні  чор ні,  гла день кі,  роз мі ри  ва-
рію ють у різ них ви дів, більш-менш за ну ре ні у слань 
гос по да ря. Стін ки псев до те цію за зви чай піг мен то-

mailto:valeriy_d@i.ua
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ва ні,  в  апі каль ній  час ти ні  піг мент  від  бла кит но-
зе ле но го  до  фіо ле то во-ко рич не во го  або  чор но го, 
ба заль на час ти на псев до те цію без барв на, рід ше – 
сла бо піг мен то ва на. Стін ка ут во ре на тон ки ми гі фа-
ми, які не ма ють чіт ко про зо п лек тен хім ної струк-
ту ри, а фор му ють «textura intricata» (Hawksworth et 
al.,  1983).  Час то  спос те рі га єть ся  без барв ний  шар 
клі тин між псев до те ці єм і слан ню гос по да ря.

Га ма те цій  ут во ре ний  па ра фі зо ї да ми,  мор фо ло-
гія яких від різ ня єть ся у різ них так со нів. Па ра фі зо-
ї ди нит ко по діб ні, із сеп та ми, прості або фор му ють 
анасто мо зи.  Сум ки  бі ту ні кат ні,  ци лін д рич ні  або 
ци лін д рич но-бу ла во по діб ні,  2–8-спо ро ві.  Ас кос-
по ри без барв ні, двок лі тин ні, рід ше – одно- або чо-
ти ри клі тин ні, оваль ні чи ве ре те но по діб ні.

Ді аг ностич ни ми  оз на ка ми  роду  є  піг мен та ція 
сті нок псев до те цію, бі ту ні кат ні ци лін д рич ні сум ки 
та гіа лі но ві ас кос по ри.

Cercidospora epipolytropa (Mudd) Arnold, in Flora, 
Jena 57: 154 (1874) (рис. 1: a-1 — a-6).

Псев до те ції  ку лясті,  (115–)125  ±  10(–150)  [n  = 
20] мкм зав шир шки, екс ци пул без барв ний у ниж-
ній  час ти ні,  ближ че  до  ос тіо лі  –  бла кит но-зе ле-
ний,  (18–)23  ±  6(–34)  [n  =  20]  мкм  зав тов шки, 
скла да єть ся  з  па ра плек тен хім них  клі тин.  Па ра фі-
зо ї ди 1–1,5 мкм зав тов шки, прості. Сум ки ци лін-
д рич но-бу ла во по діб ні, (4–)6–8-спо ро ві. Ас кос по-
ри двок лі тин ні, оваль ні, без барв ні, (12,25–)14,0 ± 
1,25(–17,0) × (4,50–)5,50 ± 0,5(–6,25) [n = 25] мкм.

Еко ло гія.  Па ра зи тує  на  сла ні  й  апо те ці ях 
Lecanora dispersa  (Pers.)  Röhl.,  L. intricata  (Ach.) 
Ach. і L. polytropa (Ehrh.) Rabenh., а та кож на ін ших 
представ ни ках роду Lecanora з цієї гру пи.

По ши рен ня.  Вид  ві до мий  із  За кар патської 
(Кар патський  біо сфер ний  за по від ник)  (Pirogov, 
Chepelevska, 2013) та Іва но-Фран ківської об лас тей 
(за по від ник «Ґор ґа ни») (влас ні дані).

До слі дже ні зраз ки: Іва но-Фран ківська обл., Над-
вір нянський  р-н,  при род ний  за по від ник  «Ґор ґа-
ни»,  квар тал  11,  по бли зу  міс ця  впа дін ня  струм ка 
Джур джи нець  у  Бист ри цю  Над вір ну,  N  48°48384 
E 024°27692, 814 м над р.м., 02.05.2015, на Lecanora 
polytropa s. l., на піс ко ви ках, leg. & det. О.Є. Хо до-
сов цев,  В.В.  Дар мостук,  А.Б.  Гро ма ко ва  (KHER, 
№ 8775).

Cercidospora lobothalliae Nav.-Ros. & Calat., Lichen 
Flora  of  the  Greater  Sonoran  Desert  Region  2:  637 
(2004) (рис. 1: b-1 — b-6).

Псев до те ції  ку лясті,  рід ше  –  гру ше по діб ні,  за-
глиб ле ні,  (175–)190  ±  10(–200)  [n  =  20]  мкм  зав-
шир шки; екс ци пул у верх ній час ти ні сіро-зе ле ний, 
біля  ос но ви  без барв ний,  (7–)10  ±  1(–13)  [n  =  20] 
мкм  зав тов шки.  Па ра фі зи  чис лен ні,  прості,  1,5–
2 мкм зав шир шки. Сум ки ци лін д ро-бу ла во по діб ні, 
з  (4–6–)8  ас кос по ра ми.  Ас кос по ри  од но клі тин ні, 
без барв ні, еліп со їд ні, (18,5–)21,75 ± 1,75(–24,75) × 
(5,25–)7,0 ± 0,5(–8,0) [n = 25] мкм.

Еко ло гія.  Вид  утво рює  не по міт ні  чор ні  точ ки 
на  сла ні  Lobothallia radiosa  (Hoffm.)  Hafellner  без 
ви ди мих  оз нак  дест рук ції  ко ро во го  шару  гос по-
да ря,  ос тан ній  рос те  на  вап ня ко вих  бри лах  ра зом 
із  Candelariella aurella  (Hoffm.)  Zahlbr.,  Circinaria 
contorta  (Hoffm.)  A.  Nordin,  S.  Savic  &  Tibell, 
Placynthium nigrum  (Huds.)  Gray  та  Pyrenodesmia 
variabilis (Pers.) A. Massal.

До слі дже ні зраз ки. Хер сонська  обл.,  Ве ли ко-
олек сан д рівський р-н, око ли ці с. Мала Олек сан д-
рів ка, Ру со ва бал ка, 06.03.15,  leg. & det. В.В. Дар-
мостук (KHER, № 9055).

За галь не по ши рен ня. Ві до мий  із Пів ніч ної Аме-
ри ки  (Ка лі фор нія)  (Navarro-Rosinés  et  al.,  2004), 
Се ред зем но мор'я  (Схід на  Іс па нія,  Крит)  та  Арк-
тич ної  Азії  (Ро сія)  (Zhurbenko,  2009).  У  біль-
шості  ви пад ків  лі хе но філь ний  гриб  від зна ча ли  на 
Lobothallia radiosa,  але  збо ри  з  Арк тич ної  Азії  за-
фік со ва ні на сла ні L. melanaspis (Ach.) Hefellner.

Но вий  вид  для  мі ко біо ти  Ук ра ї ни.  В  ре зуль та-
ті  де таль но го  вив чен ня  мор фо ло гії  Cercidospora 
lobothalliae з'ясовано, що роз мі ри спор біль ші, ніж 
це за зна че но в ти по во му опи сі. В ук ра їнсько му ма-
те ріа лі спо ри 19–22 × 6–7 мкм про ти 16–21 × 5–5,5 
(Navarro-Rosinés et al., 2009).

Cercidospora lobothalliae  від різ ня єть ся  від  ін-
ших  ви дів роду  од но клі тин ни ми  ас кос по ра ми. 
Cercidospora crozalsiana (Navarro-Rosinés et al., 1995) 
та кож власти ві од но клі тин ні ас кос по ри, але ста рі-
ші ас кос по ри зав жди утво рю ють сеп ту. Крім того, 
ос тан ній  вид  має  біль ші  роз мі ри  пе ри те ці їв,  пе-
ре важ но  200–280  мкм  у  діа мет рі,  тра п ля єть ся  на 
представ ни ках роду Squamarina Poelt.

Cercidospora macrospora (Uloth) Hafellner et Nav.-
Ros.,  Lichen  Flora  of  the  Greater  Sonoran  Desert 
Region, 2: 638 (2004) (рис. 1: c-1 — c-6).

Псев до те ції ку лясті, за глиб ле ні, (85–)105 ± 15(–
145) [n = 20] мкм. Екс ци пул без барв ний у ниж ній 
і зе ле но-си ній – у верх ній час ти нах, (11–)16 ± 3(–
24)  [n = 20] мкм зав шир шки. Па ра фі зо ї ди прості, 
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1,5–2 мкм зав шир шки. Сум ки ци лін д рич ні, 4-спо-
ро ві,  рід ше  –  8-спо ро ві.  Ас кос по ри  без барв ні, 
двок лі тин ні,  еліп со їд ні,  (17,25–)21,0  ±  2,0(–25,0) 
× (4,25–)5,50 ± 0,5(–7,25) [n = 25] мкм.

Еко ло гія. Вид  рос те  на  сла ні Protoparmeliopsis 
muralis  (Schreb.)  M.  Choisy,  P. garovaglii  (Körb.) 
S.Y. Kondr., Lecanora dispersoareolata (Schaer.) Lamy, 
Rhizoplaca melanophthalma (DC.) Leuckert.

До слі дже ні зраз ки: Ук ра ї на, До нецька обл., Тель-
ма нівський  р-н,  за по від ник  «Каль мі уський»,  на 
сла ні Protoparmeliopsis muralis 28.04.2013, leg. & det. 
В.В. Дар мостук, О.Є. Хо до сов цев (KHER, № 8378); 
За по різька  обл.,  Яки мівський  р-н,  ста вок  Юшан-
ли,  лі вий  бе рег,  на  сла ні  Protoparmeliopsis muralis, 
на  вап ня ках,  22.06.2007,  leg.  Т.В.  Зав'ялова,  det. 
О.Є. Хо до сов цев (KHER, № 6284).

Рис. 1. Представники роду Cercidospora: Cercidospora epipolytropa: a–1 – псевдотецій (лінійка 100 μm); a–2 – ексципул 
(лінійка 25 μm); a–3 – сумка (лінійка 20 μm); a–4, a–5 – спори (лінійка 20 μm); a–6 – парафізоїди (лінійка 10 μm). 
Cercidospora lobothalliae: b–1 – псевдотецій (лінійка 100 μm); b–2 – ексципул (лінійка 10 μm); b–3 – сумки (лінійка 
20 μm); b–4 – спора (лінійка 20 μm); b–5 – парафізоїди (лінійка 10 μm). Cercidospora macrospora: c–1 – псевдотецій 
(лінійка 100 μm); c–2 – ексципул (лінійка 20 μm); c–3 – сумка (лінійка 20 μm); c–4, c–5 – спори (лінійка 20 μm); 
c–6 – парафізоїди (лінійка 10 μm)

Fig. 1. The species of genus Cercidospora: Cercidospora epipolytropa: a–1 – pseudothecium (scale 100 μm); a–2 – exciple (scale 
25 μm); a–3 – аscus (scale 20 μm); a–4, a–5 – аscospores (scale 20 μm); a–6 – рaraphysoids (scale 10 μm). Cercidospora 
lobothalliae: b–1 – pseudothecium (scale 100 μm); b–2 – exciple (scale 10 μm); b–3 – аsci (scale 20 μm); b–4 – аscospores 
(scale 20 μm); b–5 – рaraphysoids (scale 10 μm). Cercidospora macrospora: c–1 – pseudothecium (scale 100 μm); c–2 exciple 
(scale 20 μm); c–3 – аscus (scale 20 μm); c–4, c–5 – аscospores (scale 20 μm); c–6 – рaraphysoids (scale 10 μm)
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По ши рен ня. В Ук ра ї ні ві до мий з Жи то мирської, 
Чер каської  (Kondratyuk  et  al.,  1999),  Лу ганської 
(Fedorenko et al., 2007), За по різької  (Khodosovtsev, 
Zavyalova,  2008),  Ми ко ла ївської  (Boyko,  2010), 
Дніп ро пет ровської  (Naumovych,  Darmostuk,  2015) 
та  До нецької  (Darmostuk,  Khodosovtsev,  2014)  об-
лас тей.

Cercidospora solearispora  Calat.,  Nav.-Ros.  & 
Hafellner, Mycotaxon 110: 11 (2009) (рис. 2: d-1 — d-5).

Псев до те ції ку лясті, за ну ре ні в слань гос по да ря, 
(145–)165 ± 20(–190) [n = 20] мкм. Ниж ня час ти на 
екс ци пу ла без барв на, верх ня – сіро-зе ле на, (11–)15 
±  3(–19)  [n  =  20]  мкм  зав шир шки.  Па ра фі зо ї ди 
роз га лу же ні, 1,5–2 мкм зав шир шки. Сум ки ци лін-
д рич ні,  (6–)8-спо ро ві. Ас кос по ри (17,25–)18,75 ± 

1,75(–20,75) × (5,0–)5,75 ± 0,5(–6,75) [n = 30] мкм, 
без барв ні, двок літ ни ні, ге те ро по ляр ні, ниж ня клі-
ти на мен ша та вуж ча, ніж верх ня.

Еко ло гія.  Вид  утво рює  не ве ли кі  кра те ро по діб ні 
за глиб лен ня  на  сла ні  Aspicilia sp.,  гос по дар  рос те 
на піс ко ви ках ра зом із Candelariella aurella (Hoffm.) 
Zahlbr., Protoparmeliopsis muralis (Schreb.) M. Choisy 
та Lecidea fuscoatra (L.) Ach.

До слі дже ні зраз ки.  Ук ра ї на,  За по різька  обл., 
Ме лі то польський р-н, око ли ці с. Тер пін ня, гео ло-
гіч на  пам'ятка  «Кам'яна  мо ги ла»,  04.10.2007,  зібр. 
О.Є. Хо до сов цев, Т.В. Зав'ялова (KHER, № 4202).

За галь не по ши рен ня. Ві до мий  з  Авст рії,  Че хії 
(Vondrák et al., 2007), Фран ції, Іс па нії та Ту реч чи ни 
(Halici et al., 2007).

Рис. 2. Представники роду Cercidospora: Cercidospora solearispora: d–1 – псевдотецій (лінійка 100 μm); d–2 – ексципул; 
d–3 – сумка (лінійка 20 μm); d–4 – парафізоїди (лінійка 20 μm); d–5 – спора (лінійка 10 μm). Cercidospora xanthoriae: 
e–1 – псевдотецій (лінійка 100 μm); e–2 ексципул (лінійка 50 μm); e–3, e–7 – спори (лінійка 10 μm); e–4 – парафізоїди 
(лінійка 10 μm); e–5, e–6 – сумки (лінійка 20 μm);

Fig.  2.  The  species  of  genus  Cercidospora:  Cercidospora solearispora:  d–1  –  pseudothecium  (scale  100 μm);  d–2  –  exciple 
(scale 20 μm); d–3 – аscus (scale 20 μm); d–4 – рaraphysoids (scale 10 μm); d–5 – аscospores (scale 10 μm). Cercidospora 
xanthoriae: e–1 – pseudothecium (scale 100 μm); e–2 – exciple (scale 20 μm); e–3, e–7 – аscospores (scale 10 μm); e–4 – 
рaraphysoids (scale 10 μm); e–5, e–6 – аsci (scale 20 μm);
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Но вий вид для те ри то рії Ук ра ї ни. В ук ра їнсько-
му  ма те ріа лі  з'ясувалося,  що  роз мі ри  псев до те-
ці їв  мен ші  (150–180  мкм),  аніж  у  ти по во му  опи-
сі  (160–230  мкм)  (Navarro-Rosinés  et  al.,  2009). 
Cercidospora solearispora лег ко від різ ни ти від  ін ших 
ви дів, що рос туть на Aspicilia s. l., за ха рак тер ни ми 
ас кос по ра ми, в яких ниж ня клі ти на на ба га то мен-
ша  від  верхньої.  Вид  час то  тра п ля єть ся  на  сла нях 
Aspicilia caesiocinerea (Nyl. ex Malbr.) Arnold, Aspicilia 
cinerea (L.) Körb., Aspicilia intermutans (Nyl.) Arnold 
та Aspicilia contorta (Hoffm.) Körb.

Cercidospora xanthoriae  (Wedd.)  R.  Sant.,  Lichens 
and  Lichenicolous  Fungi  of  Sweden  and  Norway 
(Lund): 57 (1993) (рис. 2: e-1 — e-7).

Псев до те ції ку лясті, за ну ре ні або на пів за ну ре ні 
в  слань  гос по да ря,  (105–)145  ±  15(–170)  [n  =  20] 
мкм.  Екс ци пул  у  верх ній  час ти ні  синьо-зе ле ний, 
(13–)23 ± 7(–31) мкм. Па ра фі зо ї ди не роз га лу же ні, 
близько 1,5–2 мкм зав шир шки. Сум ки ци лін д рич-
ні,  4-спо ро ві.  Ас кос по ри  за гос тре ні  на  кін цях  та 
пе ре тя ну ті по се ре ди ні, (18,0–)21,25 ± 2,5(–24,5) × 
(4,5–)5,5 ± 0,5(–6,5) мкм.

Еко ло гія. Вид рос те на апо те ці ях і сла ні Rusavskia 
elegans  (Link)  S.Y.  Kondr.  &  Kärnefelt.  і  Caloplaca 
saxicola s. l.

До слі ж де ні зраз ки: Ук ра ї на, АР  Крим,  Су-
дакський р-н, око ли ці с. Но вий Світ, на Caloplaca 
saxicola  s.  l.,  на  вап ня ках,  21.06.2007,  leg.  &  det. 
О.Є. Хо до сов цев (KHER, № 3579).

По ши рен ня. В Ук ра ї ні ві до мий з рів нин ної час-
ти ни Кри му (Kondratyuk et al., 1999).

Ключ для ви зна чен ня представ ни ків роду 
Cercidospora (вклю чаю чи так со ни, що мо жуть бути 
ви яв ле ні на те ри то рії Ук ра ї ни)

1. Ас кос по ри од но клі тин ні .............C. lobothalliae
1*. Ас кос по ри двок лі тин ні ................................ 2
2.  Ас кос по ри  з  верхньою  клі ти ною, 

яка  на ба га то  біль ша  від  нижньої,  на  сла ні 
Aspicilia sp.  .......................................... C. solearispora

2*.  Ас кос по ри  з  більш-менш  од на ко ви ми 
верхньою і нижньою клі ти на ми ............................ 3

3. Ас кос по ри 12–20 мкм зав дов жки .................. 4
3*. Ас кос по ри 20–40 мкм зав дов жки ................ 6
4. Сум ки  (2)–4-спо ро ві,  спо ри (13–)15–18,3–

21(–22) мкм зав дов жки, псев до те цій 110–150 мкм, 
на сла ні Lecanora stenotropa ...............[C. stenotropae]

4*. Сум ки 6–8-спо ро ві ....................................... 5

5.  Екс ци пул  від  тем но-ко рич не во го  до  фіо ле-
то во го,  10–20  мкм  зав шир шки.  Спо ри  двок лі-
тин ні,  мо ло ді  спо ри  мо жуть  бути  од но клі тин ни ми, 
(13,5–)14–16,3–19 мкм зав дов жки, на сла ні Aspicilia 
caesiocinerea  .......................................... [C. galligena]

5*.  Екс ци пул  бла кит но-зе ле ний,  18–
34  мкм  зав шир шки,  спо ри  двок лі тин ні,  12–
17  мкм  зав дов жки,  на  сла ні  Lecanora  polytropa 
group....................................................C. epipolytropa

6.  Сум ки  8-спо ро ві,  екс ци пул  синьо-ко рич-
не вий,  спо ри  20–24  мкм  зав дов жки,  на  сла ні 
Megaspora verrucosa ...........................[C verrucosaria]

6*. Сум ки 2–4–6-спо ро ві .................................. 7
7. Псев до те ції по над 200 мкм зав шир шки ........ 8
7*. Псев до те ції мен ше 200 мкм зав шир шки  .... 9
8.  Псев до те ції  200–250  мкм,  сум ки  4–(6)-спо-

ро ві,  24–30  мкм  зав дов жки,  на  сла ні  Squamarina 
lentigera  ..............................................[C. crozalsiana]

8*. Псев до те ції 220–400 мкм, сум ки (2–)4-спо-
ро ві,  24–40  мкм  зав дов жки,  на  сла ні  Aspicilia 
desertorum  ............................................... [C. werneri]

9. Псев до те ції 100–150 мкм зав шир шки, верх ня 
час ти на  екс ци пу ла  синьо-зе ле но го  кольо ру,  сум-
ки  з  чо тир ма  ас кос по ра ми,  на  Rusavskia  elegans, 
Caloplaca saxicola ...................................C. xanthoriae

9*.  Псев до те ції  100–170  мкм  зав шир шки, 
верх ня  час ти на  екс ци пу ла  світ ло-зе ле но-
го  за барв лен ня,  сум ки  з  4–8-ас кос по ра ми  на 
Protoparmeliopsis  muralis,  P.  garovaglii,  Lecanora 
dispersoareolata ......................................C. macrospora

Подяки

Ав тор щиро вдяч ний проф. О.Є. Хо до сов це ву за пе ре-
вір ку пра виль ності ви зна чен ня зраз ків і цін ні за ува-
жен ня у про це сі під го тов ки стат ті до дру ку.
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Дармостук В.В. Рід Cercidospora (Dothideales) в Україні. – 
Укр. ботан. журн. – 2016. – 73(3): 262—267.

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

У  статті  узагальнені  дані  щодо  представників  роду 
Cercidospora на  території  України,  наведено  їхні  описи, 
екологічні  особливості  та  поширення  в  нашій  країні. 
Представники  роду  характеризуються  зеленувато-бла-
китним  до  коричневого  забарвленням  стінок  псевдо-
теція та гіаліновими аскоспорами. Вперше для України 
наведено два види: Cercidospora lobothalliae (властиві од-
ноклітинні  аскоспори  та  зростання  на  слані  Lobothallia 
radiosa);  Cercidospora solearispora  (характерні  двоклітин-
ні  аскоспори,  в  яких  верхня  клітина  набагато  більша 
за  нижню,  зростає  на  слані  епілітних  представників 
Aspicilia s. l.). Наведено ключ для визначення видів роду 
Cercidospora, виявлених в Україні, і видів, що з часом мо-
жуть бути знайдені на цій території.

Ключові слова: ліхенофільні гриби, Cercidospora, Україна.

Дармостук В.В. Род Cercidospora (Dothideales) в 
Украине. – Укр. ботан. журн. – 2016. – 73(3): 262—267.

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

В  статье  обобщены  данные  о  представителях  рода 
Cercidospora  на  территории  Украины,  приведены  их 
описания,  экологические  особенности  и  распростра-
нение  в  стране.  Представители  рода  характеризуют-
ся  зеленовато-голубым  до  коричневого  цветом  стенок 
псевдотеция и гиалиновыми аскоспорами. Впервые для 
Украины  приведены  два  вида:  Cercidospora  lobothalliae 
(присущи  одноклеточные  аскоспоры  и  произроста-
ние  на  слоевище  Lobothallia  radiosa);  для  Cercidospora 
solearispora  типичны  двухклеточные  аскоспоры,  у 
которых  верхняя  клетка  гораздо  больше,  чем  нижняя 
(произрастает  на  слоевище  эпилитных  представителей 
Aspicilia s.  l.). Приведен ключ для определения предста-
вителей рода Cercidospora, произрастающих в Украине, и 
видов,  которые  со  временем  могут  быть  найдены  на  её 
территории.

Ключевые слова: лихенофильные грибы, Cercidospora, 
Украина.
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FIRST RECORDS OF TELEOMORPH OF AN INVASIVE FUNGUS ERYSIPHE MACLEAYAE 
(ERYSIPHALES) IN UKRAINE

Heluta  V.P.,  Kovalchuk  V.P.,  Chumak  P.Ya.  First records of teleomorph of an invasive fungus Erysiphe macleayae 
(Erysiphales) in Ukraine. Ukr. Bot. J., 2016, 73(3): 268—272.

Abstract. It is reported that in 2015 an invasive powdery mildew fungus, Erysiphe macleayae (Erysiphales, Ascomycota), 
formerly known  in Ukraine only  in  its anamorph stage, began  to  form mature  fruiting bodies on Chelidonium majus 
and  Macleaya  microcarpa  (Papaveraceae).  Morphologically,  they  are  almost  identical  to  the  chasmothecia  of  Slovak 
specimens. Ukrainian materials are also similar to E. macleayae samples described from China although having slightly 
larger chasmothecia and slightly smaller asci and ascospores. Teleomorph of  the fungus was  found in three  localities 
in the city of Kiev and Kiev Region. Another species of Macleaya, M. cordata, was infected only by the anamorph of 
E.  macleayae.  The  specimens  studied  are  stored  in  the  National  Herbarium  of  M.G.  Kholodny  Institute  of  Botany, 
National Academy of Sciences of Ukraine (KW). The authors assume that formation of fruiting bodies of E. macleayae 
may be caused by an extremely hot summer in 2015. Another possible explanation is that a new biotype of E. macleayae 
has migrated from South Asia into Ukraine and subsequently formed mature chasmothecia through the sexual process 
with the indigenous European populations of the fungus.

Key words: Europe, invasion, powdery mildews, chasmothecium, Pseudoidium, Chelidonium, Macleaya, Papaveraceae.
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Introduction

A  powdery  mildew  fungus  Erysiphe macleayae 
R.Y.  Zheng  &  G.Q.  Chen  (Erysiphales,  Ascomycota) 
was  described  (Zheng,  Chen,  1981)  from  China  as  a 
parasite of Macleaya cordata (Willd.) R. Br. (Papavera-
ceae). Recently, it has been reported (Jiang et al., 2015) 
that in China the fungus also infected Chelidonium ma-
jus L., another representative of Papaveraceae, forming 
fruiting bodies (chasmothecia). At the same time, there 
are  many  reports  of  anamorphic  powdery  mildew  on 
C. majus, M. cordata and M. microcarpa Fedde in Eu-

rope. This fungus was reported under different names, 
such  as  Oidium  sp.,  Pseudoidium  sp.,  E. cruciferarum 
Opiz  ex  L.  Junell,  and  E. macleayae  (Blumer,  1967; 
Amano,  1986;  Grigaliunaite,  1990;  Dynowska  et  al., 
1999; Jankovics, 2007; Ale-Agha et al., 2008; Jankov-
ics  et  al.,  2008;  Schmidt,  Scholler,  2011;  Park  et  al., 
2012; Pastirčákova, Pastirčák, 2013). Molecular studies 
showed that this fungus, in any case collected in recent 
years, belongs to E. macleayae (Park et al., 2012; Jiang 
et  al.,  2015;  Pastirčáková  et  al., 2016).  Since  2007,  it 
occurs every year in Ukraine (Heluta, Kravchuk, 2015). 
However, until 2015, fruiting bodies of the fungus were 
not observed here.
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Materials and methods

In  the  autumn  of  2015,  powdery  mildew  samples 
on  Chelidonium  majus  and  Macleaya  microcarpa, 
which  contained  not  only  mycelium,  conidia  and 
conidiophores, but also fruiting bodies, were collected 
in  Kyiv  and  Kyiv  Region.  At  the  same  time,  on 
M. cordata  only  anamorphic  stage  of  this  fungus  was 
found. The studied materials are listed below, following 
the  characteristics  of  E. macleayae  anamorph  and 
teleomorph. The specimens are stored in the National 
Herbarium  of  M.G.  Kholodny  Institute  of  Botany, 
National Academy of Sciences of Ukraine (KW). The 
fungus  was  studied  and  photographed  under  a  light 
microscope «Primo Star»  (Carl Zeiss, Germany) with 
the camera «Canon A 300» and the software «AxioVision 
4.7».  Only  herbarium  specimens  were  used.  The 
mycelium,  conidiophores  and  conidia  removed  from 
the surface of infected leaves by a transparent adhesive 
tape. To restore shape and size, a piece of tape with these 
fungus structures was put in a droplet of 40 % lactic acid 
solution on a microscope slide (sticky side up), covered 
with a cover glass, gently heated to boiling point, then 
examined  under  the  light  microscope.  Chasmothecia 
were prepared and studied in a drop of distilled water. 
Digital data were treated statistically when n was ≥ 30 
for each character.

Results and discussion

As noted by R. Cook and U. Braun (2012), E. macleayae 
is characterized by very small fruiting bodies with long 
appendages  and  large  ascospores.  Morphologically, 
Ukrainian  materials  are  almost  identical  to  Slovak 
specimens  of  this  fungus,  which  have  recently  been 
reported by Pastirčáková et al. (2016). Our samples are 
also close  to  the  specimens of E. macleayae described 
from  China  (Zheng,  Chen,  1981)  although  having 
slightly  larger  chasmothecia  and  smaller  asci  and 
ascospores. Below are description of the holomorph of 
the fungus and corresponding illustrations (Figure).

Erysiphe macleayae R.Y. Zheng & G.Q. Chen, Sy-
dowia 34: 290. 1981

Mycelium  at  first  greyish,  very  thin,  not  conspicu-
ous,  mostly  on  the  upper  side  of  the  leaf,  on  the  un-
derside  almost  absent,  then  forming  circular  to  irreg-
ular white patches,  later confluent, also on  stems and 
infructescences.  Hyphae  branched,  septate,  hyaline, 
thin-walled. Hyphal appressoria two times lobed to nip-
ple-shaped, solitary or opposite doubled. Conidiophores 
erect, 80–145 μm, mainly 3- or 4-cell, foot-cells some 

flexuous, 20–30 ×  6–8 μm, producing conidia  singly, 
Pseudoidium type. Conidia elongated ellipsoid, almost 
cylindrical or cylindrical, hyaline, without fibrosin bod-
ies, 32–53 × 8.5–16 μm, length to width ratio 2.2–4.8, 
with the mesh surface. Chasmothecia mostly gregarious 
or of a continuous  layer on the upper side of  the  leaf, 
less often scattered on the lower side of the leaf, petioles 
and sometimes stalks (on C. majus), or mainly on the 
lower side of the leaf in diffuse groups (on M. microcar-
pa), hemispherical, depressed below, 80–109 μm diam. 
Peridium black, shiny in reflected light, peridial cells not 
very distinct, irregularly polygonal. Appendages numer-
ous, basal, mycelium-like, mainly simple, often twisted, 
long, up to 700 μm, brown or light brown, paler towards 
the hyaline apex. Asci 2–5(–9) per chasmothecium, el-
lipsoid,  ovoid,  mainly  stipitate,  (2–)3–5(–7)-spored, 
44–63  ×  32–49 μm. Ascospores very  variable  in  form 
and  size,  from  short-ellipsoid  to  elongated  ellipsoid, 
frequently  ovate,  oblong-ovate,  often  asymmetric,  re-
curved, slightly constricted, up to foot-like, with granu-
lar  contents,  sometimes  with  large  oil  drop,  21–32  × 
11–16 μm.

Specimens examined
On  Chelidonium majus  –  Kyiv,  centre,  O.V.  Fomin 

Botanical  Garden,  02.10.2015,  V.P.  Kovalchuk 
(KW 60953F);  Kyiv  Region,  Boryspil  District,  village 
Hlyboke,  03.10.2015,  V.P.  Kovalchuk  (KW 60954F; 
Figure, a–c).

On  Macleaya cordata –  Kyiv,  centre,  O.V.  Fomin 
Botanical  Garden,  02.10.2015,  V.P.  Kovalchuk  (ana-
morph; KW 70033).

On Macleaya microcarpa – Kyiv, M.M. Hryshko Na-
tional  Botanical  Garden  of  the  National  Academy  of 
Sciences of Ukraine, 04.09.2015, S.L. Mosyakin (ana-
morph;  KW 60956);  ibid.,  18.09.2015,  S.L.  Mosyakin 
(KW 60957);  ibid.,  08.10.2015,  V.P.  Kovalchuk,  P.Ya. 
Chumak (KW 60959; Figure, d–i).

In  2015,  we  made  a  comparative  study  of 
E. macleayae on C. majus and M. cordata. As a result, it 
was determined that dynamics of the affection of these 
hosts was somewhat different. Thus, on the former host 
the mycelium of the fungus appears much earlier than 
on the latter. Symptoms of powdery mildew lesions were 
observed on C. majus in early July, while on M. cordata 
only in early September. First, the fungus infected mostly 
the upper side of leaves of C. majus, then in the period 
of  seed  formation  it  spread  to  the  stem.  Fruit  bodies 
formed in early September on both sides of  the  lower, 
older  leaves  of  plants.  They  first  appeared  on  leaflets, 
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located closer to the base of the petioles and much less 
on the base of leafstalks. Typically, on the upper leaflets 
fruiting bodies are missing. On M. cordata, the fungus 
first  developed  mainly  on  the  upper  side  of  the  leaves 
of the lower tier, then also on the flowering part of the 
stem.  Chasmothecia  were  not  formed.  In  addition,  a 
slight difference  in  the  shape of conidia of  the  fungus 
on these hosts was noticed. Thus, the ratio of length to 

width for C. majus averaged 2.5, whereas for M. cordata 
2.2. However, these indicators fit well within the scope 
of this feature variation (2.2–4.8) shown previously for 
Ukrainian material (Heluta, Kravchuk, 2015).

There  were  some  differences  in  the  formation  of 
fruiting bodies on C. majus and M. microcarpa. On the 
former host, they developed mainly on the upper side of 
the leaf as a continuous layer (Figure, a), while on the 

Erysiphe macleayae on Chelidonium majus (a–c) and Macleaya microcarpa (d–i): a, d – infected leaves of host plants; b, c, e – 
chasmothecia (b, c – in reflected light); f – appendages; g – cracked chasmothecium with outgoing asci; h – 4-, 6- and 7-spored 
asci; i – ascospores (bars: b, e – 200 μm, c – 100 μm, f–h – 50 μm, i – 20 μm) 
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latter mainly on  the  lower  side,  in  the  form of diffuse 
spots (Figure, d).

The authors can not reliably explain why  E.  macleayae, 
which  for  many  years  developed  only  anamorphic 
stage  in  Europe,  with  one  exception  on  Meconopsis 
cambrica (L.) Vig., began to form fruiting bodies. We have 
already noted similar cases for other powdery mildews. 
For  example,  the  anamorph  of  East  Asian  E.  arcuata 
U.  Braun,  V.P.  Heluta  &  S.  Takam.  was  recorded  by 
one of the authors of this article in 1977 (Heluta, 1989). 
However, the fungus began intensively to form fruiting 
bodies,  simultaneously  in  different  parts  of  Europe, 
only in 2005 (Braun et al., 2006). We can propose two 
hypotheses  concerning  the  cause  of  the  development 
of  E. macleayae  teleomorph.  Presumably  formation 
of  fruiting  bodies  of  this  fungus  was  provoked  by  the 
extremely  hot  summer  in  2015.  If  this  assumption  is 
correct, then obviously in cooler seasons the fungus will 
again develop exclusively anamorph. Another possible 
explanation  is  that a new biotype of E. macleayae has 
migrated from South Asia into Ukraine and subsequently 
formed  complete  chasmothecia  through  the  sexual 
process  with  the  indigenous  European  populations  of 
the fungus. In this case, fruiting bodies in the future will 
be observed annually.
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Гелюта В.П.1, Ковальчук В.П.2, Чумак П.Я.2 Перші 
знахідки в Україні інвазійного гриба Erysiphe macleayae 
(Erysiphales) на стадії телеоморфи. – Укр. ботан. журн. – 
2016. – 73(3): 268—272.
1Інститут ботаніки імені М.Г. Холодного НАН України 
вул. Терещенківська, 2, м. Київ, 01004, Україна
2Ботанічний сад імені акад. О.В. Фоміна, Київський 
національний університет імені Тараса Шевченка 
вул. Симона Петлюри, 1, м. Київ, 01032, Україна

Повідомляється,  що  в  2015  р.  інвазійний  борошнисто-
росяний  гриб  Erysiphe macleayae  (Erysiphales,  Ascomy-
cota), який раніше був відомий в Україні лише на стадії 
анаморфи  на  Chelidonium majus  і  Macleaya microcarpa 
( Papaveraceae),  почав  утворювати  тут  повноцінні  пло-
дові тіла. За морфологічними ознаками вони близькі до 
хазмотеціїв зразків із Словаччини. Українські матеріали 
також  доволі  близькі  до  зразків  E. macleayae,  описаних 
з Китаю, однак мають трохи більші за розміром хазмо-
теції, які містять дещо менші сумки та сумкоспори. Те-
леоморфу  цього  гриба  знайдено  в  трьох  локалітетах  у 
м. Києві та Київській обл. Ще на одному виді, Macleaya 
cordata, реєструвалася лише анаморфа E. macleayae. До-
сліджені  зразки  передані  до  Національного  гербарію 
Інституту ботаніки  імені М.Г. Холодного НАН України 
(KW). Автори припускають, що утворення плодових тіл 
E.  macleayae, можливо, спричинене надзвичайно спекот-
ним літом 2015 р. Однак не виключено, що в Україну з 
Південно-Східної Азії мігрував новий біотип цього гри-
ба, який може з європейською популяцією E. macleayae 
вступати  в  статевий  процес  й  утворювати  повноцінні 
хазмотеції. 

Ключові слова: Європа, інвазія, борошнисторосяні 
гриби, хазмотецій, Pseudoidium, Chelidonium, Macleaya, 
Papaveraceae. 

Гелюта В.П.1, Ковальчук В.П.2, Чумак П.Я.2 Первые 
находки в Украине инвазионного гриба Erysiphe macleayae 
(Erysiphales) на стадии телеоморфы. – Укр. ботан. 
журн. – 2016. – 73(3): 268—272.
1Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины 
ул. Терещенковская, 2, г. Киев, 01004, Украина
2Ботанический сад имени акад. А.В. Фомина, Киевский 
национальный университет имени Тараса Шевченко 
ул. Симона Петлюры, 1, г. Киев, 01032, Украина

Сообщается,  что  в  2015  г.  инвазионный  мучнисторося-
ной гриб Erysiphe macleayae (Erysiphales, Ascomycota), ра-
нее известный в Украине только на стадии анаморфы на 
Chelidonium majus  и  Macleaya microcarpa  (Papaveraceae), 
начал  образовывать  здесь  полноценные  плодовые  тела. 
По  морфологическим  признакам  они  практически 
идентичны  хазмотециям  образцов  из  Словакии.  Укра-
инские  материалы  также  довольно  близки  к  образцам 
E. macleayae,  описанным  из  Китая,  однако  имеют  не-
сколько крупнее хазмотеции, слегка более мелкие сумки 
и  сумкоспоры.  Телеоморфа  этого  гриба  найдена  в  трёх 
локалитетах  в  г.  Киеве  и  Киевской  обл.  Еще  на  одном 
виде,  Macleaya cordata,  регистрировалась  только  ана-
морфа  E. macleayae.  Исследованные  образцы  переданы 
в  Национальный  гербарий  Института  ботаники  имени 
Н.Г. Холодного НАН Украины (KW). Авторы допускают, 
что  образование  плодовых  тел  E. macleayae,  возможно, 
вызвано  чрезвычайно  жарким  летом  2015  г.  Однако  не 
исключено, что в Украину из Юго-Восточной Азии ми-
грировал  новый  биотип  этого  гриба,  который  может  с 
европейской  популяцией  E. macleayae  вступать  в  поло-
вой процесс и образовывать полноценные хазмотеции.

Ключевые слова: Европа, инвазия, мучнисторосяные 
грибы, хазмотеций, Pseudoidium, Chelidonium, Macleaya, 
Papaveraceae.
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NEW FOR UKRAINE LICHEN-FORMING AND LICHENICOLOUS FUNGI FROM GORGANY 
NATURE RESERVE 

Khodosovtsev A.Ye., Darmostuk V.V., Gromakova A.B. New for Ukraine lichen-forming and lichenicolous fungi from 
Gorgany Nature Reserve. Ukr. Bot. J., 2016, 73(3): 273—276.

Abstract. Six new for Ukraine species of  lichen-forming (Caloplaca borreri, Micarea viridiatra, Micarea viridileprosa, 
Porina guentheri, Schismatomma cretaceum, Xylographa vitiligo) and three species of lichenicolous fungi (Didymocyrtis 
pseudeverniae, Milospilum lacoizquetae, Psammina stipitata) from Gorgany Nature Reserve are reported. The materials 
were collected within the area of primeval spruce  forests on bark of Acer pseudoplatanus, Abies alba, Fagus sylvatica, 
Pinus cembra, as well as on sandstone outcrops, wood and different lichens. The descriptions, localities, ecological and 
distribution data for these species are provided.

Key words: Carpathians, primeval coniferous forests, bark, sandstone 
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Introduction

Gorgany  Nature  Reserve  located  in  south-west  part 
of  Ivano-Frankivsk  Region  covers  5344  ha  in  the 
Dovbushanski  Gorgany  Mountains.  The  forest  with 
Picea abies  (L.)  H.  Karst  is  a  predominant  type  of 
vegetation which occupies 84 % of its area (Klimuk et 
al., 2006). These are the most valuable areas of primeval 
coniferous forests in Ukraine. Special features of these 
Picea forests are admixtures of Acer pseudoplatanus L., 
Abies alba Mill., Fagus sylvatica L., and Pinus cembra L. 
Moreover,  the  sandstone  outcrops  cover  some  slopes 
in  different  parts  of  the  reserve.  Several  mountain 
belts, variety of forests types and substrates provide the 
preconditions for a high diversity of lichen-forming and 
lichenicolous fungi. Unfortunately, sparse information 
about lichen-forming and lichenicolous fungi included 
in  «The  Chronicle  of  Nature»  of  the  Reserve  has  not 
been published before. The first information about nine 
new  for  Ukraine  lichenized  and  lichenicolous  fungi 
collected in Gorgany Nature Reserve is provided in this 
paper.

Materials and methods

The materials were collected during special expedition 
in  Gorgany  Nature  Reserve  in  May  2015  by  the 
authors  of  the  paper.  All  specimens  were  examined 
using  standard  microscope  techniques  and  deposited 

in  the  Lichenological  Herbarium  of  Kherson  State 
University (KHER). A list of species is given below. The 
lichenicolous fungi are marked by asterisk «*».

Results 

Caloplaca borreri J.R. Laundon
Thallus  of  small  leprose  portions  without  areoles, 

yellow-brownish, soredia 40–50 µm diam., K+ purple. 
Apothecia unknown.

SUBSTRATE. On  bark  at  the  base  of  an  old  Acer 
psedoplatanus tree.

SPECIMEN  EXAMINED.  Ukraine.  Ivano-
Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve,  sq.  10,  plot  1,  48°47507'N  024°30680'E,  alt. 
995 m, 5 May 2015, A. Khodosovtsev, V. Darmostuk, A. 
Gromakova (KHER 9084).

Previously  known  only  from  four  locations  in 
England  (Laundon,  2005).  It  is  for  the  first  time 
reported for Eastern Europe.

*Didymocyrtis pseudeverniae  (Etayo  &  Diederich) 
Ertz & Diederich

Conidiomata  immersed  in  thallus  of  Pseudevernia 
furfuracea  (L.)  Zopf,  130–170  μm  diam.,  conidia 
hyaline, ellipsoid, sometimes irregularly shaped, (14–)16–
22(–26) × 6–9 μm. 

SUBSTRATE. On Pseudevernia furfuracea, on Picea 
abies.

SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-
Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 

mailto:gromakova@mail.ru


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

Reserve,  near  cordon,  48°48517'N  024°28504'E,  alt. 
810 m, 5 May 2015, A. Khodosovtsev, V. Darmostuk, A. 
Gromakova (KHER 9085).

This  lichenicolous  fungus  was  hitherto  found  in 
Czech  Republic  (Brackel,  2009),  Germany  (Brackel, 
2014),  Great  Britain  (Hawksworth,  2003),  Lithuania 
(Motiejūnaitė  et  al.,  2011),  and  Spain  (Etayo, 
Diederich, 1996). 

Micarea viridiatra Coppins
Thallus  crustose,  often  with  granular  areoles,  60–

120 µm diam, greenish. Apothecia 0.15–0.3 mm diam., 
convex,  greenish,  hymenium  and  hypothecium  blue-
green,  ascospores  hyaline,  0–1  septate,  (10–)  12–17 
(–19) × (3.5)– 4–5 µm.

SUBSTRATE. On wood.
SPECIMEN EXAMINED. Ukraine.  Ivano-

Frankivsk  Region,  Nadvirna  District,  Gorgany 
Nature  Reserve,  Dzhurdzhinets  stream,  48°48384'N 
024°27692'E, alt. 815 m, 2 May 2015, A. Khodosovtsev, 
V. Darmostuk, A. Gromakova (KHER 8884).

In Europe it is known from Great Britain and Norway 
(Smith et al., 2009).

Micarea viridileprosa Coppins & Van den Boom
Thallus crustose, wide-spread, diffuse, bright green, 

composed  of  discrete,  bright  greenish  goniocysts. 
Goniocysts  12–18  µm  diam.,  photobiont  micareoid 
cells  4–7  µm  diam.  Apothecia  in  Ukrainian  material 
absent. Thallus C+ red, K–, KC+ red, Pd–. 

SUBSTRATE. On bark of Picea abies.
SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-

Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve,  sq.  10,  plot  1,  48°47507'N  024°30680'E,  alt. 
995 m, 5 May 2015, A. Khodosovtsev, V. Darmostuk, A. 
Gromakova (KHER 8898).

It  is  rather  common  species  in  the  following 
European  countries:  Belgium,  Great  Britain,  France, 
Germany, Italy, the Netherlands, Portugal, Switzerland 
(Boom & Coppins, 2001), Czech Republic (Malicek et 
al., 2014), Norway (Tønsberg, Johnsen, 2011), Poland 
(Czarnota,  2007),  Russia  (Urbanavichus,  2010),  and 
Sweden (Thor, 2009). It is also recorded from Tasmania 
(Smith et al., 2009).

*Milospium lacoizquetae Etayo & Diederich
Conidiomata sporodochia, (30–)50–100(–120) μm 

wide, flattened, brownish; conidia aseptate, sometimes 
irregularly  folded  and  lobate  (fine  visible  in  K),  dark 
brown, 7–14(–16) × 6–10(–12) μm. 

SUBSTRATE. On squamules on epiphytic Cladonia 
sp., on Picea abies.

SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-
Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve,  sq.  11,  near  cordon  15  locality,  48°47446'N 
024°30808'E, alt. 995 m, 5 May 2015, A. Khodosovtsev, 
V. Darmostuk, A. Gromakova (KHER 8970).

This  lichenicolous  fungus  is  known  from  a  few 
localities  in  Austria  (Hafellner  et  al.,  2004),  Czech 
Republic  (Kocourkova  et  al.,  2005),  France  (Etayo, 
Diederich,  1996),  Germany  (Brackel,  2006),  Poland 
(Schiefelbein et al., 2012), and Spain (Etayo, 2002).

Porina guentheri (Flot.) Zahlbr.
Thallus  continuous,  dull  green-brown.  Perithecia 

black, 0.3–0.7 mm diam., involucrellum purple-brown. 
Ascospores  (6–)7(–9)-septate,  (28–)32–45(49)  × 
(4.5)5–6–5 μm. 

SUBSTRATE. On shaded sandstone.
SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-

Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve,  sq.  11,  near  beech  trees  numbers  265–266, 
48°48703'N  024°28640'E,  alt.  880  m,  1  May  2015,  A. 
Khodosovtsev,  V.  Darmostuk,  A.  Gromakova  (KHER 
8637).

It  is  known  locally  from  Europe,  Asia,  North 
America, South Africa and Australia (Tasmania) (Smith 
et al., 2009).

*Psammina stipitata D. Hawksw.
Colonies discrete, composed of hyaline to pale brown 

torulose  hyphae  mainly  3–4  µm  wide.  Conidiophores 
arising in small groups, straight, unbranched, smooth-
walled,  septate,  20–50 ×  4–5  µm.  Conidiogenous cells 
monRegionic, integrated, terminal, cylindrical. Conidia 
acrogenous,  multiseptate,  palmate  to  cartwheel-like, 
brown in mass, comprising about 50 arms, overall 50–
80 µm diam; individual arms straight or slightly curved, 
3–7 euseptate, often attenuated at the apex, subhyaline 
to  pale  brown,  smooth  or  irregularly  sparsely  rugose, 
25–50 × 3–3.5(–4.5) µm. 

SUBSTRATE. On green algae and Lecanora sp. on 
wood. 

SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-
Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve,  sq.  11,  48°46411'N  024°31678'E,  alt.  1400 
m,  5  May  2015,  A.  Khodosovtsev,  V.  Darmostuk,  A. 
Gromakova (KHER 9086).

It  was  hitherto  known  from  France  (Coste,  2012), 
England  (Earland-Bennet,  Hawksworth,  1999), 
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the  Netherlands  (van  den  Boom,  2009)  and  Spain 
(Navarro-Rosinés et al., 1994).

Schismatomma cretaceum (Hue) J.R. Laundon
Thallus  crustose,  whitish,  sorediate.  Soralia 

delimited to  irregular, convex, chalk-white. Apothecia 
and  pycnidia  unknown.  Thallus  C–,  K+  yellowish, 
KC–, Pd–.

SUBSTRATE. On dry side of old Acer psedoplatanus.
SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-

Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve,  sq.  10,  plot  1,  48°47507'N  024°30680'E,  alt. 
995 m, 5 May 2015, A. Khodosovtsev, V. Darmostuk, A. 
Gromakova (KHER 9087).

This rare lichen-forming fungus was found so far in a 
few localities in Western Europe (Great Britain) (Smith 
et al., 2009).

Xylographa vitiligo (Ach.) J.R. Laundon 
Thallus  immersed,  pale  greyish,  soralia  present, 

discrete,  0.2–1  ×  0.18–0.42  mm,  flat,  dark  grey  to 
cream;  soredia  20–30  µm  diam,  with  brown  pigment 
which  is  K–.  Soralia  C–,  K+  yellow,  Pd+  orange. 
Apothecia in Ukrainian material not found.

SUBSTRATE. On coniferous wood. 
SPECIMEN  EXAMINED. Ukraine.  Ivano-

Frankivsk Region, Nadvirna District, Gorgany Nature 
Reserve, sq. 10, alt. 1085 m, 48°46865'N 024°30973'E, 
5  May  2015,  A.  Khodosovtsev,  V.  Darmostuk,  A. 
Gromakova (KHER 9089).

It is known from Europe, Asia, Macaronesia, North 
America, Africa, and subantarctic islands (Smith et al., 
2009).
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В  статті  наведено  опис,  місцезнаходження,  екологічні 
особливості  та  загальне  поширення  нових  для  України 
шести видів лишайників (Caloplaca borreri, Micarea viridi-
atra,  Micarea viridileprosa,  Porina guentheri,  Schismatomma 
cretaceum, Xylographa vitiligo) та трьох видів ліхенофільних 
грибів  (Didymocyrtis pseudeverniae,  Milospium lacoizquetae, 
Psammina stipitata),  знайдених  на  території  природного 
заповідника «Ґорґани». 
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В статье приведены описание, местонахождения, эколо-
гические особенности и общее распространение новых 
для Украины шести видов лишайников (Caloplaca borreri, 
Micarea viridiatra,  Micarea viridileprosa,  Porina guentheri, 
Schismatomma cretaceum,  Xylographa vitiligo)  и  трех  видов 
лихенофильных грибов (Didymocyrtis pseudeverniae, Milos-
pium lacoizquetae,  Psammina stipitata),  найденных  на  тер-
ритории природного заповедника «Горганы». 
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УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ

Вступ

Важ ли вим ком по нен том гор мо наль но го ком плек-
су  рос ли ни  є  ци то кі ні ни  –  фі то гор мо ни,  які  ві ді-
гра ють сут тє ву ре гу ля тор ну роль у про це сах рос ту 
і роз ви тку ор га нів. Вони сти му лю ють ут во рен ня й 
ак тив ність  ме ристем  па го нів,  фор му ють  ат ра гую-
чу  здат ність  тка нин,  галь му ють  ста рін ня  лист ків, 
ін гі бу ють ріст  і  га лу жен ня ко ре ня, а та кож бе руть 
участь  у  ре гу ля ції  про рос тан ня  на сін ня  та  від по-
ві дях  рос ли ни  на  стре си  (Kieber,  Schaller,  2014; 
Vanková, 2014; Vedenicheva, Kosakivska, 2016). Знач-
на ува га до слід ни ків зо се ре дже на на вив чен ні мо-
ле ку ляр них  ме ха ніз мів  дії  ци то кі ні нів.  Іден ти фі-
ко ва но  фер мен ти,  за дія ні  в  їхньо му  біо син те зі  та 
ме та бо ліз мі, мем бран ні ре цеп то ри, гени пер вин ної 
від по ві ді й ос нов ні еле мен ти сиг наль ної транс дук-
ції  (Hwang et al., 2012). Знач но мен ше ві до мостей 
на ко пи че но щодо роз по всю джен ня та функ ціо ну-
ван ня  ци то кі ні нів  у  біо ло гіч но му  сві ті.  Се к ве ну-
ван ня ге но мів представ ни ків різ них кла сів рос лин 
дало мож ли вість просте жи ти по хо джен ня та роз ви-
ток сис те ми сиг на лін гу ци то кі ні нів  (Frébort et al., 
2011; Spíchal, 2012). Про те на ко пи че ної ін фор ма ції 
ще за ма ло для пев них ви снов ків сто сов но фор му-
ван ня  ре гу ля тор них  функ цій  цих  фі то гор мо нів  у 

рос лин но му царст ві. Во че видь, бра кує да них щодо 
їхньої  на яв ності  у  представ ни ків  рос лин  різ но го 
сис те ма тич но го  по ло жен ня,  до слі джен ня  ди на мі-
ки  про тя гом  жит тє во го  цик лу,  ло ка лі за ції  у  ве ге-
та тив них  і  ге не ра тив них  ор га нах,  зістав лен ня  цих 
ві до мостей  зі  швид кістю  і  на прям ком  рос то вих 
про це сів.  Най менш  до слі дже ною  гру пою  рос лин 
у цьо му пла ні є су дин ні спо ро ві. Ми от ри ма ли ре-
зуль та ти, які свід чать про спе ци фіч ність ре гу ля тор-
ної дії ци то кі ні нів в он то ге не зі Equiselum arvense L. 
(Vedenicheva, Sytnik, 2013). Вод но час до над зви чай-
но ці ка вої, ево лю цій но ста ро давньої та ма ло до слі-
дже ної гру пи рос лин на ле жать па по ро те по діб ні. 

Пе ре важ на  біль шість  роз ро бок  у  цій  ца ри ні 
спря мо ва на  на  вив чен ня  дії  ек зо ген них  ци то кі-
ні нів на ріст па по ро тей у куль ту рі. Зок ре ма, вста-
нов ле но, що кі не тин не впли вав на ріст про то не ми 
Mohria caffrorum  (L.)  Desv.,  про те  знач ною  мі рою 
ні ве лю вав ін гі бі тор ний ефект на ньо го АБК (Chia, 
Raghavan, 1982). Ци то кі ні ни були не об хід ним ком-
по нен том куль ту раль но го се ре до ви ща під час мік-
ро кло наль но го  роз мно жен ня  де ко ра тив ної  па по-
ро ті Rumohra adiantiformis (G. Forst.) Ching, де вони 
пот ріб ні  для  роз ви тку  ко ре не ви ща  (Chen,  Read, 
1983).  Вод но час  бен зи ла де нін,  кот рий  по дов жує 
жит тя ба гатьох зрі за них рос лин, ско ро чу вав його у 
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Abstract. Endogenous cytokinins in organs of heterosporous annual hydrophyte fern Salvinia natans were studied for the 
first time. The main phytohormone isoforms were detected by HPLC: trans- and cis-zeatin, zeatin riboside, zeatin-O-
glucoside, isopentenyladenosine and isopentenyladenine. The highest total active free cytokinins content was detected 
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spectrum  and  content  in  S. natans  organs  correspond  to  the  fern  development  stages  and  indirectly  indicate  the 
phytohormone participation in growth and reproductive processes regulation. Cytokinins distribution between floating 
and submerged fronds gave evidence of functional non-equivalence of these organs and more significant role of floating 
fronds in phytohormone production.
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па по ро ті Lycopodium cernuum L. (Paull, Chantrachit, 
2001).  Суб на но мо ляр ні  кон цен тра ції  БАП,  кі не-
ти ну  й  ізо пен те ні ла де ні ну  змі ню ва ли  швид кість 
рос ту, по ді лу, роз тя гу ван ня та ди фе рен ціа ції клі тин 
Ceratopteris richardii Brongn. (Spiro et al., 2004). Вне-
сен ня ци то кі ні ну ра зом з ін ши ми фі то гор мо на ми в 
куль ту раль не се ре до ви ще спри яло ре ге не ра ції спо-
ро фі ту Asplenium nidus L., тоді як га ме то фіт роз ви-
вав ся без до да ван ня ре гу ля то рів рос ту (Menéndez et 
al., 2011). Під час куль ти ву ван ня па по ро ті Osmunda 
regalis L. мор фо ло гія та сек су аль ний роз ви ток га ме-
то фі тів за ле жа ли від кон цен тра ції кі не тину (Greer 
et al., 2012).

Ен до ген ні  ци то кі ні ни,  зок ре ма  ізо пен те ні л- 
а де но зин,  упер ше  ви яв ле но  в  лист ках  Dryopteris 

crassirhizoma Nakai (Yamane et al., 1983). За до по мо-
гою  біо тес ту  у  вод них  па по ро тей  Azolla filiculoides 
Lam. ви зна че но ак тив ність, яка від по ві да ла зеа ти-
ну,  зеа тин ри бо зи ду,  ди гід ро зеа ти ну,  ізо пен те ні л-
а де ні ну й ізо пен те ні ла де но зи ну, а в Salvinia molesta 
D.S.  Mitch. –  лише  пер шим  трьом  ци то кі ні нам 
(Stirk, Van Staden, 2003). У Marsilea drummondii A. Br. 
вста нов ле но  вміст  зеа ти ну,  зеа тин ри бо зи ду  й  ізо-
пен те ні ла де ні ну (Pilate et al., 1989). 

На ве де ні  дані  свід чать  про  на яв ність  ци то кі ні-
нів  у  па по ро тей,  а  та кож  про  вплив  цих  гор мо нів 
на їх ній роз ви ток у куль ту рі in vitro. Прак тич но не 
до слі дже но роз по діл ци то кі ні нів у різ них ор га нах, 
їхню ди на мі ку про тя гом жит тє во го цик лу, без чого 
не мож ли во скласти ці ліс ну кар ти ну щодо особ ли-
востей  функ ціо ну ван ня  ци то кі ні нів  у  па по ро тей, 
їхньої  ре гу ля тор ної  ролі  в  рос то вих  про це сах  цих 
рос лин. 

Ме тою на шої ро бо ти було вив чен ня вмісту різ-
них форм ци то кі ні нів у ве ге та тив них  і  ге не ра тив-
них ор га нах різ но спо ро вої од но річ ної вод ної па по-
ро ті Salvinia natans  (L.) All. на різ них ета пах он то-
ге не зу. 

Об'єкти та ме то ди до слі джен ня

Рос ли ни  Salvinia natans  зби ра ли  вліт ку  в  штуч них 
во дой мах Дес нянсько го р-ну м. Киє ва (вул. М. За-
кревсько го,  Троє щи на-1),  по чи наю чи  з  черв ня,  з 
ін тер ва лом при близ но мі сяць. Ви ок рем лю ва ли за-
ну ре ні  (під вод ні)  та  пла ваю чі  (над вод ні)  ваї,  а  на 
за вер шаль но му  ета пі  роз ви тку  спо ро фі ту  –  спо-
ро кар пії. Вміст ци то кі ні нів в ор га нах S. natans до-
слі джу ва ли на та ких ста ді ях: пер ша – ін тен сив но го 
рос ту  спо ро фі ту  (чер вень),  дру га  –  ста ціо нар но-

го рос ту спо ро фі ту (ли пень), тре тя – фор му ван ня 
спо ро кар пі їв (сер пень).

Для ви ді лен ня й очи щен ня ци то кі ні нів рос ли ни 
го мо ге ні зу ва ли у 80 %-му ети ло во му спир ті. Пі сля 
три ра зо вої  ета ноль ної  екст рак ції  впро довж  24  год 
спирт  ви па ро ву ва ли,  а  вод ний  за ли шок  фрак ціо-
ну ва ли з во до на си че ним бу та но лом за рН 8, від так 
до дат ко во  очи щу ва ли  за  до по мо гою  іо но об мін ної 
хро ма то гра фії на ко лон ці зі смо лою Dowex 50Wх8 
(Н+-фор ма,  елю ція  аміа ком)  і  тон ко ша ро вої  хро-
ма то гра фії  на  пласти нах  Silufol  UV-254  (Kavalier, 
Че хія) у сис те мі роз чин ни ків ізо про па нол : амі ак :  
вода (10 : 1 : 1 за об'ємом). Як мар ке ри ви ко ристо-
ву ва ли  стан дарт ні  роз чи ни  транс-  і  цис-зеа ти ну, 
зеа тин ри бо зи ду,  ізо пен те ні ла де ні ну,  ізо пен те ні л-
а де но зи ну  та  зеа тин-О-глю ко зи ду  (Sigma,  США). 
Де таль ні ше  ме то ди ку  ви ді лен ня  й  очи щен ня  ци-
то кі ні нів  опи са но  ра ні ше  (Musatenko  et  al.,  2003). 
Ос та точ ний  ана ліз  якіс но го  та  кіль кіс но го  вмісту 
ци то кі ні нів здій сню ва ли ме то дом ви со ко ефек тив-
ної рі дин ної хро ма то гра фії на рі дин но му хро ма то-
гра фі  Agilent  1200  LC  з  ді од но-мат рич ним  де тек-
то ром G 1315 B (США), ко лон ка Eclipse XDB-C 18 
2,1 × 150 мм, роз мір час ти нок 5 μм. Елю цію про во-
ди ли в сис те мі роз чин ни ків ме та нол : вода (37 : 63 
за об'ємом). Ана лі зу ва ли й об роб ля ли хро ма то гра-
фи за до по мо гою про грам но го за без пе чен ня Chem 
Station, вер сія В.03.01 у ре жи мі on line.

До слі ди про во ди ли у дво ра зо во му біо ло гіч но му 
та  три ра зо во му  ана лі тич но му  по вто рах.  Ре зуль та-
ти  оп рацьо ву ва ли  ста тистич но  (Р ≤  0,05)  з  ви ко-
ристан ням про гра ми Microsoft Exel 2003.

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

Salvinia natans – во до пла ваю ча па по роть, спо ро фіт 
якої скла да єть ся зі стеб ла та при крі п ле них до ньо-
го лист ків (вай) двох мор фо ло гіч них ти пів (рис. 1).

Пла ваю чі  ваї  ма ють  фор му  оваль них  пласти-
нок  до  1,5  см  зав дов жки  і  до  0,8  см  зав шир шки, 
роз та шо ва ні  по пар но,  на  од ній  рос ли ні  міс тить ся 
за зви чай 6–12 пар. За ну ре ні ваї роз сі че ні на 9–14 
нит ко по діб них сег мен тів до 3,5 см зав дов жки, гус-
то  вкри тих  во лос ка ми.  Ко рін ня  від сут нє.  Се ред-
ній роз мір рос ли ни – 5–9 см. Пла ваю чі ваї вкри ті 
гід ро фоб ни ми  во лос ка ми,  які  від штовху ють  воду 
та на да ють S. natans пла ву чості. Ана то міч на бу до-
ва  па по ро ті  і  функ ції  ви до змі не них  вай  опи са ні 
ака де мі ком М.Г. Хо лод ним (Kholodny, 1924), який 
ді йшов  ви снов ку,  що  за ну ре ні  ваї,  хоч  і  здат ні  до 
аси мі ля ції в мо ло до му віці, од нак, ста рію чи, втра-



279ISSN 0372-4123. Укр. ботан. журн., 2016, 73(3)

ча ють цю властивість, їхнє го лов не при зна чен ня – 
по гли на ти воду та мі не раль ні ре чо ви ни. В жит тє-
во му цик лі S. natans пе ре ва жає од но річ ний спо ро-
фіт,  що  на при кін ці  ве ге та ції  утво рює  спо ро кар пії 
зі  спо ран гія ми,  все ре ди ні  яких  до зрі ва ють  спо ри. 
Спо ро кар пії  во се ни  па да ють  на  дно,  де  й  зи му-
ють.  На вес ні  спо ран гії,  в  яких  про рос та ють  спо-
ри й утво рю єть ся чо ло ві чий і жі но чий га ме то фі ти, 
ви віль ню ють ся та спли ва ють на по верх ню во дой-
ми, де від бу ва єть ся фор му ван ня но во го спо ро фі ту 
(Babenko et al., 2015; Shcherbatiuk et al., 2015).

У  ваях  і  спо ран гі ях  S. natans  на  різ них  ста ді ях 
роз ви тку  зна йде но  ос нов ні  ци то кі ні ни,  на яв ність 
яких  ха рак тер на  для  біль шості  рос лин  –  зеа тин 
(транс-  і  цис-фор ми),  зеа тин ри бо зид,  зеа тин-О-
глю ко зид,  ізо пен те ні ла де но зин та  ізо пен те ні ла де-
нін (ри сун ки 2, 3).

Най шир ший  спектр  і  най ви щий  рі вень  ен до-
ген них  ци то кі ні нів  ви яв ле но  в  пла ваю чих  ваях 
на  по чат ко вій  ста дії  роз ви тку  S. natans  (у  черв ні), 
коли від бу ва єть ся  ін тен сив ний ріст  і на спо ро фі ті 
є ба га то мо ло дих біч них па го нів, які в по даль шо-
му  мо жуть  ві до крем лю ва ти ся  та  фор му ва ти  нові 
рос ли ни (рис. 2, a). У за ну ре них ваях за фік со ва но 
лише транс- і цис-зеа тин, при чо му рі вень пер шо го 
був уд ві чі мен шим по рів ня но з над вод ни ми вая ми, 
тоді як вміст дру го го пре ва лю вав (рис. 2, b). На яв-
ність у над вод них ваях ізо пен те ніль них форм ци то-
кі ні нів,  які  є  пер вин ни ми  про дук та ми  біо син те зу 

вказаних  гор мо нів  (Kamada-Nobusada,  Sakakibara, 
2009), за свід чує, що саме в цих ор га нах на да но му 
ета пі  роз ви тку  S. natans  від бу ва єть ся  ін тен сив ний 
син тез  ци то кі ні нів,  не об хід них  для  ре гу ля ції  ак-
тив них  рос то вих  про це сів.  Ок рім  того,  в  черв ні  у 
пла ваю чих  ваях,  які  ха рак те ри зу ва ли ся  знач ною 
швид кістю  рос ту,  ви яв ле но  най ви щий  су мар ний 
уміст  ци то кі ні нів.  Це  ціл ком  уз го джу єть ся  з  ві до-
мостя ми щодо знач них рів нів ци то кі ні нів у тка ни-
нах  із  ви со ким  мі то тич ним  ін дек сом,  що  швид ко 
рос туть (Schaller et al., 2014). На яв ність у за ну ре них 
ваях у ве ли кій кіль кості ма ло ак тив но го цис-зеа ти-
ну, який, мож ли во, є про дук том де ак ти ва ції транс-
зеа ти ну (Murai, 2014), вка зує на те, що ці ор га ни, 
най імо вір ні ше,  висту па ють  ак цеп то ром  ци то кі ні-
нів, син те зо ва них у над вод них ваях. 

Отже, роз по діл ци то кі ні нів між пла ваю чи ми та 
за ну ре ни ми вая ми свід чить про функ ціо наль ну не-
рів но знач ність  ос тан ніх.  Мож на  при пус ти ти,  що 
над вод ні ваї ви ко ну ють пер шо чер го ву роль у про-
ду ку ван ні ци то кі ні нів і за без пе чен ні рос то вих про-
це сів.  Ра зом  із  ві до мостя ми  про  особ ли вості  ана-
то міч ної бу до ви (Shcherbatiuk et al., 2015) от ри ма ні 
нами ре зуль та ти слу гу ють не пря мим до ка зом того, 
що за ну ре ні ваї не є ко ре ня ми, ос кіль ки саме ко ре-
ні біль шості ви дів рос лин – ос нов ний сайт син те зу 
ци то кі ні нів і до нор цих гор мо нів для всі єї рос ли ни 
(Kieber, Schaller, 2014). 

а b
Рис. 1. Спорофіти водної папороті Salvinia natans (a – плаваючі ваї, b – занурені ваї) 

Fig 1. Sporophytes of the water fern Salvinia natans (а – floating fronds, b– submerged fronds)
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Рис. 2. Вміст цитокінінів у плаваючих (a) і занурених (b) 
ваях Salvinia natans на різних стадіях розвитку спорофіту:  
1  –  інтенсивного  росту,  2  –  стаціонарного  росту,  3  – 
репродуктивного розвитку. 

Fig. 2. Cytokinins content in underwater (a) and floating (b) 
fronds  of  Salvinia natans  at  different  stages  of  sporophyte 
development:  1  –  intensive  growth,  2  –  stationary  growth, 
3 – reproductive development.

Дру га ста дія роз ви тку S. natans ха рак те ри зу ва ла-
ся  змен шен ням  ін тен сив ності  рос то вих  про це сів. 
При  цьо му  і  в  над вод них,  і  в  під вод них  ваях  ви-
яв ле но  вміст  лише  транс-  і  цис-зеа ти ну,  який  був 
від по від но в 1,5 і 2 рази ви щим від по каз ни ків по-
пе редньої ста дії. Зник нен ня ін ших форм ци то кі ні-
нів і зростан ня рів ня цис-зеа ти ну свід чать про змі-
ни в ме та бо ліз мі цих гор мо нів, спря мо ва ні на спад 
їхньо го біо син те зу та по си лен ня де ак ти ва ції. 

Пе ре хід  до  третьої  ста дії  ре про дук тив но го  роз-
ви тку па по ро ті су про во джу єть ся зни жен ням умісту 
цис-зеа ти ну в над вод них і під вод них ваях і поя вою 
в них зеа тин-О-глю ко зи ду у ви со кій кон цен тра ції 
(рис.  2).  Ос тан ній  вва жа єть ся  за пас ною  фор мою 
ци то кі ні нів, ос кіль ки не спри йма єть ся ре цеп то ра-
ми ци то кі ні нів  і  за не об хід ності лег ко роз ще п лю-
єть ся β–глю ко зи да зою до ак тив них форм (Spíchal 
et  al.,  2004).  Така  пе ре бу до ва  в  ци то кі ні но во му 
ста ту сі  може  по яс ню ва ти ся  фор му ван ням  спо ро-
кар пі їв зі спо ран гія ми та спо ра ми. Як ві до мо з до-
слі джень на ви щих рос ли нах, ут во рен ня ре про дук-
тив них  ор га нів  су про во джу єть ся  знач ним  під ви-
щен ням вмісту ци то кі ні нів (Bartrina et al., 2011). Не 
ви клю че но, що в S. natans пот ре ба у ве ли ких кіль-
костях ци то кі ні нів для ут во рен ня спо ран гі їв за до-
воль ня єть ся  за  ра ху нок  ви віль нен ня  їх  із  ре зерв-
них глю ко зид них форм. Ок рім того, на цьо му ета-
пі  зно ву з'являється зеа тин ри бо зид, кон цен тра ція 
яко го в над вод них ваях уд ві чі вища, ніж у під вод-
них (рис. 2). Про до мі ну ван ня ри бо зи дів зеа ти ну та 
ди гід ро зеа ти ну се ред  ін ших ци то кі ні нів у ко ре не-
ви щах  і па го нах Psilotum nudum  (L.) Beauvois у пе-
рі од спо ро ге не зу по ві дом ля ло ся ра ні ше (Abul et al., 
2010). У ви щих рос лин, най ві ро гід ні ше, по чат ко ві 
ста дії  за кла дан ня  та  роз ви тку  на сін ня  кон тро лю-
ють ся ци то кі ні на ми, які знач ною мі рою над хо дять 
від  ма те ринської  рос ли ни  у  ви гля ді  транс порт ної 
фор ми ци то кі ні нів – зеа тин ри бо зи ду (Vedenicheva, 
Musatenko, 2008). Мож ли во, по діб ний ме ха нізм за-
дія ний і в S. natans, про що свід чить ви со кий рі вень 
зеа тин ри бо зи ду в над вод них ваях, на яких фор му-
ють ся спорокарпії. 

Знач ний вміст зеа тин ри бо зи ду (на по ря док ви-
щий  за  інші  фор ми  ци то кі ні нів)  при та ман ний  і 
са мим  спо ро кар пі ям  (рис.  3).  На  ре про дук тив ній 
ста дії  роз ви тку  рос ли ни  ве ге та тив на  маса  спо ро-
фі ту  по чи на ла  від ми ра ти.  Отже,  ма ло ймо вір но, 
що  вона  мог ла  слу гу ва ти  дже ре лом  фі то гор мо нів 
для  ре про дук тив них  ор га нів.  Вра хо вую чи  до во-
лі ви со кий су мар ний уміст ци то кі ні нів і на яв ність 
ізо пен те ні ла де ні ну в спо ро кар пі ях (рис. 3), мож на 
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при пус ти ти,  що  тка ни ни  цих  ор га нів  і,  мож ли во, 
спо ри здат ні са мостій но про ду ку ва ти не об хід ні для 
ре гу ля ції їхньо го роз ви тку ци то кі ні ни, як це від бу-
ва єть ся в на сін ні ви щих рос лин (Rijavec, Dermastia, 
2010; Matsuo et al., 2012). 

Ви снов ки

Упер ше  ме то дом  ви со ко ефек тив ної  рі дин ної  хро-
ма то гра фії  іден ти фі ко ва ні  ос нов ні  ізо фор ми  ци-
то кі ні нів  зеа тин  (транс-  і  цис-фор ми),  зеа тин ри-
бо зид,  зеа тин-О-глю ко зид,  ізо пен те ні ла де но зин 
та  ізо пен те ні ла де нін  в  ор га нах  різ но спо ро вої  од-
но річ ної  па по ро ті-гід ро фі та  Salvinia natans  (L.) 
All.  Най ви щий  су мар ний  уміст  ак тив них  віль них 
форм ци то кі ні нів на ста дії ін тен сив но го ве ге та тив-
но го  рос ту  за фік со ва но  у  пла ваю чих  ваях.  Ди на-
мі ка  змін  спек тра  та  вмісту  ци то кі ні нів  в  ор га нах 
S. natans  від по ві дає  ста ді ям  роз ви тку  па по ро ті,  а 
їх ній роз по діл між пла ваю чи ми та за ну ре ни ми вая-
ми за свід чив функ ціо наль ну не рів но знач ність цих 
ор га нів  і пер шо чер го ву роль у про ду ку ван ні фі то-
гор мо ну пла ваю чих вай.

Подяки

Ав то ри ви слов лю ють щиру по дя ку канд. біол. наук 
М.М. Щер ба тю ку за на да ні фо то знім ки.
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Уперше  досліджено  ендогенні  цитокініни  в  органах 
різноспорової  однорічної  папороті  гідрофіта  Salvinia 
natans.  Методом  високоефективної  рідинної  хромато-
графії  ідентифіковано  основні  ізоформи  фітогормону: 
зеатин (транс-  і цис-форми), зеатинрибозид, зеатин-О-
глюкозид,  ізопентеніладенозин  та  ізопентеніладенін. 
Найвищий сумарний вміст активних вільних форм цито-
кінінів на початку розвитку спорофіту (стадія інтенсив-
ного росту) зафіксовано у плаваючих ваях. Кон'югована 
форма  зеатину  з'являлася  в  органах  на  репродуктивній 
стадії  розвитку  після  припинення  росту  папороті.  Ви-
сокий  вміст  цитокінінів  притаманний  спорокарпіям,  у 
котрих активно формувались і дозрівали спори. Динамі-
ка змін у спектрі та вмісті цитокінінів в органах S. natans 
відповідає стадіям розвитку папороті й опосередковано 
вказує на участь фітогормону в регуляції ростових  і ре-
продуктивних  процесів.  Розподіл  цитокінінів  між  пла-
ваючими та зануреними ваями засвідчив функціональну 
нерівнозначність цих органів і першочергову роль у про-
дукуванні фітогормону плаваючих вай.

Ключові слова: Salvinia natans, цитокініни, онтогенез, 
ріст, розвиток.
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Впервые  изучены  эндогенные  цитокинины  в  органах 
разноспорового  однолетнего  папоротника-гидрофи-
та  Salvinia natans.  Методом  высокоэффективной  жид-
костной  хроматографии  идентифицированы  основные 
изоформы фитогормона:  зеатин (транс- и цис-формы), 
зеатинрибозид, зеатин-О-глюкозид, изопентениладено-
зин и изопентениладенин. Наиболее высокое суммарное 
содержание  активных  свободных  форм  цитокининов  в 
начале развития спорофита (стадия интенсивного роста) 
зафиксировано  в  надводных  ваях.  Конъюгированная 
форма зеатина появлялась в органах на репродуктивной 
стадии развития папоротника, когда рост прекращался. 
Высокий уровень цитокининов определялся в спорокар-
пиях,  где  активно  формировались  и  созревали  споры. 
Динамика  изменений  в  спектре  и  содержании  цитоки-
нинов в органах S. natans соответствует стадиям развития 
папоротника и косвенно указывает на участие фитогор-
мона  в  регуляции  ростовых  и  репродуктивных  процес-
сов. Распределение цитокининов между плавающими и 
погруженными  ваями  свидетельствует  о  функциональ-
ной  неравнозначности  этих  органов  и  первостепенной 
роли плавающих вай в продуцировании фитогормона. 

Ключевые слова: Salvinia natans, цитокинины, онтогенез, 
рост, развитие.
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Вступ

Рос ли ни  в  при род них  умо вах  зростан ня  за зна-
ють  уп ли ву  різ но ма ніт них  мін ли вих  фак то рів  зо-
внішньо го  се ре до ви ща,  які  мо жуть  спри йма ти ся 
як  стре со ри  за  не аде к ват ної  сили  їхньої  дії.  Для 
ви жи ван ня рос ли ни ви ко ристо ву ють різ но ма ніт ні 
за хис ні  ме ха ніз ми,  мо ди фі кую чи  ре ак ції  ме та бо-
ліз му,  що  дає  їм  змо гу  присто со ву ва ти ся  до  мін-
ли вих  уп ли вів  се ре до ви ща  іс ну ван ня.  Ві до мо,  що 
не спри ят ли ві  чин ни ки  дов кіл ля  тією  чи  ін шою 
мі рою  при гні чу ють  ди халь ний  ме та бо лізм  мі то-
хон д рій, зни жую чи його ефек тив ність че рез част-
ко ве  при гні чен ня  окис ню валь но го  фос фо ри лю-
ван ня  (Stupniкova  et  al.,  2006;  Shugaev  et  al.,  2008; 
Generozova et al., 2009) та не га тив но по зна чаю чись 
на  рос ті  про рост ків  (Schmitt,  Dizengremel,  1989; 
Leprince et al., 2000).

Вив чен ня  адап тив них  мож ли востей  рос лин  і 
їхньої  стій кості  до  не спри ят ли вих  уп ли вів  нав-
ко лишньо го  се ре до ви ща  є  од ні єю  з  цен траль них 
про блем біо хі мії та фі зіо ло гії рос лин. Особ ли во ак-
ту аль ни ми  в  цьо му  на прям ку  за ли ша ють ся  до слі-
джен ня, спря мо ва ні на з'ясування ме ха ніз мів адап-
та ції рос лин них об'єктів до низьких тем пе ра тур.

Ди хан ня  –  це  пое тап ний  ком пар тмен то ва ний 
про цес.  Пер ші  ета пи  ди хан ня  від бу ва ють ся  в  ци-
то плаз мі,  а  ос нов ний  про дукт  глі ко лі зу  (пі ру ват) 
ди фун дує  у  спе ціа лі зо ва ні  ди халь ні  ор га не ли,  мі-
то хон д рії,  де  за знає  окис ню валь но го  де кар бок си-
лю ван ня в цик лі три кар бо но вих ки слот. У ре ак ці-
ях цик лу утво рю ють ся спо лу ки з ви со ким від нов-
ним  по тен ціа лом  –  пі ри дин нук ле о ти ди  НАДН  і 
ФАДН

2
.  На  ви рі шаль но му  ета пі  від нов лю валь ні 

ек ві ва лен ти  окис ню ють ся  з  ут во рен ням  енер гії  в 
елек трон-транс порт но му  лан цю зі  (ЕТЛ),  ло ка-
лі зо ва но му  у  внут ріш ній  мем бра ні  мі то хон д рій. 
Ос нов ний ЕТЛ скла да єть ся з чо тирьох транс мем-
бран них  біл ко вих  муль ти фер мент них  ком плек сів, 
двох  не ве ли ких  за  мо ле ку ляр ною  ма сою  ла біль-
них  ком по нен тів  (убі хі но ну  та  ци то хро му  с),  що 
ви ко ну ють функ цію пе ре нос ни ків елек тро нів між 
ком плек са ми,  і  АТФ-син та зи.  Пе ре не сен ня  пари 
елек тро нів за ос нов ним ци то хром ним шля хом від 
НАДН до кис ню з по даль шим син те зом трьох мо-
ле кул АТФ є уні вер саль ним для рос лин  (Golovko, 
1999) та ін гі бу єть ся ціа ні да ми.

Не об хід но  за зна чи ти,  що  зде біль шо го  до слід-
ни ки  вив ча ють  ме ха ніз ми  адап та ції  рос лин  до  дії 
яко гось  од но го  не спри ят ли во го  чин ни ка,  тоді  як 
рід ше тра п ляють ся ро бо ти, при свя че ні з'ясуванню 
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Fediuk O.M., Polishсhuk O.V., Bilyavska N.O. Dynamics of changes in the intensity of respiration of Galanthus nivalis 
(Amaryllidaceae) leaves under different values of low temperature and humidity. Ukr. Bot. J., 2016, 73(3): 283—289.
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Abstract. The results of the evaluation of the quantitative characteristics of respiration in the leaves of Galanthus nivalis 
exposed to low temperatures and changing humidity are presented. Leaves at the stages of the growing season and during 
flowering  were  used.  The  intensity  of  oxygen  uptake  was  determined  by  the  polarographic  method  using  the  Clark 
electrode. It was established that the intensity of the total respiration (V

t
) directly correlates with changes in humidity 

(correlation coefficient of 0.80)  that might  indicate a need of G. nivalis plants  in  the high  level of  relative humidity. 
The lower air temperatures caused the increase in the fraction of cyanide-resistant respiration in the total respiration. 
The revealed patterns are likely associated with the plant need in involving additional energy costs for activating their 
metabolic processes during adaptation to low temperatures.

Key words: air humidity, Galanthus nivalis, hypothermia, respiration, potassium cyanide
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ком бі но ва но го впли ву фак то рів різ ної при ро ди на 
рос ли ни (Kolupaev, Karpets, 2010; Atkinson, Urwin, 
2012;  Visser  et  al.,  2016).  У  при род них  умо вах  не-
спри ят ли ві  чин ни ки  ді ють  на  рос ли ни  за зви чай 
од но час но,  а  від по від ні  ре ак ції  на  їх ній  спіль ний 
уп лив,  зок ре ма  низьких  тем пе ра тур  і  во ло гості, 
мо жуть по міт но від різ ня ти ся від ефек тів, спри чи-
не них кож ним із фак то рів дов кіл ля. До слі джен ню 
ролі  ди хан ня  в  адап та ції  мо ро зостій ких  сільсько-
гос по дарських  рос лин  до  впли ву  низьких  тем пе-
ра тур  і  во ло гості  се ре до ви ща  при свя че но  де кіль-
ка  нау ко вих  праць  (Schmitt,  Dizengremel,  1989; 
Leprince et al., 2000; Taylor et al., 2000). Од нак роз-
ро бок, спря мо ва них на вив чен ня ме ха ніз мів їхньої 
су міс ної  дії  на  ди хан ня  ди ко рос лих  рос лин,  ми 
не  зна йшли,  про те  вони  ма ють  важ ли ве  зна чен-
ня,  особ ли во  з  ог ля ду  на  вив чен ня  впли ву  змін 
клі ма ту та охо ро ни ви дів, що зни ка ють. Од ним  із 
та ких ви дів, за не се них до «Чер во ної кни ги Ук ра ї-
ни», є Galanthus nivalis L. На ши ми по пе ред ні ми до-
слі джен ня ми на лист ках G. nivalis ви яв ле но вплив 
фак то рів  нав ко лишньо го  се ре до ви ща  на  струк ту-
ру мі то хон д рій (Fediuk, Bilyavska, 2015), ос нов ною 
функ ці єю яких є ди хан ня. Тому ме тою цієї ро бо ти 
є кіль кіс на оцін ка ди хан ня рос лин ефе ме ро їд но го 
типу  G. nivalis,  які  роз ви ва ють ся  за  умов  низьких 
тем пе ра тур і мін ли вої во ло гості.

Об'єкти та ме то ди до слі джень

Умо ви рос ту і схе ма ек спе ри мен ту. В  ек спе ри мен ті 
ви ко ристо ву ва ли  рос ли ни  G. nivalis,  які  роз ви ва-
ли ся  в  при род них  умо вах  у  від кри то му  ґрун ті  на 
ді лян ках  ліс ництв  Рів ненської  об лас ті.  З  ґрун ту 
ви лу ча ли  рос ли ни  п'ятого  року  ве ге та ції,  в  яких 
пе ред ба ча ла ся  поя ва  квіт ки  на вес ні  того  ж  року. 
Ві діб ра ні рос ли ни ви са джу ва ли на ді лян ки Інсти-
ту ту  бо та ні ки  ім.  М.Г.  Хо лод но го  НАН  Ук ра ї ни  у 
від кри тий ґрунт, де вони пе ре бу ва ли до часу про ве-
ден ня ек спе ри мен ту.

У  до слі джен ні  ви ко ристо ву ва ли  лист ки,  зрі за ні 
з рос лин у пе рі од від 5 лю то го до 16 бе рез ня, тоб то 
на ета пах ве ге та ції, до та під час цві тін ня. Кіль кіс-
ні по каз ни ки ди хан ня лист ків оці ню ва ли за ін тен-
сив ністю по гли нан ня кис ню в лист ках у пе ріо ди до 
та під час цві тін ня рос ли ни.

Дані  ці ло до бо вих  ви мі рю вань  тем пе ра ту ри  та 
во ло гості ат мо сфер но го по віт ря от ри му ва ли з сай-
та  rp5.ua  зі  стан ції  Kyiv  (Ukraine)  з  ін дек сом  Все-
світньої  ме тео ро ло гіч ної  ор га ні за ції  (WMO  ID) 
33345,  яка  роз та шо ва на  на  те ри то рії  ае ро пор ту 

«Ки їв» (Жу ля ни, 50˚24΄ пн. ш., 30˚34΄сх. д., ви со та 
166  м).  Ці  ві до мості  ви бір ко во  по рів ню ва ли  з  да-
ни ми  на шої  ек спе ри мен таль ної  ді лян ки  і  не  вия-
ви ли знач них від мін ностей, що умож лив лює ви ко-
ристан ня цих по каз ни ків. 

Ви мі рю ван ня тка нин но го ди хан ня лист ків. У  день 
про ве ден ня ек спе ри мен ту з рос лин G. nivalis зрі за-
ли  лист ки  і  про тя гом  5  хв  до прав ля ли  їх  у  при мі-
щен ня ла бо ра то рії.

Ін тен сив ність по гли нан ня лист ка ми кис ню ви-
зна ча ли ам пе ро мет рич ним ме то дом із засто су ван-
ням по ля ро гра фа з елек тро дом конст рук ції Клар ка. 
За 30 хв до по чат ку ви мі рю вань з ме тою ста бі лі за-
ції ро бо ти елек тро да його ви три му ва ли за ро бо чої 
на пру ги  0,60–0,65  В  у  дис тильо ва ній  воді.  Пі сля 
цьо го  по пе редньо  на рі за ні  фраг мен ти  лист ко вих 
пласти нок зав дов жки 2–3 мм і зав шир шки 1 мм за-
галь ною ма сою 70 мг вно си ли в ко мір ку об'ємом 4 
мл з ізо то ніч ним роз чи ном, pH 5,2. Ін тен сив ність 
по гли нан ня кис ню ви мі рю ва ли про тя гом 10–15 хв 
за тем пе ра ту ри зо внішньо го се ре до ви ща +26 °С.

За галь ну  ін тен сив ність  по гли нан ня  кис ню  (V
t
) 

ви зна ча ли без до да ван ня ін гі бі то рів. Ін тен сив ність 
ціа нід ре зистент но го ди хан ня (V

kcn
) ви мі рю ва ли пі-

сля до да ван ня в ре ак цій не се ре до ви ще KCN. Дію-
чу кон цен тра цію KCN (10 мМ) до би ра ли ек спе ри-
мен таль но.

Ста тистич на об роб ка да них. У  кож ній  гру пі  по-
каз ни ків, на ве де них у стат ті, вра хо ва но не мен ше 
восьми біо ло гіч них по вто рів ви мі рю вань за галь ної 
ін тен сив ності ди хан ня та не мен ше трьох по вто рів 
ви зна чен ня  част ки  ціа нід ре зистент но го  ди хан ня, 
що дало змо гу до сяг ти ви со ко го рів ня від тво рю ва-
ності фак тич них па ра мет рів за ра ху нок змен шен ня 
по хиб ки ви бір ки.

Ін тен сив ність ди хан ня ви зна ча ли за кое фі ці єн-
том  лі ній ної  рег ре сії  на  лі ній них  ді лян ках  кри вої 
змін кон цен тра ції кис ню у по ля ро гра фіч ній ко мір-
ці. У рег ре сії вра хо ва но ≥1000 то чок, ча со вий про-
мі жок ≥2 хв, R2≥0,95.

Для  оцін ки  мож ли во го  впли ву  тем пе ра ту ри  та 
во ло гості  на  ін тен сив ність  ди хан ня  та  част ку  ціа-
нід ре зистент но го ди хан ня з'ясовували кое фі ці єн ти 
ко ре ля ції  цих  ве ли чин.  Вра хо ву ва ли  се ред нє  зна-
чен ня  тем пе ра ту ри  за  ос тан ню  добу  (від  14.00  до 
14.00) для кож но го ек спе ри мен таль но го дня та се-
ред нє цих зна чень для кож ної гру пи да них. Ко ре-
ля цію вва жа ли дос то вір ною, коли α = 0,05. 
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Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

Для оцін ки впли ву тем пе ра ту ри та во ло гості се ре-
до ви ща  на  ін тен сив ність  ди хан ня  лист ків  рос лин 
G. nivalis проводили вимірювання про тя гом 40 днів 
ве ге та ції. Тем пе ра ту ра по віт ря при цьо му змі ню ва-
ла ся від –3,7 до +8,5 оС, а від нос на во ло гість – від 
49 до 88 % (таб ли ця).

Інтенсивність  дихання  за  цей  період  становила 
в  середньому  9,78±0,35  мкмоль  О

2
/(г·год).  Частка 

ціанідрезистентного  дихання  в  середньому 
дорівнювала  21,55±2,57  %,  що  є  невисоким 
значенням  для  альтернативного  шляху  дихання. 
Для  кореляційного  аналізу  з  метою  виявлення 
можливих  зв'язків  між  значеннями  сумарної 
інтенсивності дихання, частки ціанідрезистентного 
дихання та змінами температури і вологості повітря 
всю  сукупність  вимірів  поділили  на  6  часових 
проміжків – 6 груп вимірів (див. таблицю).

Максимальна  інтенсивність  дихання 
12,297±0,993  мкмоль  О

2
/(г·год)  спостерігалась  у 

групі № 3 за найвищої відносної вологості за весь 
період експерименту (88 %). Значення температури 
при  цьому  було  середнім  (2,2  оС).  Найнижчу 
інтенсивність  дихання  –  7,68±0,24  мкмоль  О

2
/

(г·год) – фіксували безпосередньо перед цим (група 
№ 2) за вологості 59 % і температури –3,6 оС. З цих 
даних  неможливо  дійти  висновку  про  те,  який 
фактор більше впливав на інтенсивність дихання – 
вологість  чи  температура  повітря,  адже  обидва 
вони значно змінювались в однаковому напрямку. 
Можлива  залежність  інтенсивності  дихання  від 
вологості  повітря  підтверджується  коефіцієнтом 
кореляції (0,80), що є показником високої прямої 
кореляції і достовірний, коли α = 0,05.

Найбільше  та  найменше  значення  частки 
ціанідрезистентного  дихання  (групи  №  2  і 
№  5,  відповідно)  спостерігались  за  найменших 
показників  інтенсивності  дихання  та  вологості 
повітря;  ці  групи  суттєво  відрізнялися  за 
значенням  температури  повітря  (–3,63  і  +8,5  оС, 
відповідно).  Таким  чином,  імовірно,  що  низька 
температура  у  групі  №  2  спричинила  зростання 
частки  ціанідрезистентного  дихання.  Кореляція 
між  значеннями  температури  повітря  та  часткою 
ціанідрезистентного  дихання  становила  –0,54, 
що є показником середньої зворотної кореляції та 
може вважатися достовірним лише для α = 0,1.

Графіки, які відображають зміни в часі вологості, 
інтенсивності  дихання,  температури  та  частки 
ціанідрезистентного дихання, наведено на рисунку 
(а, b, с, d відповідно). Спостерігається подібність у 
динаміці  змін  вологості  (а)  та  змін  інтенсивності 
дихання  (b),  тоді  як  графік  змін  температури  (c) 
відображає  тенденцію  до  зростання  з  часом,  а 
графік  змін  частки  ціанідрезистентного  дихання 
(d) – тенденцію до зниження з часом.

Протягом  весняного  періоду  вегетації 
рослини  в  природних  умовах  зазнають  упливу 
значних  коливань  температур  і  вологості 
навколишнього середовища. Дослідження добової 
та  сезонної  динаміки  фізіологічних  процесів  у 
рослин  показали,  що  дія  абіотичних  факторів 
може  зумовлювати  функціональні  зміни  в 
листках,  незважаючи  на  відсутність  зовнішньо 
виражених  ознак  пошкодження.  Відомо,  що  на 
дихання  рослин  можуть  упливати  різноманітні 
фактори  середовища.  Серед  них  провідними 
абіотичними  чинниками  є  температура  та 
вологість  атмосферного  повітря  (Mazei  et  al., 
2009).  Зниження  температури  повітря  (нижче 

Зміни температури, вологості повітряного середовища та показників тканинного дихання в період весняної вегетації 
Galanthus nivalis 
Changes in temperature, air humidity, and tissue respiration parameters under spring vegetation period of Galanthus nivalis 

Показники

Групи вимірів

№ 1 № 2 № 3 № 4 № 5 № 6

Період

5–11 лютого 12–18 лютого 19–25 лютого
26 лютого – 

6 березня
7–12 березня 13–16 березня

Температура, ˚С –3,7 –3,6 2,2 3,1 8,5 4,9

Відносна вологість повітря, % 76 59 88 72 49 74

Інтенсивність дихання, мкмоль/(г·год) 9,11 ± 0,46 7,68 ± 0,24 12,30 ± 1,20 11,91 ± 0,99 8,04 ± 0,70 10,91 ± 0,70

Частка ціанідрезистентного дихання, % 20,34 ± 3,84 39,64 ± 3,30 24,30 ± 2,70 27,85 ± 1,58 19,40 ± 1,46 21,87 ± 6,93
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0  оС)  призводить  до  окиснювального  стресу,  що 
негативно позначається на обміні речовин, кінетиці 
окремих  ферментативних  реакцій  тропічних  і 
субтропічних  рослин,  зумовлюючи  припинення 
їхнього  дихання  та  відмирання  (Lukatkin,  2005). 
Проте  морозостійкі  види  трав'яних  рослин 
протягом  еволюції  набули  здатності  зберігати 
нормальну  або  мінливу  інтенсивність  дихання  та 
активність  життєвих  процесів  навіть  за  мінусових 
температур  середовища.  Це  підтверджено 
численними  результатами  досліджень,  в  яких 
об'єктами  експериментів  були  пшениця,  жито, 
ячмінь (Radyuk et al., 2010; Grabelnykh et al., 2011; 
Kolupaev et al., 2015). На зв'язок між температурою, 
вологістю  середовища  та  інтенсивністю  дихання 
рослин  вказують  такі  факти:  після  впливу 
низьких  температур  відбуваються  структурні 
зміни  в  кореневій  меристемі,  які  зумовлюють 
уповільнення поглинання речовин (Lazareva et al., 
2008); пошкодження листків спричинює зниження 
інтенсивності  фотосинтезу  (Venzhik  et  al.,  2012; 
Smashevskii,  2014)  й  активності  деяких  ферментів 

(Lukatkin,  2003),  тоді  як  за  низької  відносної 
вологості середовища уповільнюється ріст рослин 
(Belozerova,  Novikova,  2010).  Неоднозначними 
залишаються  погляди  дослідників  на  механізми 
адаптивних  реакцій  морозостійких  рослин  щодо 
впливу  температури  та  вологості  довкілля.  Це 
пов'язано з тим, що на дію цих абіотичних факторів 
морозостійкі рослини в природних умовах можуть 
реагувати по-різному.

У  на ших  до слі джен нях  зо се ре дже но  ува гу  на 
вив чен ні  взає мозв'язку  між  тем пе ра ту рою,  во ло-
гістю  по віт ря  й  ін тен сив ністю  за галь но го  та  ціа-
нід ре зистент но го  ди хан ня  лист ків G. nivalis  на 
різ них ета пах ве ге та ції. Зав дя ки до слі джен ням ци-
то хром но го  шля ху  ди хан ня,  а  та кож  ок си даз,  які 
ви ко ну ють  тер мі наль ну  роль,  роз кри то  не  тіль ки 
на яв ність  у  рос лин них  клі ти нах  ціа нід ре зистент-
но го (аль тер на тив но го) транс пор ту елек тро нів, а й 
мож ли вість ак ти ву ван ня його ре гу ля тор них функ-
цій  у  разі  впли ву  не спри ят ли вих  абіо тич них  фак-
то рів (Garmash, 2010; Borovik et al., 2013). Ос кіль ки 
ціа нід ре зистент ний  шлях  транс пор ту ван ня  елек-

Зміни вологості (а), інтенсивності дихання (b), температури (c) та частки ціанідрезистентного дихання (d), залежно 
від інтервалу вимірювання. Групи вимірів відображають різні часові проміжки (див. таблицю)

Humidity (a), respiration intensity (b), temperature (c), and cyanide-resistant respiration fraction (d) changes as a function of 
observation time period

№ №

№№
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тро нів ак ти ву єть ся пі сля на си чен ня або част ко во го 
бло ку ван ня ци то хро мок си даз но го ме ха ніз му, оцін-
ка  част ки  ціа нід ре зистент но го  ди хан ня  від  ін тен-
сив ності за галь но го ди хан ня пі сля дії ціа ні ду може 
бу ти дещо за ви ще ною, од нак умож лив лює при пу-
щен ня  про  змі ни  єм ності  аль тер на тив но го  шля ху 
ди хан ня.

Ін тен сив ність  ди хан ня  лист ків  G. nivalis у  се-
редньо му  ста но ви ла  9,78±0,35  мкмоль  О

2
/(г·год), 

що  свід чить  про  рі вень  ди хан ня,  при та ман ний 
лист кам ши ро ко го кола рос лин (Lambers et al., 1983; 
Azcón-Bieto et al., 1987). Част ка ціа нід ре зистент но-
го ди хан ня (21,55±2,57 %) є не ви со кою, адже для 
лист ків дея ких ви дів рос лин ха рак тер ні по каз ни ки 
50 % і вище (Lambers et al., 1983; Azcón-Bieto et al., 
1987). Ра зом з тим у на шій ро бо ті цей по каз ник ва-
рію вав у ши ро ких ме жах – від 19 до 40 %, що може 
свід чи ти про важ ли ву присто су валь ну роль аль тер-
на тив но го  шля ху  ди хан ня  у  ме та бо ліз мі  лист ків 
G. nivalis. Кое фі ці єнт  ко ре ля ції  аль тер на тив но го 
шля ху ди хан ня з тем пе ра ту рою по віт ря на рів ні – 
0,54 може свід чи ти про не об хід ність його ак ти ва ції 
у про це сі присто су ван ня до низьких зна чень тем-
пе ра ту ри. 

Слід за зна чи ти, що кое фі ці єнт ко ре ля ції су мар-
ної ін тен сив ності ди хан ня з тем пе ра ту рою по віт ря 
ста но вив  0,22,  це  є  низьким  зна чен ням  і  під твер-
джує слаб кий зв'язок за галь но го ди хан ня з тем пе-
ра ту рою нав ко лишньо го се ре до ви ща. Мож на при-
пус ти ти,  що  збіль шен ня  ін тен сив ності  аль тер на-
тив но го ди хан ня за низьких тем пе ра тур пов'язане 
з не об хід ністю енер ге тич но та пластич но за без пе-
чи ти мі ні маль ний рі вень ме та бо ліз му на тлі змен-
шен ня ін тен сив ності всіх хі міч них ре ак цій в ор га-
ніз мі зі зни жен ням тем пе ра ту ри.

Ми  пла нує мо  здій сни ти  низ ку  до слі дів,  ме тою 
яких  буде  по даль ше  вив чен ня  ме ха ніз мів  ди хан-
ня  лист ків  G. nivalis  у  пе рі од  вес ня ної  ве ге та ції  та 
впли ву  на  них  ін гі бі то ра  ціа нід ре зистент но го  ди-
хан ня са лі цил гід рок са мо вої ки сло ти.

Ви снов ки

Та ким чи ном, у ре зуль та ті на ших до слі джень ви яв-
ле но, що в пе рі од вес ня ної ве ге та ції ін тен сив ність 
ди хан ня  лист ків  G. nivalis  за ле жить  від  во ло гості 
та  тем пе ра ту ри  се ре до ви ща.  По ка за но,  що  ін тен-
сив ність  за галь но го  ди хан ня  (V

t
)  пря мо  ко ре лює 

зі змі на ми во ло гості по віт ря (кое фі ці єнт ко ре ля ції 
0,80) і вка зує на пот ре бу рос лин G. nivalis у ви со ко-
му рів ні від нос ної во ло гості (72–88 %). Зростан ня 

част ки  ціа нід ре зистент но го  ди хан ня  в  за галь но му 
ди хан ні лист ків G. nivalis ко ре лює зі зни же ною тем-
пе ра ту рою  по віт ря  (кое фі ці єнт  ко ре ля ції  –  0,53). 
Ви яв ле ні  за ко но мір ності,  ймо вір но,  пов'язані  з 
не об хід ністю за лу чен ня рос ли ною до дат ко вих ви-
трат енер гії на ак ти ву ван ня ме та бо ліч них про це сів 
у ході адап та ції до низьких тем пе ра тур.
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Федюк О.М., Поліщук О.В., Білявська Н.О. Динаміка 
змін інтенсивності дихання листків Galanthus nivalis 
(Amaryllidaceae) за різних значень низької температури і 
вологості повітря. – Укр. ботан. журн. – 2016. – 73(3): 
283—289.

Інститут ботаніки імені М. Г. Холодного НАН України 
вул. Терещенківська, 2, м. Київ, 01004, Україна

Наведено  результати  оцінки  кількісних  характеристик 
дихання  листків  Galanthus nivalis,  що  зазнали  впливу 
низьких  температур  і  мінливої  вологості  повітря.  У  до-
слідженні використовували листки рослин на етапах ве-
гетації до та під час цвітіння. Інтенсивність поглинання 
кисню  визначали  полярографічним  методом  за  допо-
могою  електрода  Кларка.  Встановлено,  що  інтенсив-
ність загального дихання (V

t
) прямо корелює зі змінами 

вологості повітря (коефіцієнт кореляції 0,80) і вказує на 
потребу рослин G. nivalis у високому рівні відносної во-
логості. Зниження температури повітря зумовлює зрос-
тання частки ціанідрезистентного дихання в загальному 
диханні.  Виявлені  закономірності,  ймовірно,  пов'язані 
з  необхідністю  залучення  рослиною  додаткових  витрат 
енергії  на  активування  метаболічних  процесів  у  ході 
адаптації до низьких температур.

Ключові слова: Galanthus nivalis, вологість повітря, 
гіпотермія, дихання, ціанід калію.

Федюк О.М., Полищук А.В., Белявская Н.А. Динамика 
изменений интенсивности дыхания листьев Galanthus 
nivalis (Amaryllidaceae) при различных значениях низкой 
температуры и влажности воздуха. – Укр. ботан. журн. – 
2016. – 73(3): 283—289.

Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины 
ул. Терещенковская, 2, г. Киев, 01004, Украина

Приведены результаты оценки количественных характе-
ристик дыхания листьев Galanthus nivalis, подвергшихся 
воздействию низких температур и меняющейся влажно-
сти воздуха. В исследовании использовали листья расте-
ний на этапах вегетации до и во время цветения. Интен-
сивность поглощения кислорода определяли полярогра-
фическим  методом  с  помощью  электрода  конструкции 
Кларка.  Установлено,  что  интенсивность  общего  дыха-
ния  (V

t
)  прямо  коррелирует  с  изменениями  влажности 

воздуха (коэффициент корреляции 0,80) и это указывает 
на потребность растений G. nivalis в высоком уровне от-
носительной влажности. Снижение температуры возду-
ха вызывает рост доли цианидрезистентного дыхания в 
общем дыхании листьев. Выявленные закономерности, 
вероятно, связаны с необходимостью привлечения рас-
тением дополнительных затрат энергии на активирова-
ние метаболических процессов в ходе адаптации к низ-
ким температурам.

Ключевые слова: Galanthus nivalis, влажность воздуха, 
гипотермия, дыхание, цианид калия.
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КОФАКТОРНА ТА СТРУКТУРНА РОЛЬ СО
2
 У ХЛОРОПЛАСТАХ

Semenikhin A.V., Vodka M.V., Polishchuk O.V. Cofactor and structural role of СО
2
 in chloroplasts. Ukr. Bot. J., 2016, 

73(3): 290—397.

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine  
2, Tereshchenkivska Str., Kyiv, 01004, Ukraine

Abstract. The  rate of photochemical  reactions  in chloroplasts of higher plants depends on  the presence of  inorganic 
carbon  (C

i
)  –  carbon  dioxide  and/or  anions  of  carbonic  acid  in  the  medium.  This  relationship  is  known  as  the 

«bicarbonate effect» studied at the level of the intact leaf, isolated thylakoids, photosystems and reaction centers (RC) 
and is associated with the presence in the photosystem II (PSII) of tightly bound НСО

3
-. The total amount of bound 

inorganic carbon is about 1 micromoles per mg of chlorophyll, but only one or two tightly bound to the RC molecules 
control PSII activity. The thylakoid membranes of chloroplasts also contain less tightly bound pool of bicarbonate (with 
a concentration close  to  the concentration of chlorophyll), which can be  removed without  significant consequences 
for  the activity of PSII. The review summarizes data on the cofactor role of  the tightly bound inorganic carbon, the 
removal  of  which  completely  inhibits  the  photochemical  reactions  in  chloroplasts.  It  is  assumed  that  weakly  bound 
bicarbonate is involved in the proton transport and the regulation of phosphorylation. Interconversion of the C

i
 forms 

occurs in chloroplasts with participation of several carbonic anhydrases (CA). The suppression of their activity leads to 
a slowing of photochemical reactions and causes significant changes in the ultrastructural organization of the thylakoid 
membranes. These data indicate a structural role of C

i
 in the chloroplasts. 

Key words:  carbon  dioxide,  bicarbonate,  chloroplast,  thylakoid  membrane,  photosynthesis,  ultrastructure,  carbonic 
anhydrase
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Вступ

Кис не вий  фо то син тез  у  ціа но бак те рі ях,  во до рос-
тях  і  ви щих  рос ли нах  спри яє  від нов лен ню  ат мо-
сфер но го  СО

2 
до  рів ня  ба га тих  на  енер гію  вуг ле-

во дів. Не об хід ні для цьо го елек тро ни утво рю ють ся 
в не цик ліч но му, світ ло-за леж но му про це сі під час 
окис нен ня  води,  яка  роз кла да єть ся  на  мо ле ку-
ляр ний  ки сень  (O

2
)  і  про то ни.  Ця  ре ак ція  ка та лі-

зу єть ся  у  во до кис лю валь но му  ком плек сі  (ВОК) 
фо то сис те ми  II  (ФСІІ)  тет ра-мар ган це во-каль-
ціє вим  класте ром  (Mn

4
CaO

5
),  з'єднаним  пен та-μ-

ок со-міст ка ми  (Yano  et  al.,  2006).  Пер вин ний  акт 
фо то син те тич ної  фік са ції  ат мо сфер но го  вуг ле цю 
та біо син те зу ор га ніч ної ре чо ви ни здій сню єть ся в 
ре ак ції  кар бок си лю ван ня,  що  ка та лі зу єть ся  ри бу-
ло зо-1,5-біс фос фат  кар бок си ла зою  (РБФК),  єди-
ним субстра том якої тут висту пає СО

2 
(Kiriziy et al., 

2014).  Про цес  від бу ва єть ся  в  так  зва ній  тем но вій 
фазі фо то син те зу,  тоб то не за ле жить від ос віт лен-
ня. Ра зом з тим рі вень CO

2
 кон тро лює і «світ ло ву» 

фазу фо то син те зу, бе ру чи участь у ре гу ля ції фо то-
син те тич но го  елек трон но го  транс пор ту.  При пус-
ка єть ся,  що  зни жен ня  рН  у  лю ме ні  ти ла ко ї дів  на 

світ лі  може  ві ді гра ва ти  клю чо ву  роль  у  змі щен-
ні рів но ва ги НСО

3
- → СО

2
 та  за без пе чен ні РБФК 

субстра том  кар бок си лю ван ня.  Ці  про це си  за ле-
жать  від  ак тив ності  кар бо ан гід раз  (КА),  де кіль-
ка форм яких зна йде ні в хло ро пластах (Ignatova et 
al., 2006; Semenikhin, Zolotareva, 2015). Ще з праць 
Н.А.  Про ні ної  (Pronina,  Semenenko,  1991)  та  Дж. 
Ра ве на  (Raven,  1997),  ак тив ність  ти ла ко їд них  КА, 
за дія них  у  кон вер та ції  бі кар бо на ту  в  СО

2
  з  ви ко-

ристан ням про то нів, що утво рю ють ся під час фо-
то роз кла ду  води,  роз гля да єть ся  як  ме ха нізм  ре гу-
ля тор но го зв'язку пер вин них про це сів фо то син те-
зу  й  аси мі ля ції  вуг ле цю  у  цик лі  Каль ві на.  Ос тан-
ні ми ро ка ми от ри ма но нові фак ти, які свід чать на 
ко ристь цієї кон цеп ції (Shevela et al., 2014). 

Низька кон цен тра ція вуг ле ки сло ти в ат мо сфе рі 
є од ним із гло баль них, пос тій но дію чих фак то рів, 
що  об ме жу ють  фо то син те тич ну  про дук тив ність 
рос лин. Про те зав дя ки фор му ван ню склад них ре-
гу ля тор них ме ха ніз мів рос ли ни здат ні адап ту ва ти-
ся до цьо го чин ни ка та під ви щу ва ти ефек тив ність 
ути лі за ції СО

2
 шля хом його кон цен тру ван ня в клі-

ти нах і цен трах кар бок си лю ван ня. В цьо му ог ля ді 
на ве де но  ві до мості  щодо  ре гу ля тор ної  ролі  форм 
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не ор га ніч но го  вуг ле цю  у  функ ціо ну ван ні  фо то-
син те тич но го апа ра ту рос лин. 

Мем бра нозв'язаний бі кар бо нат як ко фак тор
фо то син те тич но го елек трон но го транс пор ту

За леж ність швид кості пе ре не сен ня елек тро нів від 
на яв ності в се ре до ви щі вуг ле ки сло го газу – бі кар-
бо нат ний ефект – ви яв ле но ще в 1958 р. О. Вар бур-
гом і Г. Крі па лу (Warburg et al., 1958). Бі кар бо нат ним 
ефек том  на зи ва ють  ін гі бу ван ня  ак тив ності  ФСII 
у  ре ак ції  фо то окис нен ня  води  в  разі  ви лу чен ня  з 
ре ак цій но го се ре до ви ща CO

2
  і бі кар бо на ту та від-

нов лен ня  швид кості  фо то син те тич но го  ви ді лен-
ня кис ню пі сля до да ван ня бі кар бо на ту. Цей ефект 
де таль но  вив че ний  А.  Стем ле ром  і  С.  Го він джі 
(Stemler, Govindjee, 1973, 1974; Shevela et al., 2012) 
на рів ні ін такт них лист ків, ізольо ва них ти ла ко ї дів, 
фо то сис тем і ре ак цій них цен трів. На віть в ізольо-
ва них  фраг мен тах  фо то син те зую чих  мем бран,  не 
здат них  до  фо то син те тич ної  аси мі ля ції  СО

2
,  ви-

да лен ня С
н
 із се ре до ви ща спри чи нює упо віль нен-

ня  елек трон но го  транс пор ту,  який  від нов лю єть-
ся  з  до да ван ням  бі кар бо на ту  (Stemler,  Govindjee, 
1973; Blubaugh, Govindjee, 1988; Klimov et al., 1997; 
Stemler,  2002).  Зав дя ки  ба гатьом  до слі джен ням 
(Van  Rensen,  2002;  Sedoud  et  al.,  2011;  Shevela  et 
al., 2012) вста нов ле но, що  ін гі бу ван ня пе ре не сен-
ня  елек тро нів  у  фо то сис те мі  II  з  ви да лен ням  СО

2
 

із ці лих клі тин зе ле них рос лин або з сус пен зії хло-
ро пластів  від бу ва єть ся  на  ді лян ці  між  пер вин ним 
і вто рин ним пласто хі но но ви ми ак цеп то ра ми елек-
тро на (Q

A
  і Q

B
) (ри су нок). Ви лу чен ня бі кар бо на ту 

з  ре ак цій но го  се ре до ви ща  до ся га ло ся  три ва лим 
про ду ван ням  сус пен зії  хло ро пластів  інерт ним  га-
зом, по віт рям, що не міс тить СО

2
, або ж ін ку ба ці єю 

мем бран за на яв ності фор міа ту або  ін ших  іо нів – 
ан та го ністів  бі кар бо на ту.  Ви яв ле ний  ефект  по діб-
ний до дії ві до мих гер бі ци дів – ін гі бі то рів пе ре не-
сен ня елек тро на у фо то сис те мі 2 – діу ро ну й ат ра-
зи ну (Stemler, Govindjee, 1974). Від нов лен ня елек-
трон но го транс пор ту з до да ван ням бі кар бо на ту до 
хло ро пластів, звіль не них від СО

2
, було ви со ко спе-

ци фіч ним, тоб то ха рак тер ним тіль ки для бі кар бо-
на ту: жод ні інші аніо ни не зу мов лю ва ли по діб но го 
ефек ту  (Klimov,  Baranov,  2001).  За галь на  кіль кість 
зв'язаного  з  ти ла ко їд ною  мем бра ною  бі кар бо на ту 
ста но вить  близько  1  мкмоль/  мг  хл,  і  тіль ки  одна 
(або дві) міц но зв'язані з ре ак цій ним цен тром мо-
ле ку ли кон тро лю ють ак тив ність ФСІІ, тоді як пул 
слаб ше  зв'язаного  бі кар бо на ту  (з  кон цен тра ці єю, 

близькою до кон цен тра ції хло ро фі лу) мож на ви да-
ли ти без по міт них на слід ків для ак тив ності ФСІІ. 
При пус ка єть ся, що функ ціо наль на роль пулу сла-
бозв'язаного  з  ти ла ко ї да ми  бі кар бо на ту  по ля гає 
у  за без пе чен ні  пе ре не сен ня  про то нів  від  цен трів 
їх  ут во рен ня  у  ФСІІ  до  АТФ-син та зи  (Podorvanov 
et  al.,  2005;  Onoyko  et  al.,  2010;  Zolotareva,  2010; 
Semenikhin, Zolotarova, 2014).

Цен три міц но го зв'язування бі кар бо на ту:  
ак цеп тор ний бік ФСІІ

О. Вар бург, на від мі ну від за галь но при йня тої дум-
ки, вва жав, що CO

2
, а не вода, є дже ре лом кис ню 

у  про це сі  фо то син те зу  (Warburg  et  al.,  1958).  Тому 
на  по чат ко во му  ета пі  до слі джень  бі кар бо нат ний 
ефект  пов'язували  з  до нор ним  бо ком  ФСII.  Зго-
дом  було  оха рак те ри зо ва но  цен три  зв'язування 
бі кар бо на ту  на  ак цеп тор но му  боці  ФСII  і  ви зна-
че но  їхню  функ ціо наль ну  роль.  По ка за но  (Van 
Rensen, 2002), що пі сля ви да лен ня CO

2
 з сус пен зії 

ти ла ко ї дів  пер ша  кі не тич на  фаза  кри вої  ін дук ції 
флуо рес цен ції  хло ро фі лу  при швид шу єть ся,  як  і  з 
до да ван ням  гер бі ци дів,  які  бло ку ють  пе ре не сен-
ня  елек тро нів  на  ак цеп тор ній  сто ро ні  ФСII.  Пі-
сля до да ван ня бі кар бо на ту ха рак те ристи ки кри вої 
флуо рес цен ції  від нов лю ва ли ся.  Ви сно вок  про  те, 
що міц но зв'язаний бі кар бо нат кон тро лює пе ре не-
сен ня елек тро нів на ак цеп тор но му боці ФСII, під-
твер дже ний  у  се рії  ек спе ри мен тів  із  ви ко ристан-
ням пре па ра тів ФСII з мо ди фі ко ва ни ми ок ре ми ми 
амі но кис ло та ми,  або  ж  ФСII,  ізольо ва них  з  му-
тант них рос лин, стій ких до гер бі ци дів, які ви тіс ня-
ють Q

B
, (Van Rensen, 2002; Shevela et al., 2012). Ви-

мі рю ван ня  кі не ти ки  спа ду  флуо рес цен ції  Chl–a  у 
суб мі лі се кунд но му та мі лі се кунд но му ча со вих діа-
па зо нах  пі сля  ак ти ва ції  елек трон но го  транс пор ту 
оди нич ним  спа ла хом  до по мог ло  ви зна чи ти  міс це 
зв'язування бі кар бо на ту – на ак цеп тор ній ді лян ці 
ФСII  між  Q

A
  і  Q

B
  (Shevela  et  al.,  2012)  (рис.1).  На 

підста ві  того,  що  в  ти ла ко ї дах,  по збав ле них  CO
2
, 

спад  флуо рес цен ції  знач но  при ско рю вав ся  пі сля 
дру го го  або  третьо го  спа ла ху,  зроб ле но  ви сно вок, 
що за на яв ності фор міа ту (і, отже, за від сут ності бі-
кар бо на ту) при гні чу єть ся при єд нан ня про то нів до 
аніо на Q

B
2−, про то ну ван ня яко го від бу ва єть ся пі сля 

дру го го, а не пер шо го спа ла ху (Van Rensen, 2002).
В. Вер ма ас  і А. Ре зер форд (Vermaas, Rutherford, 

1984) по ка за ли: з до да ва ням фор міа ту до ти ла ко ї-
дів ам п лі ту да ЕПР сиг на лу g = 1,82, що на ле жить 
до за лі зо-се мі хі но но во го ком плек су Q

A
-Fe2+, збіль-
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шу єть ся  вде ся те ро.  Ефект  за мі щен ня  бі кар бо на ту 
на фор мі ат де таль но оха рак те ри зо ва но за до по мо-
гою ЕПР-спек трів ком плек су Q

A
-Fe-Q

B
 з ви да лен-

ням і до да ван ням бі кар бо на ту (Bowden et al., 1991; 
Hermes et al., 2011). За на яв ності фор міа ту іс тот но 
змі ню ва ли ся  па ра мет ри  мес бау е рівських  спек трів 
не ге мо во го Fe, які по вер та ли ся до пер віс но го ста-
ну  пі сля  до да ван ня  бі кар бо на ту.  Це  під твер джує 
клю чо ву  роль  Fe  у  зв'язуванні  фор міа ту,  що  за мі-
щує  бі кар бо нат  (Semin  et  al.,  1990).  Ме то дом  ін-
фра чер во ної Фур'є-спек тро ско пії з ви ко ристан ням 
13C-мі че но го бі кар бо на ту вста нов ле но, що НСО

3
− є 

бі ден тант ним  лі ган дом  не ге мо во го  за лі за  (Shevela 

et  al.,  2012).  Ви зна чаю чи  вплив  низ ки  кар бок си-
лат них  аніо нів  на  ха рак те ристи ки  ЕПР–сиг на лів, 
пов'язаних  із  не ге мо вим  за лі зом,  В.  Пет ро ле ас  зі 
спів ав то ра ми  (Petrouleas  et  al.,  1994)  по ка за ли, 
що  глі ко лат,  глі ок си лат  й  ок са лат  кон ку ру ють  за 
зв'язування  з  за лі зом  з  NO,  фор міа том  і  бі кар бо-
на том. Аніо ни різ ною мі рою зни жу ва ли швид кість 
пе ре не сен ня елек тро нів від Q

A
 до Q

B
, яку оці ню ва-

ли  за  швид кістю  ре лак са ції  флуо рес цен ції  хло ро-
фі лу  ізольо ва них  хло ро пластів  у  суб мік ро мі лі се-
кунд но му та мі лі се кунд но му діа па зо нах пі сля оди-
нич но го спа ла ху. Глі ко лат вия вив ся най силь ні шим 
ін гі бі то ром  елек трон но го  транс пор ту  у  ФСII,  глі-
ок са лат – мен шою мі рою, а ок са лат сла бо  ін гі бу-
вав пе ре не сен ня елек тро нів на цій ді лян ці. Та ким 
чи ном, з'ясувалося, що ба га то аніо нів здат ні гра ти 
роль  ди со цію ю чих  лі ган дів  не ге мо во го  за лі за  на 
ак цеп тор но му боці ФСII. 

Ос тан нім ча сом та кож по ка за но, що без по се ред-
нім міс цем зв'язування (лі ган ду ван ня)  іо нів у фо-
то сис те мі 2 мож на вва жа ти ка тіо ни дво ва лент но го 
за лі за,  що  функ ціо нує  між  ак цеп то ра ми  елек тро-
на  Q

A
  і  Q

B
  (рис.  1).  Іони  Fe2+  пов'язані  з  ре ак цій-

ним цен тром фо то сис те ми 2, і їхня роль по ля гає у 
спри ян ні пе ре не сен ня елек тро на від від нов ле но го 
в ре зуль та ті фо то хі міч ної ре ак ції Q

A
 до Q

B
. Ос кіль-

ки іони HCO
3

-, які зв'язуються Fe2+, лег ко всту па-
ють у ре ак ції об мі ну з іо на ми Н+, не об хід ни ми для 
про то ну ван ня дві чі від нов ле но го Q

B
 (Hermes et al., 

2011; Müh et al., 2012), то пе ред ба ча єть ся, що їхня 
роль по ля гає в за без пе чен ні та ко го про то ну ван ня.

Цен три зв'язування бі кар бо на ту:  
до нор ний бік ФСII

Сьо го дні ло ка лі за ція міц но зв'язаного бі кар бо на ту 
та  його  функ ціо наль но  важ ли ва  ко фак тор на  роль 
на ак цеп тор но му боці ФСII не ви кли ка ють сум ні-
ву. Пред ме том гос трої дис ку сії за ли ша єть ся участь 
бі кар бо на ту в ре ак ці ях, пов'язаних із сис те мою фо-
то окис нен ня  води,  і  його  роль  у  за без пе чен ні  пе-
ре не сен ня елек тро нів на до нор них ді лян ках фо то-
сис те ми  II.  Низ ка  фак тів  свід чить  про  за леж ність 
про це су  фо то син те тич но го  роз кла дан ня  води  від 
рів ня CO

2
. Вод но час, на від мі ну від цен трів міц но-

го зв'язування НСО
3
− на ак цеп тор ній ді лян ці ФСII, 

зв'язування бі кар бо на ту на до нор но му боці по бли-
зу  ре ак цій них  цен трів  во до окис ню валь но го  ком-
плек су не може бу ти за над то міц ним, ос кіль ки, як 
вва жа ють С. Ко ро ї дов і спів ав то ри (Koroidov et al., 
2014),  це  ви клю чає  мож ли вість  ре гу лю ван ня  ак-

Схема  будови  фотосистеми  II  із  зазначенням  місць 
можливої  локалізації  зв'язаного  бікарбонату.  Р680  – 
димер  хлорофілу,  первинний  донор  електронів;  Ph  – 
феофітин;  Q

A
  –  зв'язаний  пластохінон,  первинний 

хіноновий  акцептор;  Q
B
  –  вторинний  хіноновий 

акцептор;  D1  і  D2,  b559  –  білки  реакційного  центру; 
33,  17  і  24  –  зовнішні  білки,  що  окиснюють  воду  Mn-
вмісного  комплексу  з  молекулярною  масою  33,  17  і  24 
кДа,  відповідно;  СР43,  СР47  –  антенні  хлорофілвмісні 
білки ФСII молекулярною масою 43 і 47, відповідно.

Scheme  of  the  structure  of  photosystem  II  indicating 
the  possible  location  sites  of  linked  bicarbonate.  R680  – 
chlorophyll  dimer,  the  primary  electron  donor;  Ph  – 
pheophityn;  Q

A
  –  bound  plastoquinone,  primary  quinone 

acceptor;  Q
B
  –  secondary  quinone  acceptor;  D1  and  D2, 

b559  –  reaction  center  proteins;  33,  17  and  24  –  foreign 
proteins  that  oxidize  water,  Mn-containing  complex  with  a 
molecular weight of 33, 17 and 24 kDa, respectively; CР43 , 
СР47 – antenna proteins containing chlorophyll of FSII with 
molecular weights of 43 and 47, respectively.
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тив ності ком плек су в разі ва рію ван ня кон цен тра-
ції С

н
. 

Пе ред ба чу ва ну роль бі кар бо на ту як не від'ємного 
ко фак то ра  ВОК  пе ре ві ре но  в  до слі дах  щодо  йо-
го впли ву на кі не ти ку та ви хід світ ло ін ду ко ва но го 
фор му ван ня  функ ціо наль но го  мар ган це во го  ядра 
у ВОК, звіль не но го від Mn2+, Ca2+  і Cl−. Зна йде но 
два сай ти зв'язування бі кар бо на ту, які сти му лю ва-
ли  фо то ак ти ва цію,  при ско рюю чи  фор му ван ня  та 
при гні чую чи  роз пад  функ ціо наль но го  ком плек су 
від по від но.  Сайт  із  ви со кою  спо рід не ністю  до  бі-
кар бо на ту (К

D
 <= 10 мкМ) сти му лю вав швид кість 

від нов лен ня цен трів ви ді лен ня О2- і змен шу вав час, 
не об хід ний для фор му ван ня пер шо го ін тер ме діа ту 
ВОК. Ця сти му ля ція по си лює зв'язування пер шо-
го ка тіо на Mn2+ і від бу ва єть ся тіль ки за кон цен тра-
ції Mn2+ на рів ні або ниж че сте хіо мет рич них ви мог 
до окис нен ня води (≤4 Mn/ФСII) та зни кає в разі 
спів від но шен ня  Mn/ФСІІ,  ви що го  за  4.  Від сут-
ність  ефек ту  від  до да но го  бі кар бо на ту  на  кі не ти-
ку фо то ак ти ва ції за на си че них кон цен тра цій Mn2+ 
і  Ca2+  може  по яс ню ва ти ся  на яв ністю  в  ат мо сфе рі 
бі кар бо на ту,  роз чи не но го  в  се ре до ви щі  (при близ-
но  4  мкМ,  рН  =  6,0),  що  дос татньо  для  фо то ак-
ти ва ції.  Дру гий  сайт  бі кар бо на ту  та кож  сти му лює 
швид кість  ут во рен ня  ВОК,  але  має  знач но  ниж-
чу спо рід не ність (К

D
 ≈ 1мМ) і стає дос туп ним для 

спос те ре жен ня  тіль ки  за  низьких  кон цен тра цій 
Са2+.  При чи ною  сти му лю ван ня  в  цьо му  ви пад ку, 
оче вид но, є ут во рен ня ком плек сів із віль ним Са2+, 
що  зни жує  його  ак тив ність  у  кон ку рен ції  з  Mn2+ 

під час фор му ван ня ВОК. Бі кар бо нат жод ним чи-
ном  не  впли вав  на  каль ціє вий  сайт,  від по ві даль-
ний за лі мі ту валь ну тем но ву ста дію фо то ак ти ва ції 
зв'язування Са2+ з ВОК (Baranov et al., 2000). 

Пе ред ба ча єть ся,  що  на  до нор но му  боці  ФСII  з 
участю бі кар бо на ту  іс ну ють спе ці аль ні шля хи або 
ка на ли  для  спря му ван ня  про то нів  до  про тон но-
го  ка на лу  АТФ-син та зи  від  роз ще п лен ня  води  у 
Mn

4
CaO

5
 класте рі (Koroidov et al., 2014).

Роль сла бозв'язаного бі кар бо на ту в транс пор ті 
про то нів у ти ла ко їд них мем бра нах

На від мі ну від міц нозв'язаного бі кар бо на ту, функ-
ціо наль ну роль пулу сла бозв'язаного НСО

3
¯ вив че-

но не дос татньо. За гі по те зою, за про по но ва ною А. 
Ві ла рео зі спів ав то ра ми (Vilarejo et al., 2002), фор-
ми  С

н
  вза єм но  кон вер ту ють ся  з  участю  ти ла ко їд-

ної  КА,  при  цьо му  іони  бі кар бо на ту  ак цеп ту ють 
про то ни, що ви віль няють ся під час фо то окис нен-

ня  води.  Якщо  ін тен сив ність  ос віт лен ня  рап то во 
зростає,  швид кість  ви віль нен ня  про то нів  та кож 
збіль шу єть ся, що може при зво ди ти до знач них ло-
каль них зни жень рН і, як на слі док – уш ко джен ня 
во до окис ню валь но го ком плек су та на віть дест рук-
ції  мар ган це во го  класте ра  з  ви віль нен ням  Mn  у 
вод ну фазу. Роль КА по ля гає у при швид шен ні ви-
да лен ня про то нів від цен трів фо то роз кла ду води на 
до нор но му  боці  ФСII,  за по бі гаю чи  ки слот ній  де-
на ту ра ції ВОК. CO

2
, який утво рив ся внас лі док цієї 

ре ак ції, може ви ко ристо ву ва ти ся в цик лі Каль ві на. 
Ре зуль та ти  се рії  ек спе ри мен тів  зі  сти му лю ван-

ня  світ ло за леж но го  про тон но го  транс пор ту  та 
фо то фос фо ри лю ван ня  ек зо ген ним  бі кар бо на том 
свід чать на ко ристь участі пулу сла бозв'язаного С

н
 

в  енер гі за ції  ти ла ко їд них  мем бран  і  фор му ван ні 
шля хів  транс ло ка ції  про то нів  від  світ ло за леж них 
про тон них  помп  до  АТФ-син та зи  (Podorvanov  et 
al., 2005; Onoyko et al., 2010; Zolotareva et al., 2013; 
Koroidov  et  al.,  2014).  Важ ли во  було  з'ясувати,  як 
змі ни ла ся функ ціо наль на ак тив ність ти ла ко ї дів пі-
сля три ва лої ін ку ба ції в ат мо сфе рі інерт но го газу і 
за  на яв ності  ін гі бі то рів  КА.  Ви ко на ні  ви мі ри  по-
ка за ли,  що  швид кість  пе ре не сен ня  елек тро нів  від 
води  до  ме тил віо ло ге на,  а  та кож  ве ли чи на  транс-
мем бран но го гра ді єн та про то нів у пре па ра тах,  ін-
ку бо ва них за на яв ності ЕА і АА в ат мо сфе рі азо ту, 
прак тич но не від різ ня ли ся від та ких у кон троль них 
хло ро пластів (Podorvanov et al., 2005). Од нак при-
гні чен ня  КА  ак тив ності  про ду ван ням  інерт ним 
га зом не га тив но впли ває на світ ло за леж не по гли-
нан ня  про то нів.  Три ва ла  ін ку ба ція  лист ків  рос-
лин  Arabidopsis Heynh. в  ат мо сфе рі  інерт но го  газу 
при зво дить,  як  по ка за ли  до слі ди  О.  Ца ба рі  та  ін. 
(Tsabari et al., 2015), до знач них ульт раструк тур них 
змін  сис те ми  ти ла ко їд них  мем бран,  пов'язаних  із 
ви да лен ням  роз чи не них  СО

2
  і  О

2
.  Це  уз го джу єть-

ся з ре зуль та та ми на ших до слі джень щодо впли ву 
рів ня КА ак тив ності на струк ту ру ти ла ко ї дів (Vodka 
et  al.,  2013а,  b;  Semenikhin  et  al.,  2014).  Ос кіль ки 
роз мір пулу мем бра нозв'язаного бі кар бо на ту ве ли-
кий (Stamler, 1977; Baranov et al., 2000) і при близ но 
від по ві дає мо ляр но му вмісту хло ро фі лу, змі на кіль-
кості або спів від но шен ня форм ву гіль ної ки сло ти, 
на яв ної у зв'язаному ста ні в мем бра нах ти ла ко ї дів, 
може спри чи ню ва ти струк тур ні змі ни мем бран ної 
сис те ми хло ро пласта.

Вне сок  зв'язаного  бі кар бо на ту  в  про тон ну  єм-
ність ти ла ко ї дів оці ню вав ся за ана лі зом впли ву ін-
гі бі то рів кар бо ан гід ра зи на кри ві ки слот но-ос нов-
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но го  тит ру ван ня  хло ро пластів  у  діа па зо ні  рН  4–9 
(Podorvanov et al., 2005, 2006). При пус ка єть ся, що 
вуг ле ки сло та  в  мем бра ні  на ко пи чу єть ся  у  фор-
мі СО

2
, і це уз го джу єть ся з да ни ми про під ви ще ну 

роз чин ність  у  лі під ній  фазі  по рів ня но  з  вод ни ми 
роз чи на ми (Raven, Beardall, 2015). За оцін ка ми А. 
Місс не ра і спів ав то рів (Missner et al., 2008), за галь-
на роз чин ність CO

2
 у гід ро фоб но му се ре до ви щі пе-

ре ви щує роз чин ність ін ших га зів (у 10 ра зів біль ше, 
ніж О

2
, у 17, ніж N

2
, і в 25, ніж H

2
). Хоча по гли нан-

ня СО
2
 лі під ною фа зою є до во лі швид ким, швид-

кість його ви хо ду в по віт ря низька.
Завдяки  кращій  розчинності  в  ліпідному  шарі 

негідратована молекула СО
2
 легко переміщується в 

мембрани (таблиця). Карбоангідрази хлоропластів 
можуть сприяти швидшому досягненню рівноваги 
форм С

н
 у внутрішніх ша рах мем бран, які не пе ре мі-

шу ють ся. Якщо концентрація СО
2
 у ліпідному шарі 

мембрани  вища,  ніж  у  навколишньому  водному 
середовищі,  то,  вочевидь,  саме  мембранний  пул 
СО

2 
може бути джерелом субстрату для активного 

центру  KA.  В  цьо му  ви пад ку  участь  вуг ле ки сло-
ти  в  про це сах  зв'язування  та  пе ре не сен ня  про то-
нів може за без пе чу ва ти ся  іс ну ван ням мно жин них 
форм КА, ло ка лі зо ва них як по бли зу Н+-ге не ра то-
рів і Н+-транс ло ка то рів, так і вздовж усьо го шля ху 
пе ре не сен ня про то нів. 

Мож на  та кож  при пус ти ти,  що  вуг ле ки сло та  в 
мем бра ні част ко во представ ле на фор мою елек тро-
ней траль ної  ву гіль ної  ки сло ти,  яка  у  вод них  роз-
чи нах, як ві до мо, не іс нує і роз па да єть ся від ра зу в 
мо мент  ут во рен ня.  Чи  іс ну ють  мо ле ку ли  Н

2
СО

3
  у 

гід ро фоб ній  фазі  біо ло гіч них  мем бран,  не ві до мо. 
Од нак  Н

2
СО

3
  ста біль на  у  ва куу мі,  її  по лі морф ні 

фор ми ви яв ле ні в разі за мо ро жу ва ня СО
2
 і Н

2
О за 

кріо ген них тем пе ра тур (Loerting et al., 2000). 
Під  час  об роб ки  лист ків  та  ізольо ва них  хло ро-

пластів іо на ми важ ких ме та лів, що су про во джу ва-

ло ся  при гні чен ням  кар бо ан гід раз ної  ак тив ності 
(Semenikhin  et  al.,  2014)  без  сут тє во го  впли ву  на 
фо то хі міч ну  ак тив ність  (Vodka  et  al.,  2013а,  b), 
спос те рі га ло ся  по ру шен ня  струк ту ри  ти ла ко їд них 
мем бран.  За  на яв ності  йо нів  міді  та  цин ку  дос то-
вір но за реєст ро ва не роз ши рен ня ти ла ко ї дів і між-
ти ла ко їд них  про між ків.  Змі на  роз мі рів  ти ла ко ї дів 
гран  в  об роб ле них  Ме2+  лист ках  за  не знач ної  ва-
ріа ції їхньо го фі зіо ло гіч но го ста ну (з ви мі рів ін дук-
ції  флуо рес цен ції  хло ро фі лу)  може  по яс ню ва ти ся 
втра тою  мем бра нозв'язаного  бі кар бо на ту  та  на-
ко пи чен ням його в лю ме наль но му просто рі ти ла-
ко ї дів.  Ра ні ше  ви слов лю ва ло ся  при пу щен ня,  що 
КА ти ла ко ї дів і пул зв'язаного бі кар бо на ту за дія ні 
в аку му ля ції про то нів і пе ре не сен ні їх від про тон-
ге не рую чих  помп  до  АТФ-син та зи  (Onoyko  et  al., 
2010).  Оче вид но,  що  у  зв'язуванні  та  пе ре не сен ні 
про то нів мо жуть бра ти участь лише ані он ні фор ми 
ву гіль ної ки сло ти (HCO

3
-, CO

3
2-), швид кість ут во-

рен ня яких за ле жить від ак тив ності КА (Zolotareva, 
2010). Ін гі бу ван ня КА, як по ка за ли ре зуль та ти на-
ших ро біт (Vodka et al., 2013а, b), спри чи нює зни-
жен ня  вмісту  мем бра нозв'язаного  бі кар бо на ту  та 
струк тур ні змі ни мем бран ної сис те ми хло ро пласта.

Ін шим  до ка зом  участі  мем бра нозв'язаного  С
н
 

у  під три ман ні  ульт раструк ту ри  ти ла ко ї дів  мож на 
вва жа ти  ре зуль та ти  на ших  до слі дів  щодо  впли ву 
ки слот них  до щів  на  лист ки  го ро ху  (Polishchuk  et 
al.,  2016).  Пі сля  двох  діб  об роб ки  імі то ва ним  ки-
слот ним до щем (ІКД) з рН 2,5 ак тив ність кар бо ан-
гід ра зи  ти ла ко ї дів,  ізольо ва них  з  об роб ле них  ІКД 
лист ків, знач но зни жу ва ла ся. Ме то дом транс мі сій-
ної елек трон ної мік ро ско пії за реєст ро ва но змі ни в 
бу до ві гран, не од но рід ність упа ков ки ти ла ко ї дів у 
гра нах,  збіль шен ня  по пе реч них  роз мі рів  ти ла ко ї-
дів і роз ши рен ня внут рішньо ти ла ко їд но го просто-
ру по рів ня но з кон тро лем. Усе це дає підста ви для 
при пу щен ня,  що  хло ро пласт на  кар бо ан гід ра за 

Коефіцієнт проникності для СО
2
 в плоских ліпідних бішарах 

The coefficient of permeability to СО
2
 in flat lipid bilayers

Модель
CO

2 
провідність 
см · с–1

Посилання

Планарний ліпідний бішар, що складається з 1:1 яєчний лецитин : холестерин, 22–24 °C 3,5±0,4 · 10–3 Gutknecht et al., 1977

Планарний ліпідний бішар, що складається з (I) чистого дифітаноіл-фосфатидилхоліну, (II) 
холестерину: дифітаноіл-фосфатидилхоліну: яєчного сфінгомієліну у співвідношенні 3 : 2 : 1 та 
(III) суміші ліпідів 

≥3,2±1,6 · 10–2 Missner et al., 2008

Примітка.  Потік  С
н
  через  плаский  мембранний  бішар  вимірювався  при  відомій  різниці  концентрації  СО

2
  через 

мембрану (Gutknecht et al.1997; Missner et al., 2008). З обох боків мембрани додавалася карбоангідраза для мінімізації 
градієнтів CO

2
 у водному дифузійному шарі на примембранних межах з кожного боку.
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бере  участь  у  під три ман ні  гра наль ної  струк ту ри 
ти ла ко ї дів.  Мож ли вим  на слід ком  її  інак ти ва ції, 
що  при зво дить  до  по ру шен ня  бі кар бо нат-вуг ле-
ки слот ної рів но ва ги під впли вом ІКД, є струк тур ні 
по ру шен ня мем бран ної сис те ми фо то син те тич но-
го апа ра ту та  ін гі бу ван ня фо то хі міч ної ак тив ності 
хло ро пластів. 

Та ким  чи ном,  су куп ність  на ко пи че них  ек спе-
ри мен таль них да них свід чить про струк тур ну роль 
СО

2
  у  хло ро пластах.  Функ ціо наль не  зна чен ня 

струк тур них пе ре бу дов мем бран ної сис те ми ти ла-
ко ї дів, за леж но від вмісту та спів від но шен ня форм 
ву гіль ної ки сло ти, поки що не ві до ме, але є підста-
ви вва жа ти, що ці па ра мет ри пов'язані із транс пор-
ту ван ням  про то нів  і  за без пе чен ням  функ ціо наль-
но го зв'язку про це сів фо то син те тич ної  транс фор-
ма ції енер гії.
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Швидкість фотохімічних реакцій у хлоропластах вищих 
рослин залежить від наявності в середовищі неорганіч-
ного вуглецю – вуглекислого газу та/або аніонів вугіль-
ної  кислоти.  Ця  залежність,  відома  як  «бікарбонатний 
ефект»,  досліджена  на  рівні  інтактних  листків,  ізольо-
ваних  тилакоїдів,  фотосистем  і  реакційних  центрів  і 
пов'язана з наявністю у фотосистемі II міцно зв'язаного 
HCO

3
-. Загальна кількість зв'язаного бікарбонату стано-

вить близько 1 мкмоль на мг хлорофілу, але тільки одна–
дві міцно зв'язані з реакційним центром молекули контр-
олюють активність ФСІІ. У тилакоїдних мембранах хло-
ропластів є також пул слабше зв'язаного бікарбонату (з 
концентрацією,  близькою  до  концентрації  хлорофілу), 
який можна видалити без помітних наслідків для актив-
ності ФСІІ. Узагальнено відомості про кофакторну роль 
міцнозв'язаного бікарбонату, вилучення якого цілковито 
інгібує  фотохімічні  реакції  у  хлоропластах.  Передбача-
ється, що слабозв'язаний бікарбонат бере участь у про-
тонному транспорті та регуляції фотофосфорилювання. 
Взаємна  трансформація  форм  С

н 
відбувається  в  хлоро-

пласті  з  участю  кількох  карбоангідраз.  Пригнічення  їх-
ньої активності призводить до сповільнення фотохіміч-
них реакцій і зумовлює помітні зміни ультраструктурної 
організації системи тилакоїдних мембран. Наведені дані 
свідчать про структурну роль С

н 
у хлоропластах.

Ключові слова: діоксид вуглецю, бікарбонат, 
хлоропласти, тилакоїдні мембрани, фотосинтез, 
ультраструктура, карбоангідраза.

Семенихин А.В., Водка М.В., Полищук А.В. 
Кофакторная и структурная роль СО

2
 в хлоропластах. – 

Укр. ботан. журн. – 2016. – 73(3): 290—297.

Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины 
ул. Терещенковская, 2, г. Киев, 01004, Украина

Скорость  фотохимических  реакций  в  хлоропластах 
высших  растений  зависит  от  наличия  в  среде  неор-
ганического  углерода  –  углекислого  газа  и/или  ани-
онов  угольной  кислоты.  Эта  зависимость,  известная 
как  «бикарбонатный  эффект»,  исследована  на  уровне 
интактных  листьев,  изолированных  тилакоидов,  фото-
систем и реакционных центров и связана с присутстви-
ем  в  фотосистеме  II  прочно  связанного  HCO

3
−.  Общее 

количество связанного бикарбоната составляет около 1 
мкмоль  на  мг  хлорофилла,  но  только  одна–две  прочно 
связанные  с  реакционным  центром  молекулы  контр-
олируют  активность  ФСII.  В  тилакоидных  мембранах 
хлоропластов присутствует также пул менее прочносвя-
занного бикарбоната (с концентрацией, близкой к кон-
центрации хлорофилла), который может быть удален без 
заметных последствий для активности ФСII. Обобщены 
сведения о кофакторной роли прочносвязанного бикар-
боната, удаление которого полностью ингибирует фото-
химические  реакции  в  хлоропластах.  Предполагается, 
что слабосвязанный бикарбонат участвует в протонном 
транспорте  и  регуляции  фотофосфорилирования.  Вза-
имная трансформация форм С

н
 происходит в хлороплас-

тах  с  участием  нескольких  карбоангидраз.  Подавление 
их активности приводит к замедлению фотохимических 
реакций  и  вызывает  заметные  изменения  ультраструк-
турной  организации  системы  тилакоидных  мембран. 
Приведенные  данные  свидетельствуют  о  структурной 
роли С

н 
в хлоропластах.

Ключевые слова: диоксид углерода, бикарбонат, 
хлоропласт, тилакоидные мембраны, фотосинтез, 
ультраструктура, карбоангидраза.
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Інсти тут  бо та ні ки  іме ні  М.Г.  Хо лод но го  На ціо-
наль ної  ака де мії  наук  Ук ра ї ни  –  ши ро ко  ві до мий 
у  сві ті  нау ко вий  центр,  до слі джен ня  яко го  охо п-
лю ють  прак тич но  всі  су час ні  на прям ки  вив чен ня 
рос лин. 

Іс то рія  Інсти ту ту  бере  по ча ток  з  ве рес ня 
1921  р.  —  від  ство рен ня  Бо та ніч но го  ка бі не ту  та 
Гер ба рію Все ук ра їнської ака де мії наук (ВУ АН). Ці 
дві ус та но ви, об'єднавшись, і за по чат ку ва ли Інсти-
тут бо та ні ки, який ще в да ле кі 20-ті роки ХХ сто -
літ тя за лу чив до спів пра ці про від ні бо та ніч ні сили, 
роз ро бив про гра му розв'язання на галь них про блем 
тео ре тич ної  та  при клад ної  бо та ні ки,  за без пе чив 

ство рен ня  ек спе ри мен таль них  ла бо ра то рій  для 
вив чен ня різ них ас пек тів фі зіо ло гії рос лин, ор га ні-
зу вав  ек спе ди цій ні  обсте жен ня  фло ри  та  рос лин-
ності різ них при род них зон Ук ра ї ни. 

У  ре зуль та ті  всіх  цих  по чи нань  Інсти тут  з  пер-
ших ро ків сво го  іс ну ван ня по сів по зи цію лі де ра з 
фі то біо ло гії, став цен тром бо та ніч ної дум ки в Ук-
ра ї ні.  Цьо му  спри яло  і  те,  що  ус та но ву  від  часу  її 
за сну ван ня  очо лю ва ли  ви дат ні  вче ні-фі то біо ло-
ги  –  бо та ні ки,  ци то ло ги,  ге не ти ки  та  се лек ціо-
не ри рос лин. Се ред них – ака де мі ки О.В. Фо мін, 
М.М.  Гриш ко,  А.П.  Са пє гін,  Д.К.  Зе ров,  чле ни-
ко рес пон ден ти Ака де мії наук Ук ра ї ни Я.С. Мо ди-
левський, А.М. Окс нер, про фе сор Г.І. Бі лик.

У ве рес ні 1970 року до цієї  зір ко вої плея ди ди-
рек то рів  Інсти ту ту  до лу чив ся  член-ко рес пон дент, 
а зго дом – ака де мік АН Ук ра ї ни Кос тян тин Мер-
ку рі йо вич  Сит ник.  Він  був  пер шим  фі зіо ло гом 
рос лин,  ві до мим  до слід ни ком  про блем  фі зіо ло гії 
та біо хі мії про це сів рос ту і роз ви тку рос лин, який 
очо лив Інсти тут бо та ні ки. На той час Кос тян ти ну 
Мер ку рі йо ви чу  ви пов ни ло ся  44  роки,  од нак  він 
уже на був ве ли чез но го до сві ду ор га ні за то ра нау ки 
в  АН  Ук ра ї ни,  ос кіль ки  па ра лель но  з  до слі джен-
ня ми пі сля за кін чен ня ас пі ран ту ри, ус піш но го за-
хис ту кан ди датської ди сер та ції по чав пра цю ва ти в 
Нау ко во-ор га ні за цій но му  від ді лі  Пре зи дії  Ака де-
мії. Спер шу – нау ко вим спів ро біт ни ком-кон суль-
тан том (1953–1956), зго дом – заступ ни ком го лов-
но го вче но го сек ре та ря (1957–1960), на чаль ни ком 
Нау ко во-ор га ні за цій но го  від ді лу  (1962–1966), 
го лов ним  уче ним  сек ре та рем  Пре зи дії  АН  УРСР 
(1966–1970).  Отже,  це  було  не  тіль ки  кар'єрне 
зростан ня, а на сам пе ред на бут тя ве ли ко го до сві ду 
ор га ні за цій ної  ро бо ти  в  ака де міч ній  нау ко вій  ус-
та но ві, під го тов ка до май бутньої ді яль ності ди рек-
то ра Інсти ту ту бо та ні ки. За зна чу лише, що та лант 
К.М. Сит ни ка як ор га ні за то ра нау ки був ви зна ний 
не тіль ки його при зна чен ням на по са ду ди рек то ра 
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Інсти ту ту, а й об ран ням віце-пре зи ден том Ака де мії 
наук УРСР (1974–1988).

Кос тян ти на Мер ку рі йо ви ча як ди рек то ра Інсти-
ту ту бо та ні ки ко лек тив спри йняв схваль но. Ор га-
ні за цій на  ро бо та  у  Пре зи дії  АН  УРСР  не  за ва ди-
ла К.М. Сит ни ку вес ти нау ко ві роз роб ки у від ді лі 
фі зіо ло гії, його час то ба чи ли на за сі дан нях Уче ної 
ради  Інсти ту ту,  нау ко вих  се мі на рах.  Отже,  ко лек-
тив вва жав К.М. Сит ни ка «сво їм», представ ни ком 
нау ко вої  гро ма ди  Інсти ту ту  в  керівному  органі 
Академії — її Президії. Вод но час усі че ка ли, якою 
буде  нау ко ва  по лі ти ка  но во го  ди рек то ра,  які  на-
прям ки  до слі джень  ста нуть  про від ни ми,  як  ви рі-
шу ва ти муть ся кад ро ві пи тан ня тощо. Без пе реч но, 
як  фі зіо лог  рос лин,  до слід ник  проблем  рос ту  та 
взає мо дії ор га нів рос лин, К.М. Сит ник вва жав од-
ним із пріо ри тет них на прям ків вив чен ня ме ха ніз-
мів рос ту  і роз ви тку рос лин. У цьо му но ме рі «Ук-
ра їнсько го  бо та ніч но го  жур на лу»,  при свя че но му 
юві лею  по чес но го  ди рек то ра  Інсти ту ту  бо та ні ки, 
ака де мі ка  К.М.  Сит ни ка,  вмі ще на  ок ре ма  стат тя, 
де  ви світ лю ють ся  його  нау ко ві  здо бут ки  в  га лу зі 
фі зіо ло гії рос ту, ді яль ність у ролі ди рек то ра Інсти-
ту ту. 

Зви чай но, Костянтин Меркурійович, як до свід-
че ний  ор га ні за тор  нау ко во го  про це су,  від  пер ших 
кро ків  очільника  Інсти ту ту  бо та ні ки  склав  до-
слід ницьку  та  кад ро ву  про гра му,  в  якій  зна йшли 
своє міс це як кла сич ні,  так  і  су час ні до слі джен ня 
об'єктів  рос лин но го  сві ту,  були  ви зна че ні  ре пер ні 
точ ки  щодо  під го тов ки  кад ро во го  ре зер ву,  особ-
ли во  кад рів  ви щої  ква лі фі ка ції  –  док то рів  наук. 
У  про гра мі  от ри ма ли  ві доб ра жен ня  й  осо бистіс ні 
якості  К.М.  Сит ни ка  –  різ но біч ні  ін те ре си,  гли-
бо кі знан ня біо ло гії рос лин, ба жан ня ком плекс но 
охо пи ти  ши ро ке  коло  про блем,  що,  влас не,  ви-
зна чи ло  мас штаб  нау ко во-до слід них  ро біт.  Про те 
го лов не  зав дан ня  Кос тян тин  Мер ку рі йо вич  пос-
та вив поза про гра мою, на сам пе ред пе ред со бою — 
сфор му ва ти в сус пільст ві, в різ них його про шар ках, 
від  ши ро кої  гро мадськості  до  уря дов ців,  ро зу мін-
ня  бо та ні ки  як  нау ки  все осяж ної,  до  пев ної  міри 
кос міч ної, став лен ня до рос лин як до біо ло гіч них 
об'єктів,  що  за без пе чу ють  усі  ас пек ти  іс ну ван ня 
людст ва на пла не ті Зем ля.

Він  про па гу вав  пла не тар ну  роль  рос лин  і  зна-
чен ня бо та ні ки, що їх вив чає, на всіх рів нях: у нау-
ко вих  і по пу ляр них стат тях, у різ них ЗМІ, під час 
осо бистих зуст рі чей із нау ков ця ми ін ших спе ці аль-
ностей, у висту пах і лек ці ях пе ред сту ден та ми. Кос-

тян тин  Мер ку рі йо вич  за охо чу вав  спів ро біт ни ків 
Інсти ту ту,  які  ак тив но  по пу ля ри зу ва ли  ві до мості 
про ко рис ні і шкід ли ві рос ли ни та гри би. Саме в ті 
роки, коли К.М. Сит ник під три му вав ви дан ня нау-
ко во-по пу ляр ної лі те ра ту ри про світ рос лин і гри-
бів, з'явилися дру ком такі за пи та ні і нині кни ги, як 
«Бе ре жіть  рід кіс ні  рос ли ни»,  «Кві ти  два на дця ти 
мі ся ців», «Зе ле ний роз май», «У сві ті рос лин», «По 
сто рін ках «Чер во ної кни ги УРСР», (За ве ру ха, 1970, 
1974, 1980, 1986; За ве ру ха, Ра туш ний, 1978; За ве ру-
ха, Пе ре воз чен ко, 1994); «Їс тів ні та от руй ні гри би 
Ук ра ї ни» (Зе ро ва, 1970); «Гри би їс тів ні, умов но-їс-
тів ні,  не їс тів ні,  от руй ні»  (Зе ро ва,  Єлін,  Коз'яков, 
1970), «Їс тів ні та от руй ні гри би Кар патських лі сів» 
(Зе ро ва,  Вас сер,  1972);  «Гри би  в  при ро ді  та  жит-
ті  лю ди ни»,  «Грибы  (пу те во ди тель  по  выставке)» 
(Дуд ка,  Вас сер,  1980,  1982);  «Сте по ві  рос ли ни» 
(Про то по по ва, Па но ва, 1983); «Трав'янисті рос ли-
ни» (Мо ро зюк, Про то по по ва, 1986); «Вес ня ні рос-
ли ни»  (Па но ва,  Про то по по ва,  1987);  «Рос ли ни-
ман д рів ни ки»  (Про то по по ва,  1989);  «Съедобные 
и  ядовитые  грибы  Кар пат»  (Вас сер,  1990)  та  ін. 
К.М. Сит ник та кож узяв участь у цій твор чій ро бо ті 
з по пу ля ри за ції знань про рос лин ний світ. Ра зом із 
жур на ліст кою  В.С.  Га лу зинською  він  опуб лі ку вав 
«Бо та ни че ские  тет ра ди»  –  фі ло софські  роз ду ми 
про при ро ду, рос ли ни  і  став лен ня до них лю ди ни 
(Сытник, Га лу зин ская, 1986). Кни га ста ла справж-
нім бест се ле ром.

На по лег ли вість  і  пе ре ко на ність  ака де мі ка 
К.М. Сит ни ка пе ре мог ли: за де ся ти літ тя, що про-
май ну ли від 1970 р., став лен ня ок ре мої лю ди ни до 
сві ту  рос лин  по міт но  змі ни ло ся.  Хоча,  на  жаль, 
еко но мі ка  пост ра дянсько го  сус пільст ва  дик тує 
свої  пра ви ла  –  при ро до охо рон них  за ко нів  час-
то  не  дот ри му ють:  ви ру бу ють  пра лі си  та  ста ро ві-
ко ві  ліси,  ма со во  зни щу ють ся  на  про даж  рід кіс ні 
вес ня ні пер во цві ти.  І все ж роз по ча ту ака де мі ком 
К.М. Сит ни ком шля хет ну спра ву охо ро ни рос лин, 
під не сен ня ролі бо та ніч ної нау ки нині рі шу че під-
три му ють  чис лен ні  гро мадські  ор га ні за ції.  Се ред 
них  –  Все ук ра їнська  еко ло гіч на  ліга,  фун да то ром 
і пер шим пре зи ден том якої був Кос тян тин Мер ку-
рі йо вич.

Сто сов но  вті лен ня  до слід ницьких  пунк тів  про-
гра ми  К.М.  Сит ни ка  пе ре ду сім  вар то  від зна чи ти, 
що  жо ден  із  за пла но ва них  його  по пе ред ни ка ми 
про ек тів не за ли шив ся без пиль ної ува ги ди рек то-
ра.  Мені,  як  мі ко ло го ві,  най ближ чим  був  про ект 
«Ви знач ник гри бів Ук ра ї ни» (в п'яти то мах  і семи 
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кни гах).  Про тя гом  дев'яти  ро ків  Кос тян тин  Мер-
ку рі йо вич  здій сню вав  на гляд  за  його  вті лен ням, 
що був у ви дав ни чих пла нах Інсти ту ту ще за ча сів 
ака де мі ка  Д.К.  Зе ро ва.  Пос тій на  ува га  ака де мі ка 
К.М.  Сит ни ка  до  під го тов ки  чер го вих  то мів  «Ви-
знач ни ка» спри яла тому, що в 1979 році ми за вер-
ши ли друк цьо го фун да мен таль но го ба га то том но го 
ви дан ня у ви дав ництві «Нау ко ва дум ка». У 1983 р. 
за  по ра дою  Кос тян ти на  Мер ку рі йо ви ча  «Ви знач-
ник  гри бів  Ук ра ї ні»  був  ви су ну тий  на  здо бут тя 
Дер жав ної пре мії Ук ра ї ни в га лу зі нау ки і тех ні ки і 
ав торський ко лек тив от ри мав цю ви со ку на го ро ду.

Вод но час  К.М.  Сит ник  при ді ляв  чіль ну  ува-
гу  чис лен ним  пунк там  до слід ницької  про гра ми 
Інсти ту ту,  які  від по ві да ли  су час ним  ви мо гам  біо-
ло гіч ної  нау ки  і  час то  про по ну ва ли ся  осо бисто 
ди рек то ром.  Тіль ки  та кий  уче ний,  як  Кос тян тин 
Мер ку рі йо вич,  кот рий  ні ко ли  не  ві до крем лю вав 
біо ло гію  від  еко ло гії,  рос ли ну  –  від  се ре до ви ща, 
міг  пі сля  чор но бильської  ка таст ро фи  за про по ну-
ва ти  про ект  трьох  со юз них  рес пуб лік  –  Ук ра ї ни, 
Бі ло ру сі та Мол до ви з охо ро ни най важ ли ві ших бо-
та ніч них об'єктів, ві до мих на те ри то рі ях цих, те пер 
уже не за леж них дер жав. К.М. Сит ник від чув гли-
би ною сво го ін те лек ту, що настав час ак тив ної охо-
ро ни клю чо вих те ри то рій із чис лен ни ми ло ка лі те-
та ми рід кіс них ви дів рос лин, які пер ши ми мо жуть 
зник ну ти внас лі док сер йоз них тех но ген них ава рій. 
Ко лек тив на мо но гра фія ук ра їнських, бі ло руських і 
мол давських бо та ні ків, при свя че на та ким те ри то-
рі ям, ста ла зраз ком прак тич ної ро бо ти з охо ро ни та 
збе ре жен ня ге но фон ду рід кіс них рос лин в умо вах 
ра діа цій но го за бруд нен ня. З ін шо го боку, суто тео-
ре тич ним  був  іні ці йо ва ний  К.М.Сит ни ком  пункт 
до слід ницької  про гра ми  Інсти ту ту  щодо  сис те ма-
ти ки  та  фі ло ге нії  роду  Achillea.  На  по чат ку  1980-х 
Кос тян тин Мер ку рі йо вич, зав жди від кри тий ін но-
ва ці ям у нау ці, від чув пот ре бу пе ре хо ду від кла сич-
них  мор фо ло гіч них  ме то дів  до слі джен ня  так со нів 
рос лин, їхньої ди фе рен ціа ції, шля хів ево лю ції, фі-
ло ге не тич них  зв'язків  до  їх  по єд нан ня  з  мо ле ку-
ляр но-біо ло гіч ни ми  під хо да ми  до  всіх  цих  по каз-
ни ків, що ха рак те ри зу ють види і гіа ту си між ними. 
На про по зи цію ди рек то ра було ство ре но тим ча со-
вий творчий ко лек тив, до яко го ввійш ли представ-
ни ки  різ них  по ко лінь  до слід ни ків:  М.В.  Кло ков, 
О.Ф.  Ан д ро щук,  Л.І.  Крицька,  Т.С.  Ле бе дє ва, 
С.М.  Зи ман,  В.Д.  Са вицький,  А.П.  Іль їнська  та 
Г.П. Ка ше ва ров. Очо лив гру пу Кос тян тин Мер ку-
рі йо вич. Як нау ко вий ке рів ник гру пи К.М. Сит ник 

пос та вив  пе ред  до слід ни ка ми  зав дан ня  з'ясувати 
сту пінь спо рід не ності між ви да ми роду Achillea на 
ос но ві фі ло ге не тич ної сис те ма ти ки з ви ко ристан-
ням  мо ле ку ляр но-біо ло гіч них  ме то дів  для  роз-
шиф ру ван ня пер вин ної струк ту ри ДНК. 

До слі джен ня,  здій сне не  із  за лу чен ням  ци то ге-
не тич них,  ка ріо ло гіч них,  ана то міч них,  біо хі міч-
них  (біл ко ві  спек три  на сін ня  та  го мо ло гія  ДНК), 
біо мор фо ло гіч них  і  па лі но ло гі чних  ме то дів,  до-
по мог ло вия ви ти оз на ки, які умож лив лю ють пев-
ні  так со но міч ні  дії  у  ме жах  сек цій  роду  Achillea. 
Так,  час ти на  жов то к віт ко вих  ви дів  роду,  що  ра ні-
ше на ле жа ли до сек ції Filipendulinae, на ос но ві по-
діб ності біл ко во го спек тра ви ді ле ні в нову сек цію 
Micrantha.  За  су куп ністю  мор фо ло гіч них  оз нак  і 
ха рак те ристик біл ко вих смуг ви яв ле на знач на по-
діб ність  A. micranthoides  до  A. nobilis.  Ці  два  види 
від не се ні  до  сек ції  Nobilia.  Усьо го  в  роді  Achillea 
було ви зна но п'ять сек цій: Filipendulinae, Micrantha, 
Ochroleucae, Nobilia, Millefolium.  Рід  Ptarmica  ви ді-
ле ний із роду Achillea у са мостій ний. Ця ком плекс-
на  ро бо та,  оформ ле на  як  ко лек тив на  мо но гра фія 
«Тысячелистники»  (1984),  для  сво го  часу  бу ла  ре-
во лю цій ною.  Ви ко ристан ня  ге но систе ма ти ки  та 
ве ли ко го на бо ру ін ших оз нак до та ко го склад но го з 
по гля ду ви до вої ди фе рен ціа ції, а отже, і фі ло ге не-
тич них  зв'язків  так со на  (рід  Achillea),  до ве ло  пер-
спек тив ність  мо ле ку ляр но-біо ло гіч но го  ме то ду 
для ви ок рем лен ня ви дів за сек ція ми в ме жах роду. 
До ве де но до ціль ність по діб них до слі джень і для ін-
ших склад них ро до вих так со нів.

Обид ва роз гля ну ті вище при кла ди свід чать про 
рів но цін не став лен ня К.М. Сит ни ка до всіх про ек-
тів, що реа лі зо ву ва лись за до слід ницькою про гра-
мою Інсти ту ту, не за леж но від того, спів ро біт ни ки 
яко го від ді лу були їх ні ми ви ко нав ця ми. При та ман-
не  Кос тян ти ну  Мер ку рі йо ви чу  від чут тя  но во го, 
зна чу щості про ек ту для нау ки, для Інсти ту ту за без-
пе чу ва ло під трим ку і на віть осо бисту участь ди рек-
то ра в його ви ко нан ні. 

Чи ма ло  зу силь  док лав  К.М.  Сит ник  для  збе ре-
жен ня пам'яті ук ра їнсько го вче но го сві то во го рів-
ня, ака де мі ка М.Г. Хо лод но го. За його іні ціа ти вою 
у 1971 р. Ка бі нет мі ніст рів Ук ра ї ни при сво їв Інсти-
ту ту  ім'я  цьо го  сла вет но го  біо ло га.  До  100-річ чя 
від  дня  на ро джен ня  М.Г.  Хо лод но го  (22  черв ня 
1982  р.)  за  без по се редньою  участю  К.М.  Сит ни ка 
як  го лов но го  ре дак то ра  у  ви дав ництві  «Нау ко ва 
дум ка» ви йш ли дру ком «Ви бра ні пра ці» академіка 
(ро сійською  мо вою).  До  кни ги  ввійш ли,  з-по між 
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ін ших, стат ті М.Г. Хо лод но го «Мысли натуралиста 
о  природе  и  человеке»,  «Чарльз  Дарвин  и 
учение  о  движениях  растительного  организма», 
«К.А. Тимирязев – борец за передовую науку», «В 
защиту учения о гормонах растений»  і чи ма ло  ін-
ших. Зав дя ки цьо му ви дан ню су час ні біо ло ги от ри-
ма ли мож ли вість оз на йо ми тись зі сві то гля дом уче-
но го-на ту ра ліста, бо та ні ка, фі зіо ло га, мік ро біо ло-
га, яким був М.Г. Хо лод ний. Муд ра та да ле ко гляд-
на лю ди на, К.М. Сит ник до б ре ро зу мів важ ли вість 
та ко го чи тан ня для мо ло дих до слід ни ків Інсти ту ту, 
які зав жди були ото че ні ува гою, а в разі пот ре би – 
і до по мо гою ди рек то ра. Кос тян тин Мер ку рі йо вич 
пос тій но  під три му вав  іні ціа ти ву  мо ло дих  нау ков-
ців,  ство рю вав  спри ят ли ві  умо ви  для  їхніх  до слі-
джень. По зна йо мив шись  із мо ло дим до слід ни ком 
у ро бо ті, оці нив ши його, К.М. Сит ник уже ні ко ли 
не ви пус кав його з поля зо ру, ра див, під три му вав, 
зна хо див  час  для  кон суль та цій.  Най яс к ра ві шим 
взір цем  творчої  спів пра ці  ака де мі ка  К.М.  Сит ни-
ка  з  мо ло дим  до слід ни ком  були  йо го  сто сун ки  з 
ви пуск ни ком  біо ло гіч но го  фа куль те ту  Ки ївсько-
го  дер жав но го  уні вер си те ту  іме ні  Т.Г.  Шев чен ка 
Ю.Ю. Гле бою. Сту ден та ре ко мен ду ва ла Кос тян ти-
ну  Мер ку рі йо ви чу  до цент  ка фед ри  ге не ти ки  уні-
вер си те ту Є.Л. Го линська, яка була нау ко вим ке рів-
ни ком ди плом ної ро бо ти Ю.Ю. Гле би. К.М. Сит-
ник  пе ре ко нав ся,  що  той  на справ ді  за хо п ле ний 
но ви ми  на прям ка ми  біо ло гіч ної  нау ки  –  клі тин-
ною біо ло гі єю та ген ною ін же не рі єю. Ди рек тор за-
ра ху вав його на ро бо ту до Інсти ту ту, ство рив умо ви 
для під го тов ки і за хис ту кан ди датської ди сер та ції, 
ор га ні зу вав  ла бо ра то рію  ци то фі зіо ло гії  та  конст-

рую ван ня  рос лин ної  клі ти ни  під  ке рів ництвом 
Ю.Ю.  Гле би.  Мо ло дий  ко лек тив  на  чолі  з  мо ло-
дим  за ві ду ва чем  ус піш но  ви рі шив  зав дан ня  злит-
тя  рос лин них  про то пластів,  ре зуль та ти  ви ко нан-
ня  яко го  ві доб ра же ні  у  мо но гра фі ях  Ю.Ю.  Гле би 
і К.М. Сит ни ка «Слия ние про то пластов и ге не ти-
че ское конст руи ро ва ние высших рас те ний» (1982) 
та  Gleba  Yu.Yu.,  Sytnik  K.M.  «Protoplast  Fusion. 
Genetic Engineering of higher plants»  (1984). Ці ро-
бо ти  ста ли  ос но вою  док торської  ди сер та ції  Юрія 
Юрі йо ви ча.  Не за ба ром  Ю.Ю.  Гле ба  був  об ра ний 
чле ном-ко рес пон ден том (1985), а зго дом (1988) – 
ака де мі ком  На ціо наль ної  ака де мії  наук  Ук ра ї ни. 
Так учень за пос тій но го спри ян ня і дбай ли вої під-
трим ки Костянтина Меркурійовича на здог нав сво-
го вчи те ля. 

Ю.Ю.  Гле ба  –  не  єди ний  до слід ник,  яко го  на 
шля ху до ве ли кої нау ки під три му вав К.М. Сит ник. 
У  про гра мі  Інсти ту ту,  крім  до слід ницької  час ти-
ни, були чіт кі пла ни з під го тов ки нау ко вих кад рів 
ви щої  ква лі фі ка ції.  У  1970–1980-х  ро ках  чи ма ло 
спів ро біт ни ків  Інсти ту ту  по ча ли  пра цю ва ти  над 
док торськи ми  ди сер та ція ми.  Їхні  зві ти  за слу хо-
ву ва ли  на  Вче ній  раді,  але  ще  важ ли ві шим  було 
те,  що  ди рек тор  ре гу ляр но  спіл ку вав ся  з  док то-
ран та ми,  ці ка вив ся  про су ван ням  ро бо ти  над  ру-
ко пи сом.  Таке  став лен ня  ке рів ни ка  Інсти ту ту  до 
док то ран тів, без пе реч но, спри яло тому, що на при-
кін ці  1970-х  і  впро довж  1980-х  ро ків  док торські 
ди сер та ції в Інсти ту ті за хис ти ли по над 30 нау ков-
ців. З-по між них – Т.Л. Ан д рі єн ко, Л.С. Ба ла шов, 
Я.П. Ді дух, Д.В. Ду би на, В.С. Тка чен ко, Ю.Р. Ше-
ляг-Со сон ко  (то ді  спів ро біт ни ки  від ді лу  гео бо та-

К.М. Ситник, Є.М. Лавренко, 
А.М. Гродзинський, А.Л. Тахтаджян 
(1970-ті роки)
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ні ки); Д.М. Доб ро чає ва (з від ді лу бо та ніч но го му-
зею); Б.В. За ве ру ха, С.М. Зи ман, В.В. Про то по по-
ва, С.В. Сяб ряй, В.І. Чо пик (спів ро біт ни ки від ді лу 
сис те ма ти ки  та  фло ристи ки  су дин них  рос лин); 
Н.А. Бісько, А.С. Бу ха ло, С.П. Вас сер, В.П. Ге лю-
та, І.О. Дуд ка, Е.Ф. Со лом ко (з від ді лу мі ко ло гії); 
З.І.  Аса ул-Вєт ро ва,  Н.В.  Кон д рать є ва,  Н.П.  Ма-
сюк, Г.М. Морд він це ва, П.М. Ца рен ко (на той час 
спів ро біт ни ки від ді лу аль го ло гії); С.Я. Кон д ра тюк 
(з від ді лу лі хе но ло гії та бріо ло гії); І.В. Ко са ківська, 
Л.І. Му са тен ко, Р.Ф. Проц ко (від діл фі зіо ло гії рос-
лин,  зго дом  –  від діл  фі то гор мо но ло гії);  Н.О.  Бі-
лявська, О.М. Не ду ха, А.Ф. По по ва (спів ро біт ни ки 
від ді лу клі тин ної біо ло гії та ана то мії).

Усі вони ста ли міц ною ос но вою Інсти ту ту бо та-
ні ки  1970–1990-х  ро ків.  К.М.  Сит ник,  який  пос-
тій но спри яв фор му ван ню цієї еліт ної ко гор ти нау-
ков ців, як умі лий ке рів ник ака де міч но го Інсти ту ту, 
дбав  про  по даль ше  зростан ня  та  най ефек тив ні ше 
ви ко ристан ня нау ко во го та ор га ні за цій но го по тен-
ціа лу кож но го. Чи ма ло док то рів наук, під го тов ле-
них в Інсти ту ті за цей пе рі од, К.М. Сит ник ви су-
нув  на  по са ди  заступ ни ків  ди рек то ра,  за ві ду ва чів 
від ді лів  і ла бо ра то рій, ке рів ни ків тем нау ко во-до-
слід них  ро біт.  Ве ли чез ний  до свід  кад ро вої  ро бо ти 
в Ака де мії наук Ук ра ї ни, гли бо ке знан ня пси хо ло-
гії  лю ди ни,  вбо лі ван ня  за  сво їх  ко лег  з  Інсти ту ту 
спри яли точ ній та об'єктивній оцін ці мож ли востей 
і пер спек тив роз ви тку кож но го, кому К.М. Сит ник 
до ві ряв ке рів ництво пев ним важ ли вим на прям ком 
бо та ніч ної нау ки. Не дар ма і досі по ло ви ну нау ко-
вих  від ді лів  Інсти ту ту  очо лю ють  док то ри,  ре ко-
мен до ва ні на цю ро бо ту Кос тян ти ном Мер ку рі йо-
ви чем.

Я маю честь на ле жа ти до тих док то рів наук, які 
ви рос ли в Інсти ту ті бо та ні ки за та ла но ви то го і на-
тхнен но го  ке рів ництва  лі де ра  бо та ніч ної  нау ки 
Ук ра ї ни К.М. Сит ни ка. Кос тян тин Мер ку рі йо вич 
ві ді грав  ве ли ку  роль  у  моїй  нау ко вій  долі.  Це  він 
при зна чив мене, тоді кан ди да та наук, ке рів ни ком 
ла бо ра то рії, а зго дом – від ді лу мі ко ло гії. Це він не-
щад но сва рив мене за зво лі кан ня з по дан ням док-
торської  ди сер та ції.  Це  він  за про сив  мене  пі сля 
за хис ту док торської ста ти його заступ ни ком з нау-
ко вої ро бо ти. Це він ви зна чив мені річ ний ви про-
бу валь ний тер мін до того, як по да ти мою кан ди да-
ту ру  до  Пре зи дії  АН  УРСР  на  по са ду  заступ ни ка 
ди рек то ра Інституту. Це він по всяк час ви мог ли во і 
дбай ли во вчив мене, як слід ор га ні зо ву ва ти ро бо ту 
заступ ни ка. Пам'ятаю його головний постулат: «За 
великої кіль кості питань, які треба вирішити, пра-
цю ва ти над ними слід па ра лель но, а не пос лі дов но, 
як  це  ро би те  Ви».  Вель ми ша нов ний  Кос тян ти не 
Мер ку рі йо ви чу, я так і не нав чи ла ся пра цю ва ти па-
ра лель но, але я щиро вдяч на за нау ку, за на тхнен-
ний взі рець людсько го жит тя  і слу жін ня бо та ні ці, 
яким  Ви  є  для  по ко лінь  фі то біо ло гів  1970–1990-х 
ро ків і наступ них де ся ти літь.

Ко лек тив Інсти ту ту бо та ні ки  іме ні М.Г. Хо лод-
но го  НАН  Ук ра ї ни  щиро  ві тає  сво го  по чес но го 
ди рек то ра, ви знач но го фі то біо ло га, без меж но від-
да но го  бо та ніч ній  нау ці  в  її  ши ро ко му  ро зу мін ні, 
та ла но ви то го  ор га ні за то ра  нау ки,  ві до мо го  ук ра-
їнсько го по лі ти ка та гро мадсько го дія ча, прин ци-
по ву,  оп ти містич но  на лаш то ва ну,  а  го лов не  –  по-
ряд ну лю ди ну ака де мі ка К.М. Сит ни ка з 90-літ тям! 

І.О. ДУД КА 

К.М.  Ситник  у  колі  учнів.  Зліва  направо: 
І.К. Комарницький, В.А. Сидоров, Ю.Ю. Глеба



Вчена рада Інституту, 1976–1977. Перший ряд зліва: Т.С. Лебедєва (вчений секретар), О.Г. Судьїна, Н.В. Кондратьєва, 
І.О.Дудка, В.К. М'якушко, Л.І. Мусатенко; другий ряд зліва: В.І. Чопик, М.В. Клоков, Г.І. Білик, Д.М. Доброчаєва, 
К.М. Ситник (директор Інституту), В.П. Баннікова, В.П. Совєтов (головний інженер), О.Т. Артюшенко, Ю.Р. Шеляг-
Сосонко, М.І. Котов

На засіданні наукової ради з проблем ботаніки (1985 р.) вітають К.М. Ситника з одержанням Державної премії СРСР у 
галузі науки і техніки та обранням депутатом Верховної Ради УРСР. На фото (зліва направо) – сидять В.Д. Савицький 
(учений секретар наукової ради), К.М. Ситник, Ю.М. Прокудін, стоять – Б.В. Заверуха, І.О. Дудка



Директор Інституту ботаніки К.М. Ситник у відділі мікології вітає з ювілеєм професора М.Я. Зерову (1997 р.)

Президент Національної академії наук України, академік 
Б.Є. Патон знайомиться з роботою відділів Інституту ботаніки 
імені М.Г. Холодного НАН України (1995 р.), поряд з Б.Є. Па-
тоном – директор Інституту академік К.М. Ситник і завідувач 
відділу мікології І.О. Дудка

Академік НАН України, директор Інституту ботаніки ім. 
М.Г. Холодного НАН України К.М. Ситник і український 
космонавт Л.К. Каденюк під час обговорювання 
результатів фітобіологічних експериментів на космічному 
кораблі «Колумбія» (1998 р.)
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КОСТЯНТИНУ МЕРКУРІЙОВИЧУ СИТНИКУ – 90!

© І.В. КОСАКІВСЬКА, 2016

3  черв ня  2016  року  ви пов ню єть ся  90  ро ків  ви дат-
но му вче но му-бо та ні ку, фі зіо ло гу рос лин, еко ло гу, 
ор га ні за то ру нау ки та гро мадсько му дія че ві, по чес-
но му ди рек то ру Інсти ту ту бо та ні ки іме ні М.Г. Хо-
лод но го  НАН  Ук ра ї ни,  ака де мі ку  НАН  Ук ра ї ни 
Кос тян ти ну Мер ку рі йо ви чу Сит ни ку. 

Нау ко ва  ді яль ність  К.М.  Сит ни ка  роз по ча ла-
ся  в  Лу гансько му  пе да го гіч но му  інсти ту ті  іме ні 
Т.Г.  Шев чен ка,  де  він  був  го ло вою  сту дентсько го 
нау ко во го  то ва рист ва.  В  1950  р.  всту пив  до  ас пі-
ран ту ри  за  спе ці аль ністю  «фі зіо ло гія  рос лин».  У 
1955  р.  К.М.  Сит ни ку  було  при своє но  нау ко вий 
сту пінь кан ди да та біо ло гіч них наук, а в 1960 р. він 
очо лив від діл фі зіо ло гії рос лин Інсти ту ту бо та ні ки. 
В 1966 р. Кос тян тин Мер ку рі йо вич за хис тив док-
торську  ди сер та цію,  за  рік  став  про фе со ром  і  був 
об ра ний  чле ном-ко рес пон ден том,  а  в  1973  р.  – 
ака де мі ком  АН  УРСР.  Уп ро довж  1970–2003  ро ків 
К.М.  Сит ник  очо лю вав  Інсти тут  бо та ні ки  НАН 
Ук ра ї ни, від 2003-го він – його по чес ний ди рек тор.

Нав чаю чись  в  ас пі ран ту рі  під  ке рів ництвом 
про фе со ра  С.І.  Лебедє ва,  К.М.  Сит ник  до слі джу-
вав  фі зіо ло гіч ні  про це си  рос ту  рос лин.  У  цей  час 
у  ньо го  ви зна чив ся  і  в  по даль шо му  на був  роз-
витку ці ліс ний під хід до про ве ден ня нау ко вих до-
слі джень.  Се ред  учи те лів  К.М.  Сит ни ка  особ ли ве 
міс це на ле жить фун да то ру нау ки про фі то гор мо ни, 
ви дат но му  вче но му  М.Г.  Хо лод но му,  ім'я  яко го, 
за  іні ціа ти вою  Кос тян ти на  Мер ку рі йо ви ча,  було 
при своє но  Інсти ту ту.  До слі джен ня  фі зіо ло гії  рос-

ту  рос лин,  здій сню ва ні  М.Г.  Хо лод ним,  з  ус пі хом 
про дов жувалися у пра цях від ді лу фі зіо ло гії рос лин, 
очо лю ва но го К.М. Сит ни ком. 

Під ке рів ництвом К.М. Сит ни ка та за його без-
по се редньою  участю  від  1960-х  ро ків  в  Інсти ту ті 
пос лі дов но  роз роб ляють ся  пи тан ня  фі зіо ло гії  та 
біо хі мії рос ту і роз ви тку рос лин, вив ча ють ся ме ха-
ніз ми ко ре ля тив них зв'язків між їх ні ми ор га на ми. 
От ри ма ні ре зуль та ти уза галь не ні в ко лек тив ній мо-
но гра фії «Взає мо дія над зем них і під зем них ор га нів 
рос лин». До слі джен ня з фі зіо ло гії ок ре мих ор га нів 
рос лин, на сам пе ред ко ре ня, ши ро ко роз гор ну лися 
в  Інсти ту ті  бо та ні ки  в  1970-ті  роки.  В  цен трі  цих 
роз ро бок  були  пи тан ня  внут рішньої  ор га ні за ції 
про це сів жит тє ді яль ності ко ре ня, з'ясування, яким 
чи ном пов'язані в єди не ціле процеси по гли нан ня 
мі не раль них ре чо вин  і води, транс порту ре чо вин, 
ме та бо лізму  і  роз ви тку.  За  під сум ком  цієї  ро бо ти 
опуб лі ко ва но  мо но гра фію  «Фі зіо ло гія  ко ре ня»,  в 
якій  уза галь не ні  ре зуль та ти  до слі джень,  здій сне-
них  на  мо ле ку ляр но му,  клі тин но му  і  тка нин но му 
рів нях.  Мо но гра фія  була  пе ре кла де на  польською 
мо вою, а її ав то ри удостоє ні пре мії іме ні М.Г. Хо-
лод но го АН УРСР. Про дов жен ням роз ро бок ста ла 
мо но гра фія «Фі зіо ло гія лис тка», де роз гля ну ті мор-
фо ло гіч ні,  ана то міч ні  та  ци то ло гіч ні  особ ли вості 
бу до ви лис тка і фі зіо ло гія його функ ціо ну ван ня.

У  по даль шо му  К.М.  Сит ник  спря мо вує  ек спе-
ри мен таль ну  ді яль ність  від ді лу  на  роз роб ку  ідей 
М.Г.  Хо лод но го  щодо  іс ну ван ня  гор мо наль но-
го  ком плек су,  склад  і  спів від но шен ня  ком по нен-
тів  яко го  чи ма лою  мі рою  ви зна ча ють  на пря мок  і 
швид кість про це сів, що від бу ва ють ся в рос лин них 
тка ни нах.  У  від ді лі  фор му єть ся  ко лек тив  ква лі фі-
ко ва них фа хів ців у га лу зі вив чен ня аук си нів, гі бе-
ре лі нів, ци то кі ні нів, абс ци зо вої ки сло ти. Роз по чи-
на єть ся  ком плекс не  до слі джен ня  фі то гор мо наль-
ної  ре гу ля ції  рос ту  ці ліс ної  рос ли ни  та  її  ор га нів 
в  он то ге не зі  та  за леж но  від  умов  нав ко лишньо го 
се ре до ви ща. 

Фун да мен таль ні нау ко ві роз роб ки К.М. Сит ник 
зав жди  по єд ну вав  з  ви рі шен ням  при клад них  зав-
дань. Про тя гом 1970–1980-х ро ків у від ді лі вив ча ли 
вплив ек зо ген них ре гу ля то рів рос ту на про дук тив-
ність  ку ку ру дзи,  тю тю ну  та  ін ших  сільсько гос по-
дарських  куль тур,  мож ли вості  ви ко ристан ня  ін гі-
бі то рів рос ту для зни жен ня втрат цук ру у цук ро вих 
бу ря ків за три ва ло го збе рі ган ня. 
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У  1980-ті  роки  К.М.  Сит ник,  за ли шаю чись  не-
змін ним нау ко вим ку ра то ром, пе ре дав ке рів ництво 
від ді лом  фі зіо ло гії  рос лин  Л.І.  Му са тен ко.  У  цей 
час від діл на був ста ту су од но го з про від них цен трів 
з вив чен ня фі то гор мо нів. У трав ні 1988 р. від діл ор-
га ні зу вав і про вів ІІ Все со юз ну наукову кон фе рен-
цію  «Ре гу ля то ри  рос ту  і  роз ви тку  рос лин»,  в  якій 
узя ли участь близько 300 уче них і спе ціа лістів із 58 
ус та нов АН СРСР, ВАСГ НІЛ та вищих навчальних 
закладів.  До по ві ді  спів ро біт ни ків  від ді лу  про де-
монст ру ва ли ви со кий нау ко вий рі вень до слі джень 
ен до ген них фі то гор мо нів, здій сню ва них в Інсти ту-
ті бо та ні ки. То був пе рі од роз кві ту фі то гор мо но ло-
гії не тіль ки в Ук ра ї ні, а й в СРСР. 

Від 1980-х ро ків К.М. Сит ник за про ва джує у від-
ді лі вив чен ня гор мо наль них ме ха ніз мів за цві тан ня 
рос лин.  Були  от ри ма ні  чис лен ні  дані  про  вміст  і 
ба ланс гор мо нів під час ін дук ції цві тін ня у фо то пе-

ріо дич но чут ли вих рос лин, вплив ек зо ген них гор-
мо нів на за цві тан ня. 

К.М.  Сит ни ку  на ле жить  за слу га  ор га ні за ції  в 
Ака де мії  наук  Ук ра ї ни  ком плекс них  до слі джень 
у  га лу зі  кос міч ної  біо ло гії  рос лин.  Він  на го ло шу-
вав  на  не об хід ності  по шу ку  за галь них  за ко но мір-
ностей біо ло гіч ної дії фак то рів кос міч но го польо-
ту на по пу ля цій но му, ор га ніз мо во му, тка нин но му, 
клі тин но му  та  суб клі тин но му  рів нях,  з'ясування 
тон ких ме ха ніз мів змін, які від бу ва ють ся в жи вих 
сис те мах  в  умо вах  кос міч но го  польо ту,  ство рен ня 
тео рії  функ ціо ну ван ня  ор га ніз мів  у  не ва го мості. 
Під його ке рів ництвом і за його ак тив ної участі ук-
ра їнські вче ні під го ту ва ли та оп ра цю ва ли ма те ріа-
ли  фі то біо ло гіч них  ек спе ри мен тів  на  ра дянських 
штуч них  су пут ни ках  Зем лі,  кос міч них  ко раб лях 
«Со юз», ор бі таль них стан ці ях «Са лют», а та кож під 
час пер шо го в іс то рії Ук ра ї ни польо ту ук ра їнсько го 
кос мо нав та  Л.К.  Ка де ню ка  спіль но  з  ас тро нав та-
ми США на ко раб лі «Ко лум бія» в 1997 р. Тоді бу ло 
про ана лі зо ва но фі то гор мо наль ний ста тус рос лин в 
умо вах кос міч но го польо ту.

Кос тян тин  Мер ку рі йо вич  іні цію вав  і  ор га ні зу-
вав в Інсти ту ті роз ви ток но во го нау ко во го на прям-
ку  –  ге не тич ної  ін же не рії.  В  1975  р.  він  за сну вав 
ла бо ра то рію  ци то фі зіо ло гії  та  клі тин ної  ін же не рії 
при від ді лі фі зіо ло гії рос лин, яка зго дом транс фор-
му ва ла ся  у  від діл.  К.М.  Сит ник  –  один  із  ав то рів 
нау ко во го  від крит тя,  яким  було  ек спе ри мен таль-
но  вста нов ле не  не ві до ме  ра ні ше  яви ще  дво бать-
ківсько го  спад ку ван ня  ген них  де тер мі нант  ци то-
плаз ми під час па ра сек су аль ної гіб ри ди за ції со ма-
тич них клі тин. Воно по ля гає в тому, що в клі ти нах, 

К.М. Ситник з космонавтом А.Г. Ніколаєвим

Відділ фітогормонології. В центрі сидять К.М. Ситник та перший космонавт України Леонід Каденюк (1998 рік)
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кот рі утво рю ють ся внас лі док злит тя про то пластів, 
від бу ва єть ся  збе ре жен ня  та  роз мно жен ня  ДНК-
вміс них  ор га нел  (хло ро пластів  і  мі то хон д рій)  ци-
то плаз ми обох бать ківських ти пів.

Ве ли чез ний  ін те рес  для  К.М.  Сит ни ка  зав жди 
ста но ви ло  пи тан ня  по хо джен ня,  ви ник нен ня  та 
ме ха ніз мів  ево лю цій но го  роз ви тку  гор мо наль ної 
сис те ми в рос лин. Від 1990-х ро ків за його  іні ціа-
ти вою у від ді лі здій сню ють ся до слі джен ня особ ли-
востей гор мо наль ної сис те ми різ но ма ніт них у фі-
ло ге не тич но му пла ні ви дів рос лин. Гор мо наль ний 
ком плекс  і  ди на мі ка  гор мо нів  вив ча лись  у  ши ро-
ко го кола представ ни ків тро піч них морських во до-
рос тей під час ек спе ди цій бо та ні ків Інсти ту ту че рез 
Ат лан тич ний та Ін дійський океа ни на нау ко во-до-
слід но му суд ні «Ака де мік Вер надський». До слі джу-
ва ли та кож морські во до рос ті Чор но го моря – бурі, 
чер во ні, зе ле ні та пріс но вод ні з во дойм Ки ївської 
об лас ті  (ха ро фі ти).  Гор мо наль ний  ста тус  гри бів 
вив ча ли  як  у  ви щих  куль ти во ва них  ба зи діо мі це-
тів  –  гли ви,  пе че риць,  сі ї та ке,  так  і  в  па ра зит них 
фі то па то ген них гри бів роду Septoria. Ре зуль та ти ба-
га то річ них ек спе ри мен таль них до слі джень ре тель-
но про ана лі зо ва ні й уза галь не ні в тео ре тич ній ро-
бо ті «Evolutionary trends  in phytohormоnology» та в 
ко лек тив ній мо но гра фії «Гор мо наль ний ком плекс 
рос лин і гри бів».

Не за ли ши ла ся поза ува гою К.М. Сит ни ка і сиг-
наль на функ ція фі то гор мо нів. За його іні ціа ти вою 
до слі дже но вплив стре со вих чин ни ків на ріст рос-
лин  і  їх ній фі то гор мо наль ний ком плекс, вста нов-
ле ні  за ко но мір ності  від по ві ді  гор мо наль ної  сис-
те ми на стре со ві фак то ри, ви яв ле ні спе ци фіч ні та 
не спе ци фіч ні  скла до ві  та кої  від по ві ді,  по ка за но 
мож ли вість  при ско рен ня  ре па ра цій них  про це сів  і 
по до лан ня на слід ків стре су за до по мо гою об роб ки 
ек зо ген ни ми гор мо на ми, особ ли во ци то кі ні на ми. 

Чіль не  міс це  в  нау ко вій  ді яль ності  К.М.  Сит-
ни ка  по сі ли  пи тан ня  еко ло гії,  охо ро ни  при ро ди, 
фор му ван ня еко ло гіч ної куль ту ри. Під його без по-
се ред нім  ке рів ництвом  було  під го тов ле но  ко лек-
тив ну  мо но гра фію  «Ох ра на  важ ней ших  объектов 
Украины, Бе ло рус сии и Мол да вии». Він увів у нау-
ко вий обіг по нят тя «ін вай рон мен та лізм» і за по чат-
ку вав  но вий  на пря мок  вив чен ня  нав ко лишньо-
го  се ре до ви ща  –  ін вай рон мен то ло гію.  Про тя гом 
ба гатьох  ро ків  Кос тян тин  Мер ку рі йо вич  очо лю-
вав  На ціо наль ний  ко мі тет  Ук ра ї ни  з  про гра ми 
ЮНЕСКО «Лю ди на і біо сфе ра». 

К.М. Сит ник – ав тор по над 1000 нау ко вих, нау-
ко во-по пу ляр них,  пуб лі цистич них  праць,  опуб лі-

ко ва них  у  чис лен них  віт чиз ня них  і  за кор дон них 
ви дан нях. Се ред них 35 мо но гра фій, най ві до мі ші – 
«Фи зио ло го-био хи ми че ские  основы  рос та  рас те-
ний» (1966), «Лю ди на і біо сфе ра» (1971), «Фи зио-
ло гия  кор ня»  (1972),  «Фи зио ло гия  лис та»  (1978), 
«Слия ние про то пластов и ге не ти че ское конст руи-
ро ва ние  высших  рас те ний»  (1982),  «Рас ти тель ная 
клет ка  при  из ме не нии  гео фи зи че ских  фак то ров» 
(1984),  «Тысячелистники»  (1984),  «Кле точ ная  ин-
же не рия рас те ний» (1984), «Бо та ни че ские тет ра ди» 
(1986),  «Био сфе ра.  Экология.  Ох ра на  природы» 
(1987),  «Гор мо наль ний  ком плекс  рос лин  і  гри-
бів»  (2003),  «Во ло ди мир  Вер надський  і  Ака де мія» 
(2006). 

Він під го ту вав 20 док то рів  і 32 кан ди да ти наук, 
які  пра цю ють  не  тіль ки  в  Ук ра ї ні,  а  й  у  ба гатьох 
кра ї нах сві ту. З-по між його уч нів – ака де мік НАН 
Ук ра ї ни  Ю.Ю.  Гле ба,  члени-ко рес пон ден ти  НАН 
Ук ра ї ни Л.І. Му са тен ко та В.А. Си до ров, ака де мік 
Академії ви щої шко ли Ук ра ї ни О.І. Те рек.

За знач ні до сяг нен ня в нау ко вій і нау ко во-ор га-
ні за цій ній ді яль ності К.М. Сит ник на го ро дже ний 
ор де на ми  Тру до во го  Чер во но го  Пра по ра  (1971), 
Жовт не вої ре во лю ції  (1976), Ле ні на (1986), Кня зя 
Яро сла ва  Муд ро го  (1998,  2004).  Він  лау ре ат  Дер-
жав них пре мій УРСР у га лу зі нау ки і тех ні ки (1979, 
1984),  пре мії  АН  Ук ра ї ни  іме ні  М.Г.  Хо лод но го 
(1975).

Дру зі, ко ле ги, учні та пос лі дов ни ки, весь ко лек-
тив  Інсти ту ту  бо та ні ки  щиро  ві та ють  Кос тян ти на 
Мер ку рі йо ви ча  з  по важ ним  юві ле єм,  зи чать  здо-
ров'я, реа лі за ції твор чих за ду мів, щас ли во го дов го-
літ тя в те п ло му ро дин но му колі. 

І.В. КО СА КІВСЬКА

І.Д.  Гуменюк,  К.М.  Ситник,  Л.І.  Мусатенко, 
Н.П. Веденичова (міжнародна конференція, Львів, 2004 р.)
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ЭПОХА СЫТНИКА В УКРАИНСКОЙ БОТАНИКЕ

(юбилейное письмо-приветствие моему старейшему коллеге и другу  
Константину Меркурьевичу Сытнику)

© В.И. ПАРФЕНОВ, 2016

До ро гой Констан тин Мер курь е вич! Мой стар ший 
то ва рищ и еди но мыш лен ник. Мой ста рый на деж-
ный друг и со вет чик!

В  день  Ва ше го  боль шо го  юби лея  Вы  по лу чи те 
мно го по здрав ле ний, а еще боль ше – по же ла ний – 
со лид ных,  доб ро же ла тель но-ус по кои тель ных  и 
вы со ко  оце ни ваю щих  Вас  –  Че ло ве ка,  Уче но го  и 
Гра ж да ни на.

Как  вы со ко ин тел лек ту аль ный,  муд рый  и  праг-
ма тич ный реа лист Вы при ме те их и сами оце ни те 
все  ска зан ное  и  на пи сан ное  о  Вас…  Да,  про жи то 
уже  не ма ло  лет:  це ле уст рем лен ных,  груст ных,  ра-
дост ных  и  ис клю чи тель но  пло до твор ных.  За  пле-
ча ми боль шая жизнь, свое об раз ная эпо ха Сыт ни ка 
в ми ро вой био ло гии и ук ра ин ской бо та ни ке. Как 
при ня то  те перь  го во рить,  ин тел лек ту аль ная  зона 
Ва ше го влия ния дейст ви тель но от кры та, сво бод на 
и очень ши ро ка.

Ваш  вклад  в  изу че ние  био ло гии  рас ти тель но-
го  на ча ла  био сфе ры  ог ро мен.  Но  осо бая  за слу га 
Ваша — в раз ви тии ук ра ин ской бо та ни ки. За дан-
ный Ва шей не уем ностью как лич ности и та лан том 
уче но го  посту па тель ный  тон  раз ви тия  и  на уч ные 
на прав ле ния  бо та ни ки  по-преж не му  ощу ща ют ся 
не  толь ко  в  Ук раи не,  он  ре зо ни ру ет  и  ока зы ва ет 
влия ние на про гресс на шей ста рой и веч но нуж ной 
(по это му мо ло дой!) нау ки да ле ко за ее преде ла ми.

Ваш при ход, вер нее втор же ние, в бо та ни че скую 
нау ку  –  свое об раз ный  при мер  раз ви тия  Ва шей 
стра ны и на ции. При ум но жая клас си че ское на сле-
дие ук ра ин ских уче ных-ес тест во ис пы та те лей: Вер-
над ско го,  Хо лод но го,  Зе ро ва,  Окс не ра,  Кло ко ва, 
Ко то ва и мно гих дру гих, Вы при да ли этой древ ней 
нау ке  со вре мен ное  об ще био ло ги че ское  зву ча ние. 
Как  при ро ж ден ный  ли дер  и  ор га ни за тор  Вы  воз-
вы си ли Ук ра ин скую бо та ни че скую шко лу, под ня-
ли ее на ми ро вой уро вень!

Я гор жусь, что жизнь по да ри ла мне ра дость об-
ще ния  и  дея тель ности  с  Вами  –  че ло ве ком  Ра зу-
ма,  Дела  и  Та лан та.  Вот  уже  бо лее  по лу ве ка,  как 
мы рука об руку идем по жиз ни. Вспо ми наю наши 
мно го крат ные де ло вые встре чи на ме ж ду на род ных 
на уч ных и го су дарст вен ных фо ру мах в Кие ве, До-
нец ке,  Алма-Ате,  Мин ске,  Ки ши не ве,  Ле нин гра-
де, в Че хо сло ва кии, За пад ной Гер ма нии, на Кубе, 
где наши высту п ле ния и дис кус сии зву ча ли в уни-
сон. Наши со вмест ные пред ло же ния все гда на хо-
ди ли под держ ку и одоб ре ние у со оте чест вен ни ков 
и  иностран ных  кол лег.  И  в  тя же лую  чер но быль-
скую го ди ну мы тоже бы ли ря дом – со вмест но раз-
ра ба ты ва ли  про ек ты  по  ук ро ще нию  тех но ген ной 
сти хии.

Моя на уч ная судь ба свя за на с Вами, а сле до ва-
тель но, и с Инсти ту том бо та ни ки имени Н.Г. Хо-
лод но го  НАН  Ук раи ны  (эти  ка те го рии  по  зна чи-
мости нераз де ли мы) вот уже бо лее по лу ве ка. Нам, 
на шим  кол лек ти вам  и  пра ви тельст вам  при хо ди-
лось  раз ра ба ты вать  и  осу щест в лять  мно го  зна чи-
мых для двух стран на уч ных про ек тов (ра цио наль-
ное  ис поль зо ва ние  и  ох ра на  при род ных  ре сур сов 
бас сей нов Днеп ра и При пя ти, По лесья, транс гра-
нич ные  ох ра няе мые  тер ри то рии,  чер но быль ская 
про бле ма  и  т.д.).  Вспо ми наю  тес ное  со дру жест во 
ук ра ин ских и бе ло рус ских уче ных по дол го вре мен-
но му изу че нию, ра цио наль но му ис поль зо ва нию и 
ох ра не бас сей нов рек При пя ти, Днест ра и Днеп ра. 
Ре гу ляр ные встре чи, об су ж де ния, при ня тие ре ше-
ний…  Вы,  Констан тин  Мер курь е вич,  с  при су щей 
Вам  праг ма тич ностью  встав ляе те:  «Слу шай,  Вик-
тор  Ива но вич,  об су дим  ито ги,  при мем  ре ше ния, 
разъ е дем ся, а что бу дем иметь к сле дую щей встре че 
пре зи ден тов? Да вай-ка под го то вим кни гу по этим 
про бле мам».  В  ито ге  поя ви лась  фун да мен таль ная 
мо но гра фия  «Ох ра на  важ ней ших  бо та ни че ских 
объ ек тов Ук раи ны, Бе ло рус сии и Мол да вии».
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Вспо ми наю  тре вож ные  дни  ап ре ля—мая  1986 
года: по лы ха ет ре ак тор, идет эва куа ция на се ле ния, 
го то вят ся  сроч ные  про ек ты,  в  том  чис ле  и  на уч-
но-ис сле до ва тель ские, по сни же нию по следст вий 
ава рии.  В  тре во ге  об су ж да ем  воз мож ную  пе ре-
бро ску вод При пя ти по пред по ла гае мо му ка на лу в 
Днепр,  ми нуя  Чер но быль.  И  по след нее  ра зум ное 
сло во – за Вами: при ни мать та кой про ект не це ле-
со об раз но. Или еще. Буйст ву ет вес на, идет Пер во-
май ская  де монст ра ция,  раз лич ные  празд нич ные 
ме ро прия тия, пол ным хо дом ве дет ся ве сен ний сев 
(пар тий ные ор га ны за мал чи ва ли опас ность ка таст-
ро фы).  По  мод ной  в  те  годы  пе ре клич ке  го ро дов 
че рез Мо ск ву, стоя на три бу не в Кие ве и об ра ща-
ясь к участ ни кам де монст ра ции в Мин ске в моем 
ли це, Вы, Констан тин Мер курь е вич, воз му щен но 
со ве туе те: «Слу шай, Пар фе нов, ска жи там сво им… 
ка кой  там  сев,  ка кие  празд нест ва?  Нуж но  сроч но 
мыть  го род,  уби рать  лю дей  с  улиц!»  Вспо ми на ет-
ся  и  смеш ное.  Штаб  по  Чер но быль ской  ава рии  в 
Пре зи диу ме  Ака де мии  наук  Ук раи ны.  Все  оза бо-
че ны, серь ез ны, со сре до то че ны. Толь ко что вер ну-
лись с пло щад ки АЭС. Ко нец ра бо че го дня. Пред-
се да тель шта ба ака де мик В.И. Тре фи лов об су ж да ет 
про шед ший тя же лый день, ака де мик И.К. По ход-
ня,  про ве рив  ра диа цию  в  сво ем  ра бо чем  ка би не-

те  по  но вым  ра дио мет ри че ским  при бо рам,  при-
ве зен ным нами из Бе ла ру си, с мес та на место пе-
ре дви га ет  свой  стол  –  ищет  ме нее  за гряз нен ный 
угол,  а  ака де мик  К.М.  Сыт ник,  с  при су щим  ему 
жизнеутверждающим юмо ром, рас ска зы ва ет анек-
до ты о лы сом ко лоб ке, ка тя щем ся из Чер но бы ля в 
Мо ск ву.

А  наши  не за бы вае мые,  на сы щен ные  об су ж де-
ни ем  важ ных  на уч ных  про блем  и  простым  вре-
мя пре про во ж де ни ем,  встре чи  на  ме ж ду на род ных 
фо ру мах  в  Па ри же,  Бер ли не,  на  Кубе,  по  пути  в 
Япо нию на эко ло ги че ский кон гресс на суд не «Ака-
де мик Не смея нов» и др. Вез де, где Вы при сутст во-
ва ли,  ме ро прия тие  при об ре та ло  де ло вой,  це ле на-
прав лен ный  ха рак тер.  Вспом ни те  наши  Бо та ни-
че ские  съез ды,  объ е ди няю щие  ты ся чи  бо та ни ков 
Со вет ско го  Сою за.  Вез де  мы  жда ли  ос но во по ла-
гаю щие высту п ле ния Констан ти на Мер курь е ви ча. 
Ду маю,  что  «бо та ни че ская  ось»  Ук раи на—Бе ла-
русь, гла венст вую щую роль в ко то рой иг рал ака де-
мик Сыт ник, вно си ла су щест вен ный вклад в фор-
ми ро ва ние бо та ни че ской по ли ти ки и в Ле нин гра-
де (Санкт-Пе тер бур ге). Констан тин Мер курь е вич! 
Не  бу дет  пре уве ли че ни ем,  если  ска жу,  что  наши 
на уч ные  бе ло рус ско-ук ра ин ские  свя зи  кре пи лись 
под  на шим  с  Вами  влия ни ем  –  ме ж ду  Инсти ту-
та ми  бо та ни ки  Н.Г.  Хо лод но го  и  В.Ф.  Ку пре ви-
ча, ме ж ду Ук ра ин ской и Бе ло рус ской ака де мия ми 
наук, ме ж ду на ши ми стра на ми. В ав то гра фе од ной 
из  книг,  по да рен ных  Вами  мне,  есть  та кие  сло ва, 
на пи сан ные  в  Ва шей  воз вы шен ной,  по эти че ской 
ма не ре: «… С вы со ты про жи тых лет, на вы со те 11 
ты сяч мет ров, про ле тая над Ат лан ти кой, за яв ляю, 
что  наша  Друж ба  и  со вмест ная  дея тель ность  еще 
не  дос тиг ли  сво его  окон ча тель но го  апо гея…»  Да, 
это так. В плот ном тру до вом гра фи ке на шей жиз ни 
мно гое  за ду ман ное  все  еще  ос та ет ся  не за вер шен-
ным. Од на ко от рад но соз на вать, что но вое по ко ле-
ние уче ных – наши не по средст вен ные и вну ча тые 
уче ни ки – про дол жат эту бла го род ную мис сию!

До ро гой  Констан тин  Мер курь е вич!  Спа си бо 
Вам за Ваше бы тие на Зем ле, за Вашу муд рость и 
доб ро же ла тель ное  участие  как  стар ше го  кол ле ги 
и настав ни ка. Доб ро го Вам здо ровья и дол гих лет 
жиз ни; ну, и, без ус лов но, ус пе хов Вам, Ва шим уче-
ни кам и кол ле гам.

Ваш по чи та тель,
По чет ный ди рек тор Инсти ту та
экс пе ри мен таль ной бо та ни ки 
име ни В.Ф. Ку пре ви ча НАН Бе ла ру си

ака де мик В.И. Пар фе нов
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13 черв ня 2016 року ви пов ню єть ся 80 ро ків Пі те ру 
Рей ве ну (Peter Hamilton Raven), ви дат но му аме ри-
кансько му бо та ні ку, біо ло гу, еко ло гу, ор га ні за то ру 
нау ки,  який  зро бив  ви знач ний  вне сок  у  роз ви ток 
біо ло гії та еко ло гії XX та по чат ку XXI сто  літь. Бо-
та ні ки Ук ра ї ни з ра дістю при єд ну ють ся до сві то вої 
нау ко вої спіль но ти з ві тан ня ми на честь його слав-
но го юві лею. 

Пі тер Рей вен не пот ре бує особ ли во го представ-
лен ня для тих, хто має хоча б ба зо ве уяв лен ня про 
біо ло гію,  бо та ні ку,  еко ло гію,  охо ро ну  дов кіл ля. 
Його нау ко ва, нау ко во-ор га ні за цій на та сус піль на 
ді яль ність  ши ро ко  ві до ма  в  сві ті.  Ви дат ний  вче-
ний-біо лог  су час ності,  ав тор  і  клю чо вий  спів ав-
тор со тень ґрун тов них нау ко вих праць та чис лен-
них нау ко во-по пу ляр них ро біт. Член На ціо наль ної 
ака де мії  наук  США  (об ра ний  у  1977  році),  Аме-
ри канської  ака де мії  мис тецтв  та  наук  (American 
Academy  of  Arts  and  Sciences)  та  ін ших  ака де мій  і 
нау ко вих  то ва риств  сві ту,  у  тому  чис лі  ака де мій 
наук Авст ра лії, Ар ген ти ни, Бра зи лії, Да нії, Ки таю, 
Ін дії,  Іта лії,  Мек си ки,  Ро сії,  Угор щи ни,  Ук ра ї ни 
(іно зем ний член НАН Ук ра ї ни з 1994 року), Шве ції 
та  ін ших кра їн, член бри тансько го Ко ро лівсько го 
то ва рист ва та Папської ака де мії наук. Про тя гом 12 

ро ків  –  на ціо наль ний  сек ре тар  (Home  Secretary) 
НАН  США.  Го ло ва  Ко мі те ту  з  до слі джень  сла-
вет но го  На ціо наль но го  гео гра фіч но го  то ва рист ва 
(National Geographic Society). Три ва лий час він та-
кож  очо лю вав  Аме ри канську  асо ціа цію  роз ви тку 
нау ки  (American  Association  for  the  Advancement 
of  Science),  нау ко ве  то ва рист во  Sigma  Xi,  Аме-
ри канський  інсти тут  біо ло гіч них  наук  (American 
Institute of Biological Sciences) та цілу низ ку ін ших 
про від них нау ко вих ор га ні за цій. Був чле ном Ко мі-
те ту рад ни ків з пи тань нау ки і тех ні ки при Пре зи-
ден ті  США  за  ча сів  ад мі ніст ра ції  Біл ла  Клін то на. 
Та го лов не – впро довж 39 ро ків (з 1971 по 2010) – 
ди рек тор та пре зи дент Міс су рійсько го бо та ніч но го 
саду (м. Сент-Лу їс, штат Міс су рі, США), од но го з 
про від них  бо та ніч них  нау ко вих  за кла дів  сві ту.  Не 
пре тен дую чи на пов но ту ви кла ду, ок рес ли мо лише 
ос нов ні віхи жит тя та нау ко вої твор чості цієї не пе-
ре січ ної  лю ди ни,  при найм ні  ті,  що  най більш  до-
тич ні до нау ки про рос ли ни і най більш ці ка ві для 
ук ра їнської бо та ніч ної спіль но ти*. 

Пі тер  Га міль тон  Рей вен  на ро див ся  13  черв-
ня 1936 р. в аме ри канській ро ди ні, яка на той час 
меш ка ла у м. Шан хай (то діш ня Ки тайська рес пуб-
лі ка). Ці роки в Ки таї були бу рем ни ми, з 1937 року 
по ча ла ся  вій на  з  Япо ні єю.  З  по чат ком  во єн них 
дій  ро ди на  Рей ве нів  по вер ну ла ся  до  Спо лу че них 
Шта тів та осе ли ла ся у м. Сан-Фран ци ско. Саме з 
Ка лі фор ні єю, її уні каль ною при ро дою й ди во виж-
ною  і  різ но ма ніт ною  фло рою  були  пов'язані  для 
юно го Пі те ра його пер ші кро ки у бо та ніч ній нау-
ці. У 1957 році він от ри мав ди плом ба ка лав ра в Ка-
лі фор нійсько му  уні вер си те ті  Берк лі.  Ди сер та цію 
на  здо бут тя  нау ко во го  сту пе ня  док то ра  фі ло со фії 
(PhD) Пі тер Рей вен за хис тив у Ка лі фор нійсько му 
уні вер си те ті у м. Лос-Ан дже лес у 1960 році. У фо-
ку сі до слі джень ав то ра були представ ни ки ро ди ни 
Onagraceae,  які  вия ви ли ся  над зви чай но  вда ли ми 
мо дель ни ми об'єктами для вив чен ня за галь них за-
ко но мір ностей ево лю ції та гео гра фії рос лин. Вне-
сок П. Рей ве на (а зго дом і аж до те пер – його уч нів 

*   Ця стаття є скороченим та дещо зміненим варіантом 
статті  у  часописі  "Вісник  НАН  України"  (2016, 
№6,  с.  95–101),  де  діяльність  П.  Рейвена  висвітлена 
детальніше. Публікуємо також звернення П. Рейвена до 
українських колег (с. 312).

ВИДАТНИЙ БОТАНІК СУЧАСНОСТІ

До 80-річного ювілею Пітера Рейвена
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та ін ших чле нів нау ко во го ко лек ти ву) у сис те ма ти-
ку та біо гео гра фію Onagraceae є не за пе реч ним. На 
при кла ді од ні єї ро ди ни до слід ни ки зу мі ли роз кри-
ти й ви рі ши ти за галь ні ево лю цій ні та так со но міч-
ні про бле ми, які сто су ють ся і ба гатьох ін ших груп 
рос лин. 

Пі сля  от ри ман ня  нау ко во го  сту пе ня  П.  Рей вен 
ви бо ров від На ціо наль но го нау ко во го фон ду США 
мож ли вість  ста жу ван ня  у  Бри тансько му  при род-
ни чо му му зеї у Лон до ні про тя гом 1960–1961 ро ків. 
Зго дом він от ри мав по са ду так со но міста та ку ра то-
ра у Бо та ніч но му саду Ран чо Сан та Ана у Ка лі фор-
нії (1961–1962), а у 1962 році пе ре йшов на по са ду 
спо чат ку асистен та, а зго дом до цен та і про фе со ра у 
Стенд фордсько му уні вер си те ті, де й про пра цю вав 
до 1971 року. 

По даль ша  ді яль ність  П.  Рей ве на  пов'язана 
пе ре важ но  з  Міс су рійським  бо та ніч ним  са дом 
(http://www.missouribotanicalgarden.org/).  У  1971 
році мо ло дий та ам біт ний бо та нік став ди рек то ром, 
а зго дом і пре зи ден том цієї ус та но ви і обі ймав цю 
по са ду аж до 2010 року, коли він пе ре йшов на свою 
ни ніш ню по са ду по чес но го пре зи ден та та кон суль-
тан та. Став ши ди рек то ром, Пі тер Рей вен з ен ту зі-
аз мом взяв ся як за роз бу до ву са мої ус та но ви, так і 
за роз ви ток нау ко вих до слі джень у ній. На той час 
бот сад за ймав по важ не і по міт не міс це се ред бо та-
ніч них  са дів  та  ар бо ре ту мів  Аме ри ки,  але  не  вва-
жав ся  од ним  з  чіль них  бо та ніч них  нау ко вих  цен-
трів кра ї ни чи тим біль ше сві ту. На по зи ції дійс но 
про від ної бо та ніч ної нау ко вої ус та но ви сві ту Міс-
су рійський бо та ніч ний сад ви вів саме Пі тер Рей вен 
ра зом зі сво єю ко ман дою од но дум ців і ко лег. 

Про тя гом май же 40 ро ків на те ри то рії саду ство-
рю ва ли ся нові рос лин ні ек спо зи ції, були збу до ва ні 
пер шо клас ні до слід ницькі ком плек си з при мі щен-
ня ми  для  гер ба рію  та  біб ліо те ки,  най су час ні шим 
об лад нан ням,  зруч ним  ін но ва цій ним  пла ну ван-
ням  та  ори гі наль ною  ар хі тек ту рою.  Гер ба рій  бот-
са ду  швид ко  зростав  і  став  од ні єю  з  най біль ших  і 
най цін ні ших гер бар них ко лек цій сві ту:  ста ном на 
кі нець  2015  року  він  на ра хо ву вав  по над  6  600  000 
зраз ків (у тому чис лі по над 6 міль йо нів зраз ків су-
дин них рос лин та 563 000 зраз ків мо хо по діб них). 

Па ра лель но  з  цим  роз ви ва ли ся  мас штаб ні  нау-
ко ві  фло ристич ні  про ек ти,  які  охо пи ли  ве ли чез ні 
те ри то рії Зем ної кулі. Під ке рів ництвом П. Рей ве на 
роз по ча ли ся  і до те пер ус піш но про су ва ють ся під-
го тов ка  і  ви дан ня ка пі таль них то мів «Фло ри Пів-
ніч ної Аме ри ки»  («Flora of North America north of 

Mexico»). Пер ші ор га ні за цій ні за хо ди за про ек том 
роз по ча ли ся  у  1982  році  (http://floranorthamerica.
org/history),  а  пер ший  (вступ ний)  том  ви йшов 
у  1993  році.  За  іні ціа ти ви  та  під  ке рів ництвом 
П. Рей ве на було за по чат ко ва но і в 2014 році ус піш-
но  за вер ше но  анг ло мов не  ви дан ня  «Фло ри  Ки-
таю» («Flora of China» – за га лом 49 то мів, близько 
31  500  ви дів!),  над  яким  пра цю ва ли  бо та ні ки  Ки-
таю, США, Ка на ди, ба гатьох кра їн Єв ро пи та Азії 
тощо. «Фло ра Ки таю» є од ним з най улюб ле ні ших 
про ек тів Пі те ра Рей ве на, який від дав йому 25 ро-
ків нау ко вої, ор га ні за цій ної та ре дак торської пра-
ці.  Є  у  цих  про ек тах  і  пев ний  вне сок  нау ков ців 
Інсти ту ту  бо та ні ки  НАН  Ук ра ї ни  ім.  М.Г.  Хо лод-
но го: ав тор цих ряд ків брав участь у об роб ках ро-
дин  Chenopodiaceae,  Amaranthaceae  та  Polygonaceae 
для  «Фло ри  Пів ніч ної  Аме ри ки»,  а  для  «Фло ри 
Ки таю»  –  в  оп ра цю ван нях  ро дин  Chenopodiaceae 
та Polygonaceae; С.М. Зи ман є спів ав то ром об роб ки 
ро ди ни Ranunculaceae у «Фло рі Ки таю».

Се ред  ін ших  сві то вих  фло ристич них  про ек тів 
Міс су рійсько го  бо та ніч но го  саду,  за по чат ко ва них 

Пітер  Рейвен  на  польовій  екскурсії  під  час  поїздки  до 
Китаю. Peter Raven on a field trip in China.

http://www.missouribotanicalgarden.org/
http://floranorthamerica.org/history)б
http://floranorthamerica.org/history)б
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або  впро ва дже них  під  ке рів ництвом  або  за  без-
по се редньої  участі  Пі те ра  Рей ве на,  зга дає мо  чис-
лен ні  фло ристич ні  про ек ти  у  кра ї нах  Ла тинської 
Аме ри ки,  фло ристи ко-так со но міч ні  до слі джен ня 
на Ма да га ска рі, у Пів ден ній Аф ри ці, Азії та ін ших 
ре гіо нах сві ту. Зви чай но ж, біль шість з цих про ек-
тів впро ва джу ва ли ся або про дов жу ють впро ва джу-
ва ти ся за ши ро кої спів пра ці з бо та ні ка ми ін ших ус-
та нов США та ба гатьох ін ших кра їн. За раз нау ков ці 
Міс су рійсько го бо та ніч но го саду є клю чо ви ми ор-
га ні за то ра ми  та  ви ко нав ця ми  сві то во го  ме ре же-
во го про ек ту Online Flora of the World, який, се ред 
ін шо го, здій сню єть ся на ви ко нан ня од но го з ос-
нов них  зав дань  Все світньої  стра те гії  збе ре жен-
ня рос лин (Global Strategy for Plant Conservation: 
https://www.cbd.int/gspc/):  ство рен ня  он лай но вої 
фло ри, що охо п лює всі ві до мі так со ни рос лин. Ре-
зуль та ти біль шості зга да них фло ристич них про ек-
тів віль но дос туп ні в Ін тер не ті (https://www.efloras.
org та ін.). 

Пі тер Рей вен збаг нув роль циф ро вої ін фор ма ції 
ще  тоді,  коли  не  лише  Ін тер нет,  але  й  елек трон ні 
бази  да них  зда ва ли ся  яко юсь  не  дуже  пот ріб ною 
ек зо ти кою.  Саме  то му  за раз  сай ти  Міс су рійсько-
го бо та ніч но го саду є не ви черп ним дже ре лом уні-
каль ної  бо та ніч ної  ін фор ма ції  для  до слід ни ків  з 
усьо го  сві ту.  Ко лись  ло каль на  «бот са дівська»  база 
да них  Tropicos  (http://www.tropicos.org/)  за раз  пе-
ре тво ри ла ся  на  ме ре же вий  бо та ніч ний  ре сурс  все-
світньо го  зна чен ня.  Пі тер  Рей вен  ак тив но  спри яв 
ро бо там з ди гі та лі за ції гер бар них ко лек цій та кла сич-
них  пуб лі ка цій  з  біо різ но ма ніт тя.  Він  спів пра цю вав 
з  Фон дом  Ен д рю  Мел ло на  (The  Andrew  W.  Mellon 
Foundation),  який  під три мав  все світ ні  про ек ти  з  ди-
гі та лі за ції  гер ба рі їв  (Global  Plants  Initiative).  До  цих 
про ек тів  до лу чи ли ся  й  ук ра їнські  нау ков ці  з  кіль кох 
про від них  гер ба рі їв  на шої  кра ї ни.  За раз  ви со ко якіс-
ні циф ро ві зоб ра жен ня ти по вих та ін ших уні каль них 
гер бар них зраз ків і асо ці йо ва на з ними ін фор ма ція ін-
тег ро ва ні у по туж ний все світ ній ре сурс JSTOR Global 
Plants  (https://plants.jstor.org/), який, у свою чер гу, 
ін тег ро ва ний  з  Biodiversity  Heritage  Library  (BHL: 
http://www.biodiversitylibrary.org/),  ін ши ми  ос нов-
ни ми  біо ло гіч ни ми  он лай но ви ми  ре сур са ми.  Ще 
у 1995 році біб ліо те ка Міс су рійсько го бо та ніч но го 
саду (яка те пер но сить  ім'я Пі те ра Рей ве на) за по-
чат ку ва ла ро бо ти з ди гі та лі за ції бо та ніч них пуб лі-
ка цій, що зреш тою пе ре рос ли у по туж ний он лай-
но вий ре сурс Botanicus (http://www.botanicus.org/), 
те пер та кож ін тег ро ва ний з BHL. 

Ви знач ний  вне сок  П.  Рей вен  зро бив  у  роз ви-
ток  біо гео гра фії.  Се ред  ба гатьох  його  пуб лі ка цій, 
де  роз гля ну ті  за ко но мір ності  просто ро во го  роз-
мі щен ня  рос лин  на  Зем ній  кулі,  особ ли во  слід 
від зна чи ти  стат тю  у  спів ав торст ві  з  Д.  Ак сель ро-
дом  (P.H.  Raven,  D.I.  Axelrod.  1974:  Angiosperm 
biogeography  and  past  continental  movements. 
Ann. Missouri Bot. Gard. 61: 39–637). По суті це пов-
но цін на  мо но гра фія,  у  якій  з  по зи цій  іс то рич ної 
біо гео гра фії та кон цеп ції тек то ні ки плит була зроб-
ле на мас штаб на спро ба ре конст рую ва ти іс то рію й 
за ко но мір ності по ши рен ня усіх ос нов них груп по-
кри то на сін них на Зем ній кулі. 

Пі тер  Рей вен  був  се ред  пер ших  ен ту зіастів  та 
про па ган дистів  мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич них  ме-
то дів у сис те ма ти ці рос лин. Саме у жур на лі «Annals 
of the Missouri Botanical Garden» у 1993 році ви йш-
ла  ре во лю цій на  се рія  ста тей,  які  за кла ли  ос но ви 
су час ної фі ло ге не тич ної сис те ми рос лин но го сві ту 
(а особ ли во по кри то на сін них), а у 1998 році там же 
з'явилася і пер ша вер сія сис те ми Гру пи з фі ло ге нії 
по кри то на сін них  (Angiosperm  Phylogeny  Group  – 
APG), вже чет вер та вер сія якої опуб лі ко ва на зов сім 
не що дав но (APG IV, 2016). 

За ме жа ми бо та ніч ної спіль но ти П. Рей вен най-
більш ві до мий як еко лог та за хис ник дов кіл ля. Ще 
у  1960-х  ро ках  Рей вен  став  са мо від да ним  по бор-
ни ком  збе ре жен ня  біо різ но ма ніт тя  в  усіх  ку точ-
ках  пла не ти,  відстою ва чем  ідеї  ста ло го  роз ви тку, 
спра вед ли во го  та  ра ціо наль но го  ви ко ристан ня 
біо ре сур сів.  Він  ви ко ристо вує  будь-яку  мож ли-
вість  для  того,  аби  до нести  свої  еко ло гіч ні  ідеї  до 
як най шир шо го  все світньо го  за га лу.  На прик лад, 
не що дав но  П.  Рей вен,  як  член  Папської  ака де мії 
наук у Ва ти ка ні, висту пив од ним з про від них нау-
ко вих кон суль тан тів при під го тов ці ма те ріа лів для 
ен цик лі ки Папи Римсько го Фран ци ска Laudato si’ 
(від 24 трав ня 2015 року), яка при свя че на саме пи-
тан ням збе ре жен ня дов кіл ля і до ідей якої при слу-
ха ти муть ся не лише сві то ва спіль но та Ка то лицької 
церк ви (по над один міль ярд 200 міль йо нів вір них), 
але й ба га то по лі тич них та гро мадських дія чів сві ту. 

Пі тер  Рей вен  є  ос нов ним  ав то ром  де кіль кох 
під руч ни ків та нав чаль них по сіб ни ків, які вже ви-
три ма ли  по  де кіль ка  ви дань  і  ши ро ко  ви ко ристо-
ву ють ся  у  ви щих  нав чаль них  за кла дах  по  всьо му 
сві ту.  Слід  особ ли во  зга да ти  над зви чай но  вда лий 
під руч ник «Biology of Plants» (у спів ав торст ві з Ray 
Evert та Susan Eichhorn), який вже ви три мав ві сім 
ви дань  (див.  нав чаль ні  ма те ріа ли  на  сай ті  ви дав-

https://www.cbd.int/gspc/
https://www.efloras.org
https://www.efloras.org
http://www.tropicos.org/
https://plants.jstor.org/
http://www.biodiversitylibrary.org/
http://www.botanicus.org/
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ництва:  http://bcs.whfreeman.com/raven8e/).  Цей 
під руч ник  під  на звою  «Современная  ботаника»  у 
1990  році  було  опуб лі ко ва но  у  двох  то мах  ви дав-
ництвом «Мир» у Мо ск ві під ре дак ці єю ака де мі ка 
А.Л.  Тах та джя на.  Ця  кни га  й  до те пер  ко ристу єть-
ся  ве ли кою  по пу ляр ністю  че рез  свою  ґрун тов-
ність, дос туп ність ви кла ду, вда лий  ілюст ра тив ний 
ма те рі ал.  Ін шим  знач ним  ус пі хом  П.  Рей ве на  на 
ниві  уч бо вої  лі те ра ту ри  для  ви шів  став  під руч ник 
«Дов кіл ля» («Environment», у спів ав торст ві з David 
M. Hassenzahl та Linda R. Berg;  за раз ви йш ло вже 
восьме  ви дан ня),  який  роз гля да єть ся  як  один  з 
про від них  су час них  нав чаль них  ре сур сів  з  еко ло-
гії.  Ус пі ху  зга да них  під руч ни ків  спри яла  ак тив на 
ви кла дацька  ро бо та  П.  Рей ве на,  яку  він  роз по чав 
ще у свої ран ні роки в Ка лі фор нії, а зго дом ак тив-
но спів пра цю вав з ба гать ма уні вер си те та ми США 
та ін ших кра їн, у пер шу чер гу з Уні вер си те том Ва-
шинг то на  у  Сент-Лу ї сі  (Washington  University  in 
St.  Louis)  та  дво ма  ін ши ми  уні вер си те та ми  цьо го 
міс та  (St.  Louis  University,  University  of  Missouri—
St.  Louis).  З  1973  року  і  до те пер  П.  Рей вен  є  Ен-
гель ман нівським  про фе со ром  бо та ні ки  (George 
Engelmann Professor of Botany; з 2010 року – по чес-
ним про фе со ром) в Уні вер си те ті Ва шинг то на.

Пі тер Рей вен об'їздив хіба що не увесь світ, по-
бу вав  у  ба гатьох  кра ї нах,  де  брав  участь  у  різ них 

нау ко вих зі бран нях, висту пав з до по ві дя ми та лек-
ція ми, зуст рі чав ся з нау ков ця ми, сту ден та ми, при-
ро до охо рон ця ми,  дер жав ни ми  та  гро мадськи ми 
дія ча ми.  І  до те пер  він  час то  по до ро жує,  на ма га-
єть ся по ба чи ти і зро би ти яко мо га біль ше, бо знає, 
що його сло во ва го ме, до ньо го при слу хо ву ють ся і 
ко ле ги-нау ков ці, і уч нівська мо лодь, і «силь ні сві-
ту  цьо го»,  ті,  кого  анг лійською  мо вою  на зи ва ють 
«decision-makers»,  від по ві даль ни ми  за  при йнят тя 
тих рі шень, що мо жуть бути до ле нос ни ми для на-
шої зе ле ної пла не ти і для май бутньо го людст ва. 

Лише  пе ре лік  на го род,  від знак  та  по чес них 
звань,  які  от ри мав  Пі тер  Рей вен,  за ймає  де кіль ка 
сто рі нок дріб ним текстом. Тому зга дає мо тут лише 
дея кі, най важ ли ві ші. У 2001 р. Пі тер Рей вен от ри-
мав  з  рук  Пре зи ден та  США  На ціо наль ну  нау ко ву 
ме даль  (National  Medal  of  Science),  най ви щу  на-
ціо наль ну  на го ро ду,  що  на да єть ся  за  ви дат ні  нау-
ко ві до сяг нен ня. У 1999 році жур нал «Time» на дав 
йому зван ня «Ге рой пла не ти» («Hero of the Planet») 
за його ба га то річ ні  зу сил ля з охо ро ни дов кіл ля та 
спри ян ня ста ло му роз ви тку людст ва. 

У день юві лею ук ра їнські бо та ні ки зи чать на шо-
му слав но му ко ле зі міц но го здо ров'я, дов гих і щас-
ли вих ро ків, но вих звер шень на бла го людст ва, для 
роз ви тку пре крас них  і бла го род них наук про рос-
ли ни і дов кіл ля. 

Пітер Г. Рейвен у 
Міссурійському 
ботанічному саду 

Dr. Peter H. Raven, 
Missouri Botanical 
Garden

http://bcs.whfreeman.com/raven8e/
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Peter Raven: To my Ukrainian colleagues

Dear colleagues and friends,
It  is  my  pleasure  to  address  you,  my  Ukrainian 

colleagues  and  friends,  young  and  experienced, 
those  who  have  just  started  their  botanical  career 
and  those  who  have  already  done  a  lot  for  our 
wonderful,  fascinating  science.  I  am  proud  to  be 
a  Foreign  Member  of  the  National  Academy  of 
Sciences  of  Ukraine  and  feel  myself  linked  through 
that membership  to Ukrainian plant  science and all 
of you who work for our common goals. 

There  are  more  links  between  the  Ukrainian  and 
American  plant  science  than  readily  meet  the  eye. 
The  Institute  of  Botany  of  the  National  Academy 
of  Sciences  of  Ukraine,  the  leading  plant  science 
institution  in  your  country,  is  named  in  honor  of 
Mykola Kholodny (Nikolai Cholodny), whose name 
is forever linked to the name of Frits Went, the Dutch-
born  American  botanist  and  former  Director  of  the 
Missouri Botanical Garden. The names of these two 
researchers are united in the Kholodny–Went theory 
of  plant  tropisms  (mostly  known  internationally 
as  the  «Cholodny–Went  model»)  and  concepts  of 
hormonal  regulation  of  plant  growth.  Our  herbaria 
(MO and KW) contain numerous specimens received 
in  exchange  between  our  collections.  The  names 
of  botanists  of  Ukraine  or  those  associated  with 
your  country  (Besser,  Andrzejowsky,  Turczaninow, 
Schmalhausen, Fomin, Lipsky, Oxner, Zerov, Klokov, 
Kotov,  among  many  others)  are  forever  linked  to 
names of taxa of plants and fungi that they described, 
and they are well known to the international botanical 
community.  Some  Ukrainian  botanists  published 
their  research  results  in  our  scientific  journals  and 
contributed  to  international  projects,  such  as  the 
Flora of North America North of Mexico  and  the 
Flora of China, the Global Plants Initiative, and some 
others. I visited your beautiful country several times 
and believe that plant science in Ukraine has a great 
deal in the past and has exceptional prospects for the 
future. 

However,  you  are  living  in  turbulent  times,  when 
your  country  is  in  transition,  fighting  for  its  better, 
free and sustainable future. There is a saying popularly 
known  as  the  «Chinese  curse»  and  attributed  to 

Пі тер Рей вен: Моїм ук ра їнським ко ле гам

Ша нов ні ко ле ги і дру зі,
Мені  при єм но  звер ну ти ся  до  вас,  моїх  ук ра-

їнських дру зів та ко лег, юних та до свід че них, тих, 
хто  тіль ки-но  роз по чав  свою  бо та ніч ну  кар'єру,  і 
тих,  хто  вже  ба га то  зро бив  для  на шої  чу до вої,  за-
хо п люю чої нау ки. Я пи шаю ся тим, що є іно зем ним 
чле ном На ціо наль ної ака де мії наук Ук ра ї ни і від чу-
ваю себе че рез це пов'язаним з ук ра їнською нау кою 
про рос лин ний світ, з усі ма вами, тими, хто пра цює 
для до сяг нен ня на ших спіль них ці лей.

Між ук ра їнською та аме ри канською нау кою про 
рос ли ни  є  біль ше  зв'язків,  ніж  мож на  уя ви ти  на 
пер ший  по гля д.  Інсти тут  бо та ні ки  На ціо наль ної 
ака де мії  наук  Ук ра ї ни,  про від ну  бо та ніч ну  ус та-
но ву  ва шої  кра ї ни,  на зва но  на  честь  Ми ко ли  Хо-
лод но го, чиє ім'я на зав жди пов'язане з ім'ям Фрі ца 
Вен та, аме ри кансько го бо та ні ка гол ландсько го по-
хо джен ня і ко лишньо го ди рек то ра Міс су рійсько го 
бо та ніч но го  саду.  Іме на  цих  двох  до слід ни ків  по-
єд на ні у на зві тео рії тро піз мів рос лин Хо лод но го-
Вен та  (у між на род ній нау ці пе ре важ но ві до мій як 
«мо дель Хо лод но го-Вен та») і кон цеп ції гор мо наль-
ної ре гу ля ції рос ту рос лин. Наші гер ба рії (MO і KW) 
міс тять чис лен ні зраз ки, що от ри ма ні че рез об мін 
між на ши ми ко лек ція ми. Іме на бо та ні ків Ук ра ї ни, 
або тих, які пра цю ва ли у ва шій кра ї ні (Бес сер, Ан-
дже йовський,  Тур ча ні нов,  Шмаль гау зен,  Фо мін, 
Липський, Окс нер, Зе ров, Кло ков, Ко тов та ба га-
то  ін ших),  на зав жди  пов'язані  з  на зва ми  так со нів 
рос лин  і  гри бів, які вони опи са ли; вони до б ре ві-
до мі між на род ній бо та ніч ній спіль но ті. Дея кі ук ра-
їнські бо та ні ки пуб лі ку ва ли ре зуль та ти сво їх до слі-
джень в на ших нау ко вих жур на лах і бра ли участь у 
та ких між на род них про ек тах, як «Фло ра Пів ніч ної 
Аме ри ки на пів ніч від Мек си ки», «Фло ра Ки таю», 
Гло баль на бо та ніч на іні ціа ти ва та дея ких ін ших. Я 
від ві дав вашу пре крас ну кра ї ну де кіль ка ра зів і пе-
ре ко на ний, що бо та ніч на нау ка в Ук ра ї ні має ба га-
то до сяг нень в ми ну ло му та пре крас ні пер спек ти ви 
на май бут нє.

Про те, ви за раз жи ве те в не спо кій ні часи, коли 
ва ша  кра ї на  зна хо дить ся  в  пе ре хід но му  пе ріо ді, 
у бо роть бі за своє кра ще, віль не  і ста ле май бут нє. 
Іс нує  ви слів,  ві до мий  як  «ки тайське  про клят тя», 
який  по хо дить  з  яко гось  не ви зна че но го  (і,  ймо-
вір но,  апок ри фіч но го)  ста ро давньо го  ки тайсько-
го дже ре ла; цей ви слів за зви чай пе ре кла да єть ся як 
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some unspecified (and probably apocryphal) ancient 
Chinese  source,  which  is  usually  translated  into 
English  as  «May  you  live  in  interesting  times»  (or 
«…in  times  of  transition»).  In  my  opinion,  it  is  not 
a  curse  at  all.  Living  in  interesting  times  definitely 
gives  you  some  problems,  but  it  also  opens  new 
opportunities. The world  is becoming more open  to 
your country as your country opens ever more widely 
to  the  world.  It  is  my  great  hope,  based  on  all  that 
has  been  accomplished  in  Ukrainian  science  in  the 
past, that you will use these new opportunities to help 
build with us and all the other countries of the world 
to a globalized modern science that flourishes across 
political borders and defies all of the differences that 
are used to separate people from one another. 

I am a happy man. I have visited many countries, 
seen many amazing plants in many beautiful places, 
met many fantastic people, learned a lot from them, 
and  tried  to  give  them  my  experience  and  vision  as 
well. Contemplating the beauty of  the world around 
you, discovering  something new  in nature,  trying  to 
preserve these amazing living wonders for the future 
generations—what can be better in this life? 

And I will conclude with the poetic words written 
by  the  famous  Ukrainian  botanist  Myhaylo  Klokov, 
known  in  Ukrainian  poetry  under  his  pen  name 
Myhaylo  Dolengo  (translated  into  English  by  my 
colleague Sergei Mosyakin): 

My travels brought me to far places,
Taiga and déserts… But my truth
Is still the same as in my youth:
Discovering new flower races.

New plants, new finds, a new idea…
I looked through that green-golden haze,
Finding my way through nature's maze
In Kazakhstan and in Crimea.

…With all your efforts, small or large,
You climb to somewhat higher levels,
Giving your work for people to judge.

…And have to start again your travels.
Ways up are harder… but perhaps
My long work hours serve me as steps.

With best wishes and affection for what you do and 
who you are,

Peter Raven

«Хай би ти жив у ці ка ві часи» (або «... в епо ху змін» ). На 
мій по гляд, це вза га лі-то нія ке не про клят тя. Жит-
тя в ці ка ві часи, без у мов но, ство рює пев ні про бле-
ми, але ра зом з тим від кри ває й нові мож ли вості. 
Світ стає все більш від кри тим для ва шої кра ї ни по 
мірі то го, як вона де да лі шир ше від кри ва єть ся сві-
то ві.  Я  щиро  спо ді ваю ся,  що,  спи раю чись  на  всі 
по пе ред ні до сяг нен ня ук ра їнської нау ки, ви бу де те 
ви ко ристо ву ва ти ці нові мож ли вості аби спри яти, 
ра зом  з  нами  і  всі ма  ін ши ми  кра ї на ми  сві ту,  роз-
бу до ві  гло ба лі зо ва ної су час ної нау ки, яка бурх ли-
во роз ви ва єть ся, не по мі чаю чи по лі тич ні кор до ни 
і від ки даю чи всі ті від мін ності, які за зви чай роз ді-
ля ли лю дей.

Я щас ли ва лю ди на. Я по бу вав у ба гатьох кра ї нах, 
ба чив  без ліч  ди во виж них  рос лин  у  най пре крас ні-
ших ку точ ках сві ту, зуст рі чав ба гатьох чу до вих лю-
дей, ба га то чому від них нав чив ся, а та кож і на ма-
гав ся пе ре да ти їм свій до свід і ба чен ня. Спо гля да ти 
кра су  сві ту  на в ко ло  нас,  від кри ва ти  щось  нове  в 
при ро ді, на ма га ти ся збе рег ти ці ди во виж ні чу де са 
жит тя  для  при йдеш ніх  по ко лінь  –  що  може  бу ти 
кра щим за це у жит ті лю ди ни?

Я  за вер шую  це  звер нен ня  пое тич ни ми  сло ва-
ми, на пи са ни ми ви дат ним ук ра їнським бо та ні ком 
Ми хай лом Кло ко вим, ві до мим в ук ра їнській пое зії 
під псев до ні мом Ми хай ло До лен го (пе ре клад анг-
лійською мо вою мого ко ле ги Сер гія Мо ся кі на):

В тай зі блу кав я і в пус ти ні,
На різ ній ба чив ви со ті
По ляр ну зір ку. На меті
Мав те, що маю і до ни ні.

Вгля дав ся я в просто ри сині,
В зе ле ні, в сиво-зо ло ті,
Вив чав скар би рос лин ні ті
У Ка захста ні й на Во ли ні.

Ма лий там чи ве ли кий труд,
Аби на спіль ну по бу до ву.
Хай все людський оці нить суд,

І тре ба по чи на ти зно ву.
Уг либ та вго ру шлях один – 
Щаб лі на пру же них го дин.

З  най кра щи ми  по ба жан ня ми  і  з  за хо п лен ням 
тим, що ви ро би те, і хто ви є,

Пі тер Рей вен
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ПЕТРО МИХАЙЛОВИЧ ЦАРЕНКО – ВИЗНАЧНИЙ УКРАЇНСЬКИЙ ФІКОЛОГ. 

ДО 60-РІЧЧЯ ВІД ДНЯ НАРОДЖЕННЯ

12 лип ня 2016 року ви пов ню єть ся 60 ро ків від дня на-
ро джен ня  та  40  ро ків  нау ко вої  ді яль ності  зна но го  у 
сві ті вче но го в га лу зі сис те ма ти ки, фло ристи ки, еко-
ло гії, біо гео гра фії, ево лю ції та біо тех но ло гії во до рос-
тей (особ ли во ко ко їд них зе ле них), за ві ду ва ча від ді лу 
фі ко ло гії Інсти ту ту бо та ні ки ім. М.Г. Хо лод но го НАН 
Ук ра ї ни, док то ра біо ло гіч них наук, про фе со ра Пет ра 
Ми хай ло ви ча Ца рен ка. 

П.М.  Ца рен ко  на ро див ся  в  мальов ни чо му  селі 
Сміль чин ці на Чер ка щи ні, вищу ос ві ту здо був у Ки-
ївсько му дер жав но му уні вер си те ті іме ні Та ра са Шев-
чен ка. Він є ви пу ск ни ком ка фед ри ниж чих рос лин, 
яку  в  той  час  очо лю ва ла  ви дат ний  аль го лог  док тор 
біол.  наук,  про фе сор  На дія  Про хо рів на  Ма сюк,  а 
тому  він  та кож  об рав  во до рос ті  об'єктом  сво їх  по-
даль ших до слі джень. Пі сля за кін чен ня уні вер си те ту 
Пет ро Ми хай ло вич при йшов до від ді лу фі ко ло гії (на 
той час – від діл спо ро вих рос лин) Інсти ту ту бо та ні ки 
ім. М.Г. Хо лод но го НАН Ук ра ї ни, з яким на да лі було 
пов'язане  його  про фе сій не  та  твор че  жит тя  і  де  він 
прой шов усі схо дин ки сво єї нау ко вої кар'єри – від ін-
же не ра до за ві ду ва ча від ді лу, який П.М. Ца рен ко очо-
лює з 2002 р. На фор му ван ня і роз ви ток Пет ра Ми-
хай ло ви ча як вче но го знач ний вплив спра ви ли ко ри-
феї від ді лу, учні ака де мі ка О.В. То па чевсько го, яс к-
ра ві представ ни ки Ки ївської шко ли фі ко ло гів – Н.П 
Ма сюк, Г.М. Па ла мар-Морд він це ва, Н.В. Кон д рать-
є ва,  З.І.  Аса ул-Вет ро ва,  Н.О.  Мош ко ва  та  інші;  тут 
від бу ло ся його ста нов лен ня як спе ціа ліста , звід си він 
здій сню вав свої нау ко ві по до ро жі. У спец ра ді Інсти-
ту ту бо та ні ки П.М. Ца рен ко за хис тив кан ди датську 
(1984) та док торську (1996) ди сер та ції. У 1990 р. юві-
ля ром  було  опуб лі ко ва но  «Краткий  определитель 
хлорококковых водоростей Украинской ССР» (1990), 
який  і до те пер за ли ша єть ся настіль ною кни гою ба-
гатьох аль го ло гів-фло ристів. 

По даль ші  нау ко ві  пра ці  П.М.  Ца рен ка  та кож 
пов'язані  з  вив чен ням  ко ко їд них  зе ле них  во до рос-

тей в Ук ра ї ні та за її ме жа ми. І до те пер вив чає пи тан-
ня їхньої так со но мії, морфології, еко ло гії, гео гра фії, 
ево лю ції та фі ло ге нії, бере участь у роз роб ці но віт ніх 
під хо дів  до  ви рі шен ня  за дач  аль го со зо ло гії  та  аль-
гоф ло ристич но го  ра йо ну ван ня  те ри то рії  Ук ра ї ни, 
при ді ляє ве ли ку ува гу за галь ним пи тан ням аль го ло-
гії, но менк ла ту ри та тер мі но ло гії. Ок рім розв'язання 
фун да мен таль них нау ко вих про блем, він та кож іні ці-
ює про ве ден ня ро біт, пов'язаних з при клад ни ми ас-
пек та ми фі ко ло гії, зок ре ма, й по шу ком та вве ден ням 
у куль ту ру во до рос тей, які є цін ни ми об'єктами для 
біо тех но ло гіч но го  ви ко ристан ня,  вив чен ням  їх ніх 
біо ло гіч них  власти востей,  роз роб кою  ме то дів  куль-
ти ву ван ня, фор му ван ням ко лек ції шта мів, пер спек-
тив них для про ми сло во го ви ро щу ван ня тощо. Він є 
ке рів ни ком, ку ра то ром і не втом ним ко лек то ром аль-
го те ки Інсти ту ту бо та ні ки (KW-A) та ко лек ції жи вих 
куль тур во до рос тей (IBASU-A) – об'єктів На ціо наль-
но го над бан ня Ук ра ї ни. 

Пет ро Ми хай ло вич є ав то ром та спів ав то ром по-
над 340 ґрун тов них нау ко вих праць. Се ред них – фун-
да мен таль ні зве ден ня щодо во до рос тей Бри танських 
ост ро вів (The Freshwater Algal Flora of the British Isles, 
2002),  Із ра ї лю  (Biodiversity  of  Cyanoprokaryotes  and 
Algae  of  Continental  Israel,  2000),  Мон го лії  (2014) 
та  чо ти ри том на  ко лек тив на  мо но гра фія  «Algae  of 
Ukraine:  Diversity,  Nomenclature,  Taxonomy,  Ecology 
and Geography» (2006–2014). Пет ро Ми хай ло вич є од-
ним з про від них ав то рів роз ді лу «Во до рос ті» третьо го 
ви дан ня «Чер во ної кни ги Ук ра ї ни. Рос лин ний світ» 
(2009).  Крім  того  –  один  з  від по ві даль них  ре дак то-
рів  се рії  «Фло ра  во до рос тей  Ук ра ї ни»  та  «Algae  of 
Ukraine…»,  член  ред ко ле гії  жур на лів  «Аль го ло гія», 
«International  Journal  of  Algae»  та  «Ук ра їнсько го  бо-
та ніч но го  жур на лу»,  ор га ні за тор  IV  Між на род ної 
кон фе рен ції  «Актуальные  проблемы  со вре мен ной 
аль го ло гии» (2012), не змін ний ке рів ник сек ції аль го-
ло гії (фі ко ло гії) Ук ра їнсько го бо та ніч но го то ва рист-
ва  (з  1998  р.).  Пет ро  Ми хай ло вич  ус піш но  по єд нує 
плід ну  нау ко ву  та  нау ко во-ор га ні за цій ну  ді яль ність 
з пе да го гіч ною ро бо тою, чи тає змістов ні лек ції сту-
ден там  низ ки  на ціо наль них  уні вер си те тів  Ук ра ї ни, 
ке рує ба ка лаврськи ми та ма гістерськи ми ро бо та ми; 
під його ке рів ництвом ус піш но за хи ще но п'ять кан-
ди датських ди сер та цій. 

Щиро ві тає мо Пет ра Ми хай ло ви ча зі зна мен ною 
юві лей ною да тою, зи чи мо по даль ших ус пі хів і звер-
шень у нау ко во-пе да го гіч ній ді яль ності та здій снен-
ня мас штаб них твор чих за ду мів, а та кож доб ро го здо-
ров'я, доб ро бу ту і щас тя йому та його ро ди ні.

Ред ко ле гія «Ук ра їнсько го бо та ніч но го журналу»,  
спів ро біт ни ки від ді лу фі ко ло гії, ко ле ги та дру зі
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