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Introduction

It has long been recognised that the single species 
concept of the Aotearoa / New Zealand endemic 
Leptospermum scoparium J.R. Forst & G. Forst is un
tenable (see de Lange, Schmid, 2021 — and referen
ces therein). Nevertheless, despite the wealth of phy
siological, chemical, ecological, and morphological 

evidence to support taxonomic segregation (Bur
rell, 1965; Porter, Wilkins, 1998; Porter et al., 1998; 
Bond et al., 2004; Douglas et al., 2004; Buys et al., 
2019; Koot et al., 2022), a single variable species, 
indigenous to eastern Australia, Tasmania, Aotea
roa / New Zealand, and the Cook Islands (Raroton
ga) has, until recently remained unchallenged (de 
Lange, Schmid, 2021).

ARTICLE HISTORY. Submitted 11 May 2023. Revised 22 June 2023. Published 30 June 2023
CITATION. Schmid L.M.H., de Lange P.J., Marshall A.J. 2023. Leptospermum hoipolloi (Myrtaceae), a new species from 
Aotearoa / New Zealand, segregated from Leptospermum scoparium s. l. Ukrainian Botanical Journal, 80(3): 173−198. https://
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RESEARCH ARTICLE

Leptospermum hoipolloi (Myrtaceae), a new species  
from Aotearoa / New Zealand, segregated from  
Leptospermum scoparium s. l.
Luzie M.H. SCHMID 1 , Peter J. de LANGE 1* , Andrew J. MARSHALL 1
1 School of Environmental & Animal Sciences, 
Te Pūkenga – New Zealand Institute of Skills and Technology,  
Private Bag 92025, Auckland 1142, New Zealand
Address for correspondence: pdelange@unitec.ac.nz

Abstract. Leptospermum hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid sp. nov. (Myrtaceae) is segregated from L. scoparium J.R. Forst. 
& G. Forst. (sensu lato). The new species is endemic to Te Ika a Maui / North Island and the northern part of Te Wai Pouna
mu / South Island of Aotearoa / New Zealand. The new species is morphologically distinguished from L. scoparium s. str. by 
the distinctly sericeous, narrower, and longer (up to 30 × 6 mm) lanceolate to elliptic lanceolate leaves, larger (up to 30 mm 
in diameter) flowers (these white, pinktinged, pinkstreaked or red); capsules up to 15.1 × 14.1 mm (unopened) and 16.6 × 
18.0 mm (opened). Three formae are recognised, f. hoipolloi, for those plants with shorter, narrower, glabrescent leaves, most
ly white (occasionally pink tinged or red) flowers, and smaller capsules; f. procumbens L.M.H. Schmid & de Lange f. nov., for 
those plants with a decumbent / prostrate growth habit, and silverwhite to silvery grey hairy leaves, larger, white, pinktinged 
or pink flowers, and larger capsules; and f. incanum (Cockayne) de Lange & L.M.H. Schmid f. comb. & stat. nov., for those 
plants previously recognised as L. scoparium var. incanum Cockayne, and which have an erect shrub growth habit, with lon
ger, often broader leaves, whose young and maturing lamina is invested in silverygrey or grey hairs; larger white, pinktinged 
or streaked, pink or red flowers and capsules. Conservation assessments using the New Zealand Threat Classification System 
are proposed and a revised key to the Leptospermum of Aotearoa / New Zealand provided.

Keywords: Leptospermum, Leptospermum scoparium, Leptospermum hoipolloi sp. nov., Leptospermum hoipolloi f. procumbens 
f. nov., Leptospermum hoipolloi f. incanum f. comb. & stat. nov., Myrtaceae, Aotearoa / New Zealand, new species, new forma, 
taxonomy
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The concept of the single variable species ac
cepted by New Zealand botanists for much of the 
20th century (de Lange, Schmid, 2021  — and re 
ferences therein) began to be reconsidered follow
ing the discovery of distinct chemodemes (Porter, 
Wilkins, 1998; Porter et al., 1998; Douglas et al., 
2004) and the recognition that the honey of Lepto
spermum scoparium s. l., has medicinal properties 
(Molan, Russell, 1988; Molan, 1995; McDonald et al., 
2018). The variability of the species and potential for 
taxonomic segregation was, however, not seriously 
considered until myrtle rust disease, caused by the 
rust Austropuccinia psidii (G. Winter) Beenken, was 
detected in Aotearoa / New Zealand in 2017 (Gal
braith, Large, 2017; Beresford et al., 2018; Schmid et 
al., 2021). Following that discovery, during their pa
nel meetings in 2016 the New Zealand Indigenous 
Vascular Plant Threat Listing Panel elected to re 
cognise morphological variation through provisional 
segregation of putative morphodemes using infor
mal tag names (de Lange et al., 2018). This decision, 
coupled with the increasing recognition of the eco
nomic potential of a hitherto neglected, widespread, 
morphologically variable plant, now placed at risk 
by Austropuccinia psidii (de Lange, Schmid, 2021), 
also prompted several studies exploring the genetic 
variation in the species (Buys et al., 2019; Koot et al., 
2022). Those studies have shown that Leptospermum 
scoparium s. str. is a New Zealand endemic, and fur
ther that there is well supported differentiation of the 
species into at least three (Buys et al., 2019) or, based 
on a wider sampling, and a different method of ana 
lysis (Koot et al., 2022), five clades.

Buys et al. (2019) and Koot et al. (2022) provided 
a phylogenetic basis for further taxonomic investi
gation of Aotearoa / New Zealand Leptospermum 
scoparium. Both studies whilst important had dif
ferent purposes. Buys et al. (2019) sought to answer 
questions about the relatedness of Australia and 
Aotearoa / New Zealand Leptospermum scoparium 
s. l. but was limited by sample size. Their study in
cluded some of the tag named entities identified by 
de Lange et al. (2018). Koot et al. (2022) employed 
a more thorough sampling that refined and expand
ed on the findings of Buys et al. (2019). Their study 
however, whilst more comprehensive at a popula
tion sampling level, was mostly limited to Māori 
lands, as such it did not include the full range of di
versity exhibited by Aotearoa / New Zealand Lepto
spermum, and tag name entities were not specifically 
identified in their sampling or included across their 

range of sampling. Irrespective of the clades these 
authors recognised, they mostly mirror many of 
the informally recognised tag names proposed 
by de Lange et al. (2018). In part that phylogene 
tic evidence, along with evident morphological dis
parity, sympatry, syntopy and ecological differenti
ation were used by de Lange and Schmid (2021) to 
segregate Leptospermum repo de Lange & L.M.H. 
Schmid from L. scoparium s. l. That species is one 
of three tag named postulates that had been re
cognised by de Lange et al. (2018) (L. aff. scopari
um (a) (AK284541; "Auckland"), L. aff. scoparium 
(b) (AK247250; "coastal silver prostrate") and L. 
aff. scoparium (c) (AK191319; "Waikato peat bog") 
(now L. repo)), and one variety, Leptospermum 
scoparium var. incanum Cockayne present in the 
northern portion of Te Ika a Maui / North Island 
of Aotearoa / New Zealand, that fall within a clade 
recognised by Buys et al. (2019) and Koot et al. 
(2022). These tag name entities, and L. scoparium 
var. incanum were briefly discussed and illustrated 
by de Lange and Schmid (2021).

In this paper we revisit the taxonomic status of 
Leptospermum aff. scoparium (a) (AK284541; "Auck
land"), L. aff. scoparium (b) (AK247250; "coastal 
silver prostrate") and Leptospermum scoparium var. 
incanum, recognising a new species Leptospermum 
hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid with three for
mae, f. hoipolloi, f. procumbens L.M.H. Schmid & 
de Lange, and f. incanum (Cockayne) de Lange & 
L.M.H. Schmid. For ease of reading these Leptosper
mum will be referred to from here on using these 
names: Leptospermum hoipolloi, L. hoipolloi f. hoipol
loi, L. hoipolloi f. procumbens, L. hoipolloi f. incanum.

Materials and Methods

This article is based on the study of live plants cul
tivated over the last three decades in Auckland, 
Hamilton, and Wellington, Te Ika a Maui / North 
Island, Aotearoa / New Zealand by the correspon
ding author. Field work to examine Leptospermum 
variation, ecology, and zones of sympatry, was un
dertaken from throughout the northern part of Te 
Ika a Maui / North Island, Tairawhiti / East Cape, 
Taranaki and northwest Nelson, Te Wai Pounamu 
/ South Island. Examination of fresh specimens was 
complemented by study of herbarium specimens 
held at AK, CHR, WELT and UNITEC; herbarium 
acronyms follow Thiers (2008−continuously upda
ted). Except for those measurements of stature and 
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branch / branchlet widths taken from live plants in 
the wild, dimensions have been derived from dri
ed material held in AK and UNITEC supplemented 
with some measurements taken from extremes of 
variation in CHR and WELT.

Taxonomic Concept
Formal recognition has been influenced by inves

tigation of the variation within Leptospermum found 
within the clades identified by Buys et al. (2019) and 
Koot et al. (2022), through field work, plant collec
tion, cultivation of wild plants and herbariumbased 
investigations. Species rank has been conservatively 
accorded where tag name entities are widespread, 
sympatric / syntopic with accepted Leptospermum 
species, and exist as morphologically discrete, stable 
units. In this revision the rank of forma has been ap
plied to syntopic putative or established taxonomic 
units (e.g., L. scoparium var. incanum) which differ 
from their parent taxon by single, minor but con
sistent polymorphisms, e.g., growth habit, indumen
tum, and which occur occasionally (at times locally 
abundantly) within a po pu lation (see the definition 
of "forma" in Davis, Heywood, 1963; Stuessy, 1990; 
Stace, 1991; Hamilton, Reichard, 1992). We have 
elected to use "forma" in preference to "variety" for 
Leptospermum because its definition is less ambig
uous than that of variety, whose usage seems con
fused and multifaceted with obvious overlap with 
subspecies (Davis, Heywood, 1963). As such this 
rank is now little used in Aotearoa / New Zealand 
(Allan, 1961 c.f. Schönberger et al., 2022). Other in
terpretations are possible, but the fact remains that 
within the range of the Aotearoa / New Zealand 
endemic Leptospermum scoparium, distinct entities 
that cohabit are widespread, morphologically sta
ble, and often chemically distinct. Little purpose is 
served maintaining a single variable species, while 
recognising within it an informal taxonomy of dis
tinct morpho or chemodemes of potential econo
mic and cultural importance (Douglas et al., 2004; 
McDonald et al., 2018; Porter, Wilkins, 1998; Porter 
et al., 1998) requiring conservation management (de 
Lange et al., 2018).

Taxonomy

Leptospermum hoipolloi L.M.H. Schmid &  
de Lange sp. nov.

Type: AOTEAROA / NEW ZEALAND, Te Ika 
a Maui / North Island, West Auckland, Manukau 

Harbour, near Huia, Spraggs Monument, 37.007904 
S, 174.590001 E, 51 m a.s.l., P.J. de Lange 15067 & 
F.J.T. de Lange, 6 Oct 2021. Cooccurring species: 
Kunzea robusta de Lange & Toelken, Coprosma ro
busta Raoul, Dracophyllum sinclairii Cheeseman, 
and Gleichenia dicarpa R. Br. (habitus  — https://
inaturalist.nz/observations/97306874). Holotype: 
AK386153A (Fig. 1), AK386153B (Fig. 2), one spe 
cimen mounted on two herbarium sheets contain
ing 13 parts of the same individual plant as follows: 
AK386153A  — one flowering and one fruiting 
branch, two portions of branchlets showing bark, 
and AK386153B — one flowering branch. Isotypes: 
NSW, UNITEC12920.

Life Science Identifier (LSID): urn:Isid:ipni.
org:names: 773190021

Diagnosis. Distinguished from Leptospermum 
scoparium s. str. with which it often grows by the 
sericeous, narrower and longer (up to 30 × 6 mm) 
lanceolate to elliptic lanceolate leaves, larger (up 
to 30 mm in diameter) flowers (these white, pink
tinged, pinkstreaked or red); pink, red, amber 
or brown (sometimes yellowgreen) style up to 
4.5 mm long at anthesis, elongating to 5.2 mm after 
anthesis; stigma flat, pink, red, dark amberbrown, 
up to 1.3 mm in diameter at anthesis, expanding to 
1.6 mm following anthesis; capsules up to 15.1 × 
14.1 mm (unopened) and 16.6 × 18.0 mm (opened).

Growth habit (Fig. 3)  — trees, erect or trailing 
shrubs attaining heights of up to 10 m tall or, if de
cumbent, with prostrate trailing stems forming ± 
circular patches up to 6 m diameter, and 1 m tall. 
Trunk — usually unbranched at base, up to 0.3 m 
d.b.h., usually devoid of branches in lower ⅓ to ½, in 
decumbent plants trunk not evident. Bark — usual
ly loosely attached, chartaceous to semicoriaceous, 
flaking readily, shards irregular, often with sinuous 
margins, adaxially charcoal grey or grey, abaxially 
reddish. Branches  — 3 or more, erect, semierect 
or widely spreading, young stems copiously cove
red in (0.20−0.35−)0.40(−0.52) mm long, white, 
straight to slightly flexuous, sericeous, antrorseap
pressed hairs, usually but not always glabrescent 
with age. Vegetative bud scales  — 3−8, mostly 
shedding soon after vegetative growth commen 
ces, rarely with a few persistent, (0.4−)0.8−1.0(−1.2) 
× (0.3−)0.6−0.7(−1.0) mm, amber to redbrown, 
scarious, oblong to ovoid, inner surface smooth, 
glossy, outer with frayed, lacerate margins or en
tire, basal portion densely invested in white ant
rorseappressed to suberect sericeous hairs up to 

https://inaturalist.nz/observations/97306874
https://inaturalist.nz/observations/97306874
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Fig. 1. Holotype of Leptospermum hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid f. hoipolloi (AK386153A), specimen 
spread over two sheets AK386153A and AK386153B (Fig. 2)
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Fig. 2. Holotype of Leptospermum hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid f. hoipolloi (AK386153A), specimen 
spread over two sheets AK386153A (Fig. 1) and AK386153B
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0.1 mm long. Leaves — crowded along branchlets, 
spicyscented when crushed, divergent to spread
ing, (5.0−)9.6−17.5 (−30.0) × (2.2−)2.8(−6.0) mm, 
dull to semiglossy green, dark green, sometimes 
glaucescent; lamina lanceolate, elliptic lanceolate, 
flat to weakly concave, shortly acute or sometimes 
acuminate, rarely cuspidate, acumen if present up to 
1.2 mm long, bases cuneate to attentuate, margins 
minutely denticulate; surfaces on young growth 
sericeous either near base and along midrib, and 
along leaf margin, maturing ± glabrescent or with 

adaxial and abaxial surfaces copiously covered with 
hairs, these either persisting on mature leaves or ± 
persisting on basal portion of leaf and along portions 
of leaf margin (especially toward base); oil glands 
numerous, more evident when dry. Perules — 4−6, 
shedding at bud burst, (0.4−)0.6−0.8(−1.2) × (0.4−) 
0.6−0.8(−1.0) mm, glabrous, hyaline, amber to pale 
redbrown, scarious, orbicular, margins usually 
entire or sometimes frayed, inner surface smooth, 
glossy. Inflorescence  — monadic on short axillary 
brachyblasts or on long, 300 mm long or more, 

Fig. 3. Leptospermum hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid f. hoipolloi. A: Growth habit at type locality, Spragg Monument, 
Kaitarakihi, near Huia, Manukau, Te Ika a Maui / North Island; B: Foliage, Fletchers Bay, Coromandel Peninsula, Te Ika 
a Maui / North Island; C: Mature leaves and flower bud Motatau, Northland, Te Ika a Maui / North Island; D: Flowering 
branchlets, Spragg Monument, Kaitarakihi, near Huia, Manukau, Te Ika a Maui / North Island; E: Flower with pinkflushed 
sepals and petal bases, Lake Waiparaheka, Ngawha Springs, Te Ika a Maui / North Island; F: Unopened, mature fruiting 
capsules, Spragg Monument, Kaitarakihi, near Huia, Manukau, Te Ika a Maui / North Island (all images: P.J. de Lange)

AA BB CC
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terminal shoots. Prophylls — caducous, 2, 0.1−0.2 
mm long, oblong, midrib scarcely developed, 
green to redgreen when fresh, tan when dry, 
abaxial surface densely invested in white sericeous 
hairs. Pedicels  — sessile or subsessile, 0.1−0.4 
mm long at anthesis, sometimes elongating to 3.6 
mm after anthesis, terete, sparsely invested with 
antrorseappressed, sericeous white hairs. Flow-
er buds  — clavate, tholiform with calyx lobes 
not meeting; living flowers when fully expanded 
(18−)24(−30) mm in diameter. Hypanthium  — 
(4.5−)6−4(−8.0) wide, by (2.3−)3.3(−4.2) mm, 
yellowgreen, green, or pale honeybrown, obco
nic, obconicfunnelform, terminating in a slight
ly thicker rim bearing five calyx lobes; surface 
smooth (wrinkling in dry specimens) finely glan
dular punctate, glabrous. Calyx lobes 5, spreading, 
2.6−2.8 × 2.6−2.8 mm, caducous, broadly deltoid 
to ovate, with rounded apices, glabrous or very 
rarely with margins sparsely ciliate, oil glands col
ourless. Receptacle initially pale pink (sometimes 
pale green / yellow green), colour usually inten
sifying to dark red at anthesis. Petals  — 5(−6), 
spreading, 6.7−8.5(−11.0) × 4.6−10.2 mm, white, 
pinktinged, pinkstreaked, pink or very rare
ly red, orbicular, apex obtuse to rotund, margins 
finely crimped, oil glands not evident. Stamens — 
(18−)28(−36−40), arranged in 1(−2) whorls ad
nate to receptacular rim, filaments white, pink or 
more rarely greentinged (usually near base), or 
completely pink or carmine. Antipetalous stamens 
3−4, antisepalous 4(−6). Outermost antipetalous 
stamens erect or weakly incurved, sometimes pe
talloid, on filaments (1.0−)2.3−2.8  mm long, oc
casional inner whorl of 2 stamens present, these 
erect or incurved, 1.0−1.3 mm long, positioned 
at base of the outermost antipetalous pair. Antise
palous stamens usually shorter than antipetalous, 
on filaments 1.0−1.8 mm long, incurved, erect or 
in mixtures of both. Anthers dorsifixed 0.3−0.5 
× 0.12−0.16 mm, ovoid, latrorse, pale pink, red 
or dark red. Pollen white to cream. Anther con
nective gland 0.26 mm long, amber or pale pink, 
narrowly obovoid. Ovary  — 5(−7)−locular, each 
loculus with 80 or more ovules, set in 8 rows on 
each placental lobe. Style (2.6−)3.8−4.5  mm long 
at anthesis, elongating to 5.2 mm after anthesis, 
pink, red, amber or brown (very rarely yellow 
green); stigma (0.60−)0.70−1.3 mm in diame
ter at anthesis, expanding to 1.6 mm following 
anthesis, flat, pink, red, dark amber brown, at 

anthesis, finely papillate rugulose. Fruits  — per
sistent, woody, (8.3−)10.3(−15.1) × (8.2−)14.1 mm 
(unopened), (8.8−)12.3(−16.6) × (9.3−)18.0 mm 
(opened), pale brown grey to grey, broadly obcon
ic, turbinate, (sometimes hemispherical / globose), 
centre often with persistent style remnant, valves 
5(−7), exserted as a dome, indented at centre, ± 
symmetrical with base. Valves opening on dead 
branches or following fire. Seeds — 2.4−2.6(−2.8) 
× 0.22−0.26 mm, linear, linearcuneiform, curved, 
flexuous to sigmoid, laterally compressed or terete, 
2−4angled, apex truncate or acute, testa dull or 
glossy, orangebrown, glabrous, longitudinally 
striate. Chromosome Number: 2n = 22, n = 11II 
(de Lange, Murray, 2004, AK284541)

Etymology. The epithet "hoipolloi" is the Greek 
term for ‘the many’ (derived from two Greek words 
‘hoi’ [definite article, ói in Greek] and ‘polloi’: οἱ 
πολλοί) in English is usually taken to refer to ‘the 
masses; common people’ or even ‘rabble’ (Dever
son, Kennedy, 2005: 516; Duretto, 1999). It is used 
here to reflect the fact that the new species, which 
is extremely common, has previously been regarded 
as part of a common, variable, species Leptosper
mum scoparium. In its English usage the epithet is 
plural and should be treated here as indeclinable.

Notes. Three taxa distinguished at the rank of 
‘forma’ are here recognised within Leptospermum 
hoipolloi  — f. hoipolloi, f. procumbens, f. incanum. 
These are formally described below.

Affinities. Leptospermum hoipolloi (f. hoipolloi,  
f. procumbens, f. incanum) and L. repo belong to 
the northern Te Ika a Maui / North Island clade of  
L. scoparium s. l. (Buys et al., 2019; de Lange, 
Schmid, 2021; Koot et al., 2022 (as "NNI" clade). 
However, unlike f. procumbens and f. incanum,  
f. hoipolloi extends beyond the limits of other mem
bers of that clade. It was not recognised south of 
the northern portion of Te Ika a Maui / North Is
land by Buys et al. (2019) as their limited sampling 
necessarily precluded specimens judged to be the 
same entity outside that area, and it does not seem 
to have been included by Koot et al. (2022) in their 
sampling south of their NNI either based examina
tion of relevant vouchers in CHR. Leptospermum 
hoipolloi (f. hoipolloi, f. procumbens, f. incanum) and 
L. repo plants differ from the type of Leptospermum 
scoparium by their consistently longer, lanceolate, 
ellipticlanceolate to linear leaves, larger flowers 
(these often pinktinged or pink), and larger, often 
globose capsules (de Lange, Schmid, 2021).
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Leptospermum hoipolloi L.M.H. Schmid &  
de Lange f. hoipolloi

Growth habit (Fig. 3A−F)  — shrub or tree 
(1−)3(−10) m tall, sometimes much reduced in 
extreme acid wetlands, then attaining heights of 
100 mm or less. Leaves  — (5.0−)9.6−17.5(−22.0) 
× (2.2−)2.8(−3.1) mm; lamina lanceolate, ellip
tic lanceolate; surfaces on young growth sericeous 
near base and along midrib, and along leaf mar
gin, maturing ± glabrescent with hairs ± persisting 
on basal portion of leaf and along portions of leaf 
margin (especially toward base). Flowers  — when 
fresh and fully expanded (18−)20(−24) mm in di
ameter. Hypanthium  — (4.5−)6.4(−8.0) wide, by 
(2.3−)3.3(−4.2) mm. Petals  — 5(−6), spreading, 
6.7−7.3(−8.3) × 5.2−7.4 mm, white, pinktinged, 
pink or very rarely red, orbicular, apex obtuse to 
rotund, margins finely crimped, oil glands not evi
dent. Fruits — persistent, woody, (8.3−)10.3(−14.4) 
× (8.2−)12.2 mm (unopened), (9.2−)12.3(−16.6) × 
(9.3−)15.4 mm (opened). Chromosome number: 2n 
= 22, n = 11II (de Lange & Murray 2004, AK284541)

Representative Specimens (out of 787 seen). 
Aotearoa / New Zealand. Manawa Tāwhi / Three 
Kings Islands: Manawa Tāwhi (Great Island), G.T.S. 
Baylis, 3 Dec 1945, AK22812; Manawa Tāwhi (Great 
Island), above Castaway Stream, P.J. de Lange s.n., 2 
Dec 1995, AK22814. Te Ika a Maui / North Island: 
Mangamuka, c. 2 km north of bridge near roadside 
cemetery, P.J. de Lange 13192 & C.M. Beard, 22 Sep 
2016, AK362918; Kāeo vicinity, at junction of Otan
garoa and Taratara Roads, A.E. Orchard 3597, 14 
Oct 1972, AK130897; Kaipara, near Glorit, Mataia 
QE II Covenant, P.J. de Lange 15046 & T.J.P. de 
Lange, 9 Dec 2020, UNITEC12812; West Auckland, 
Waitakere Ranges, Mt Zion descent to Karekare, 
P.J. de Lange 15556 & T.J.P. de Lange, 24 Nov 2021, 
UNITEC13719; South Kawhia, Taumatatotara 
Range, Coe’s Road turnoff, P.J. de Lange 15549 & 
L.M.H. Schmid, 12 Jan 2022, UNITEC13713; East
ern Taranaki, Tahora, Ohura Road, near Tahora 
Saddle, P.J. de Lange 15552 & G.M. Crowcroft, 4 Jan 
2022, UNITEC13716; South Taranaki, Mangawhio, 
Lakes Road, Lake Mangawhio, P.J. de Lange 15388, 2 
Mar 2022, UNITEC13667; Ohiwa Harbour, Wainui, 
P.J. de Lange 15516 & L.M. Fisher, 28 Oct 2022, 
UNITEC13652; Tairawhiti (East Cape), Raukūma
ra Range, Takaputahi, P.J. de Lange 15512 & L.M. 
Fisher, 28 Oct 2022, UNITEC13648; Nūhaka  — 
Opoutama Road, P.J. de Lange 15524 & L.M. Fish
er, 1 Nov 2022, UNITEC13660; Hawke Bay, Pacific 

Coast Highway (State Highway 2), Wairoa Look
out, P.J. de Lange 15523 & L.M. Fisher, 1 Nov 2022, 
UNITEC13659; Karori, T. Kirk s.n., 7 Jan 1889, 
WELTSP044300. Te Wai Pounamu / South Island: 
Onetahua / Farewell Spit, near Lighthouse, M.J.A. 
Simpson 4563, 19 May 1965, CHR148929; Tasman 
Bay, Waimea Inlet, Moturoa, Bird Island (between 
Rough and Rabbit Islands), D.G. Drury s.n., 20 
Nov 2006, CHR659360; Golden Bay, Collingwood, 
W.R.B. Oliver s.n., 13 Dec 1945, WELTSP035529; 
North West Nelson, Kahurangi National Park, 
Upper Takaka River, Asbestos Mine, P.J. de Lange 
15274 & D.J. Blanchon, 2 Feb 2022, UNITEC13135; 
Marlborough Sounds, Ship Cove, A.P. Druce s.n., 
6 Dec 1953, CHR84822; Marlborough Sounds, 
Blackwood Bay, W.R. Philipson s.n., 10 Jun 1989, 
CHR397758; West Coast, near Charleston, D. & 
G.C. Kelly s.n., Nov 1973, CHR250127.

Distribution (Fig. 4). Endemic to Aotearoa 
/ New Zealand where it is indigenous to Te Ika a 
Maui / North Island and the northwestern part 
of Te Wai Pounamu / South Island. Leptospermum 
hoipolloi is most common in the northern part of 
Te Ika a Maui / North Island, ranging south from 
Te Paki to the lowlands of the Central Volcanic 
Plateau, and Taranaki / Whanganui regions. It is 
scarce in the east of Te Ika a Maui / North Island, 
though present in scattered sites from Tairawhiti 
south through Hawkes Bay to the Wairarapa and 
Wellington regions. In Te Wai Pounamu / South 
Island, it is locally common in parts of northwest 
Nelson extending locally along the west coast to at 
least Charleston. It is also known from a few loca
tions in the Marlborough Sounds, and from por
tions of coastline and islands within the Waimea 
Inlet, Tasman Bay it is otherwise seemingly absent 
from the rest of that island. Outside these natural 
occurrences, it has been planted widely throughout 
the main islands of Aotearoa / New Zealand for the 
Mānuka Honey Industry, as a horticultural subject, 
and as part of restoration plantings (usually known 
as L. scoparium s. l., which we now consider a name 
misapplied to our newly described taxon). From 
these sources it has often naturalised, a situation 
that explains its localised occurrences on Rēkohu 
(Chatham Island) — Ōue Creek, Waiteki / Waitangi 
(P.J. de Lange CH368 & J.W.D. Sawyer, AK295080), 
and near the Chatham Islands Airport (P.J. de Lange 
CH4207, UNITEC13751).

Habitats and co-associated flora species. Lep
tospermum hoipolloi f. hoipolloi may be found in a 
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range of habitats from the coast to subalpine (0−900 
m a.s.l.) on a range of substrates including igneous, 
ultramafic, sedimentary rocks, mobile sand, alluvi
um, peat and soils derived from these. The species 
is most commonly found in coastal to lowland / 
montane areas, especially in regenerating shrubland 
and gumland. In the far northern part of its range, 
notably on the Te Aupōuri Peninsula and along the 
eastern coastline of Northland it is frequently sym
patric with Leptospermum hoipolloi f. procumbens, 
L. hoipolloi f. incanum, Kunzea amathicola de Lange 
& Toelken, K. linearis (Kirk) de Lange & Toelken, 
and further south with K. robusta de Lange et 

Toelken. In some of these locations, e.g, Kauere 
(34.736097 S, 173.113393 E, c. 9 m) and Takatū Pe 
ninsula (36.363678 S, 174.864887 E, c. 18 m), there 
is some suggestion of hybridisation between f. ho 
ipolloi and f. procumbens. Peculiarly, throughout 
the peat bogs and wetlands of Te Aupōuri, Karikari 
Peninsula, and the Kaitaia lowlands, L. hoipolloi f. 
hoipolloi is locally dominant (sometimes codomi
nant with f. incanum). These are habitats which in 
the greater Waikato region are exclusively occupied 
by L. repo with L. hoipolloi f. hoipolloi populations 
in that region tending to grow on clay and other 
nonwaterlogged soils instead (de Lange, Schmid, 

Fig. 4. Generalised distribution of Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi (A), f. incanum (B) and f. procumbens (C), Aotearoa / 
New Zealand
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2021). However, in other locations, notably on the 
Coromandel Peninsula, parts of the Bay of Plenty, 
and, at least historically, in Taranaki, L. hoipolloi f. 
hoipolloi cooccurs (or once did) with Leptosper
mum repo.

Throughout Te Ika a Maui / North Island but es
pecially in locations south of the western Waikato 
and the Mamaku Plateau, Leptospermum hoipolloi f. 
hoipolloi can be found growing with L. scoparium 
s. str. (Fig. 5). Within the northern portion of the 
Central Volcanic Plateau it grows with other vari
ants allied to L. scoparium s. str. In the southern in
land portions of Tairawhiti / East Cape, and in a few 
places along the coastline L. hoipolloi f. hoipolloi can 
be locally common, extending into the foothills of 
the Raukūmara Range, but in the north from near 
Pōtaka thence east and south to Uawa (Tolaga Bay) 
it is mostly replaced in coastal areas and lowlands 
by Leptospermum aff. scoparium (d) (AK286289; 
East Cape) (P.J. de Lange unpubl. data).

In Te Wai Pounamu / South Island, Leptosper
mum hoipolloi f. hoipolloi is mostly confined to 
the northwest and there it is most common in the 
sand country of Farewell Spit, in pockets around 
Whanganui Westhaven and the Wakamarama 
Range with sporadic occurrences as far south as 
Charleston at least. In these locations plants are 
widely sympatric with Leptospermum scoparium 
s. str.

Phenology. Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi 
may be found flowering throughout the year. How
ever, flowering often peaks in late winter to spring 
(August–October) sometimes with a secondary 
flowering peak around December–January.

Affinities. Throughout its range Leptospermum 
hoipolloi f. hoipolloi is sympatric with L. scoparium 
s. str. From that species L. hoipolloi is easily dis
tinguished by the consistently longer, narrower, 
lanceolate leaves, whereas L. scoparium s. str. has 
broadly ovate, oval to orbicular, or broadly elliptic, 
ovateelliptic leaves that are sharply acuminate. The 
mature leaves of L. hoipolloi f. hoipolloi are glabres
cent though they usually retain some indumentum 
on their margins (especially toward the base); how 
ever, in L. scoparium s. str. the mature leaves tend to 
be completely glabrous; hairs if present are usually 
on the basal adaxial surface and then only sparsely 
so. Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi has slightly 
larger flowers than L. scoparium (up to 24 mm di
ameter c.f. up to 20 mm in L. scoparium). As a rule, 
L. scoparium has white petals; however, pinktinged 

and completely red petals are also known in L. sco
parium so these are not diagnostic.

Morphologically Leptospermum hoipolloi f. hoipol
loi (and f. incanum) differs from L. repo by its more 
heavily branched growth habit and wider (2.2−3.1 
mm c.f. 0.3−2.0 mm wide) lanceolate, ellipticlan
ceolate, sharply acute, often distinctly acuminate 
leaves. When fully expanded, these are set at 60−80° 
rather than 85−90° to the branch axis, and due to 
their width, often obscure the branchlet internodes, 
such that the branchlets appear to be "leafier" than 
they really are. This contrasts with finer, more di
vergent leaves of L. repo, whose positioning exposes 
the branchlets internodes, imparting the impression 
that this species has fewer leaves than it does. The 
mature leaves of Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi 
are also more consistently hairy, along the leaf mar
gins, midrib and particularly near the leaf base. The 
leaves of L. repo are glabrous or nearly so. The flow
ers of Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi are usually 
larger than those of L. repo (up to 24 mm diameter, 
as compared to 15 mm in L. repo), and whilst usu
ally white, may also be pinktinged, pink (the pink 
colour being more common in the northern part of 
the species range) or red (e.g., R.H. Matthews s.n. & 
H. Carse, CHR296471). Another difference is that 
the stamen filaments of Leptospermum hoipolloi 
f. hoipolloi though usually white, may be pink or 
more rarely greentinged (usually near base), or 
completely pink or carmine. The stigma and style of 
L. hoipolloi f. hoipolloi mature pink, red, amber, or 
brown (very rarely yellow green) rather than uni
formly green in L. repo (de Lange, Schmid, 2021).

In the northern part of its range L. hoipolloi f. 
hoipolloi is found growing syntopically with f. in
canum with no apparent ecological differentia
tion. Morphologically both taxa are similar except 
that the young emergent and maturing foliage of  
L. hoipolloi f. incanum is densely invested in long 
silvery grey appressed hairs, which in extreme ex
amples impart a greyish appearance to the plant.

On coastal headlands, rock outcrops and open 
ground in Northland and the eastern Waikato Lep
tospermum hoipolloi f. hoipolloi is sympatric with, 
and commonly grows syntopically with L. hoipolloi 
f. procumbens. The key distinction between these 
two taxa is that Leptospermum hoipolloi f. procum
bens has a decumbent growth habit with sprawling, 
prostrate stems (these often layering), pendulous 
branchlets, and distinctly silver hairy leaves (for 
other differences and a discussion on choice of rank 
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Fig. 5. Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi (top plant) and L. scoparium s. str. (bottom) plant growing syntopically, 
Karekare / Mt Zion Track, Waitakere Range, West Auckland, Te Ika a Maui / North Island (image: P.J. de Lange)
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see under f. procumbens below). This distinction 
whilst clearcut in the field renders herbarium re
cognition problematic unless the collector has stat
ed the growth habit.

Conservation Status. Leptospermum hoipol
loi f. hoipolloi, as Leptospermum aff. scoparium 
(a) (AK284541; Auckland), has been listed by de 
Lange et al. (2018) as "Threatened / Nationally Vul
nerable" qualified "DP [Data Poor]", "De [Designated’]"  
using the New Zealand Threat Classification Sys
tem (Townsend et al., 2008). No threat pathway was 
specified for this assessment.

This step was taken because of the perceived 
threat of myrtle rust disease, caused by the rust fun
gus Austropuccinia psidii. This rust was first repor 
ted from Aotearoa / New Zealand in May 2017, after 
which it has spread rapidly throughout the North 
Island and northern South Island (Galbraith, Large, 
2017; Beresford et al., 2018; Schmid et al., 2021). 
At the time the threat listings for the New Zealand 
Vascular Flora was being finalised (May 2017) the 
detection of the rust was considered sufficient to 
review the threat status of all New Zealand Myrta 
ceae (see Introduction above and de Lange et al., 
2018). Leptospermum scoparium s. l. was suspec 
ted of being susceptible on the basis of attacks on 
plants of this species cultivated in Australia (MPI 
n.d. https://www.myrtlerust.org.nz/assets/Uploads/
SuseptibleMRSpecies.pdf  — accessed 25 May 
2021). Subsequent research has now confirmed that 
Leptospermum scoparium s. l. is susceptible (Grant 
et al., 2020) though attacks on the Aotearoa / New 
Zealand members of this species complex outside 
cultivation are so far uncommon (see https://inat
uralist.nz/taxa/549208Austropucciniapsidii — ac
cessed 25 May 2021).

Whether or not the high threat listing allocated 
by de Lange et al. (2018) for L. hoipolloi f. hoipol
loi is appropriate remains to be confirmed. In the 
interim between conservation assessments, Austro
puccinia is still expanding its range and widening its 
host range on Aotearoa / New Zealand Myrtaceae; 
only time will tell what the full impact of this rust is 
on Leptospermum.

Therefore, pending the next national threat list
ing of the Aotearoa / New Zealand indigenous vas
cular flora (meeting held in 2022, listing in prepa
ration due for publication in 2024), and cognisant 
of the ongoing spread of Austropuccinia psidii, the 
current threat status is not contested here. The only 
issue is that the qualifier ‘DP’ sensu Townsend et al. 

(2008) had now been partitioned (Rolfe et al., 2019) 
such that for this species the qualifiers ‘DPS’ [Data 
Poor: Size] and ‘DPT’ [Data Poor: Trend] are sug
gested here, as there are no accurate estimates of 
the population size for this species, while the rate of 
decline is unknown, merely anticipated (hence the 
qualifier ‘De’ used by de Lange et al., 2018).

Leptospermum hoipolloi f. procumbens  
L.M.H. Schmid & de Lange f. nov.

Type: AOTEAROA / NEW ZEALAND, Te Ika a 
Maui / North Island, Te Aupōuri, Ōtaipango, (Hen
derson Bay), Kauere Road, Kauere coastal track 
walk. Latitude 34.735950 S, Longitude 173.113294 
E. Cooccurring species: Acacia longifolia (An
drews) Willd. subsp. longifolia, Cassytha panicula
ta R. Br., Cortaderia selloana (Schult. & Schult. f.) 
Aschn. & Graebn., Leptecophylla juniperina (J.R. 
Forst. & G. Forst.) C.M. Weiller subsp. juniperina, 
Leptospermum hoipolloi f. incanum, Leucopogon 
fraseri A. Cunn., Leucopogon fasciculatus (G. Forst.) 
A. Rich., Metrosideros excelsa Sol. ex Gaertn., Pteri
dium esculentum (G. Forst.) Cockayne, Schoenus 
brevifolius R.Br. and Rytidosperma racemosum (R. 
Br.) Connor & Edgar (habitus  — https://inatural
ist.nz/observations/34391915 ). Holotype: P.J. de 
Lange & T.J.P. de Lange AK386179 (Fig. 6). Iso-
types: NSW, UNITEC12810.

Life Science Identifier (LSID): urn:Isid:ipni.
org:names: 773189931

Diagnosis. Distinguished from Leptospermum 
hoipolloi f. hoipolloi and L. hoipolloi f. incanum by 
the procumbent growth habit.

Notes. Treating L. hoipolloi f. procumbens as 
a full species allied to L. hoipolloi, or alternative
ly as a sporadically occurring ‘sport’ within that 
species were both considered. Relegation to an 
unranked ‘sport’ we feel is not merited as f. pro
cumbens is widespread, at times locally dominant, 
forms truebreeding populations, and is popular 
in cultivation (see below) so merits some level of 
taxonomic recognition. Species rank we consider 
inappropriate because, aside from the distinctive 
growth habit, we can find no other consistent mor
phological characters to warrant that higher rank. 
Therefore we have elected to use the rank of ‘for
ma’ in the sense of GarnockJones & Molloy (1982), 
Heenan (1998), and de Lange & Cameron (1999) 
for minor genetically fixed variation found exclu
sively within a larger gene pool of the same parent 
species, e.g., Hebe amplexicaulis f. hirta Garn.Jones 

https://www.myrtlerust.org.nz/assets/Uploads/Suseptible-MR-Species.pdf
https://www.myrtlerust.org.nz/assets/Uploads/Suseptible-MR-Species.pdf
https://inaturalist.nz/taxa/549208-Austropuccinia-psidii
https://inaturalist.nz/taxa/549208-Austropuccinia-psidii
https://inaturalist.nz/observations/34391915
https://inaturalist.nz/observations/34391915
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Fig. 6. Holotype of Leptospermum hoipolloi f. procumbens L.M. Schmid & de Lange (AK386179)
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Fig. 7. Leptospermum hoipolloi f. procumbens L.M.H. Schmid & de Lange – all images from the type locality, Kauere coastal 
track, Kauere, Ōtaipango (Henderson Bay), Te Aupōuri, Te Ika a Maui / North Island. A: Growth habit and habitat; B: Foliage; 
C: Flowering branchlets; D: Flowers (all images: P.J. de Lange)

& Molloy, Mazus novaezeelandiae f. hirtus Heenan 
and Xeronema callistemon f. bracteosa (L.B. Moore) 
de Lange & E.K. Cameron. This usage differs from 
the way Connor (1991) and Gardner (1997) applied 
that rank for allopatric variation in Chionochloa 
Zotov and Macropiper Miq. respectively but seems 
more consistent with that advocated for forma in
ternationally (see Stuessy, 1990; Stace, 1991; Hamil
ton, Reichard, 1992; de Lange, 2012).

Growth habit (Fig. 7A−D)  — trailing, sil
verygrey or greygreen shrub with prostrate of
ten interlacing branches that may layer on contact 
with soil, branches overlapping, forming ± circu
lar patches up to 6 m diameter, and up to 1 m tall. 
Leaves  — (5.6−)11.0−14.0(−24.0) × 2.2−2.8(−3.8) 

mm, initially silverwhite to silverygrey (due to 
dense hair covering), maturing redgreen, green 
or dark green; lamina broadly lanceolate to elliptic 
lanceolate, usually weakly concave, acute, minute
ly or distinctly cuspidate, bases narrowly cuneate, 
attenuate, margins minutely denticulate; surfaces 
densely sericeous, hairs white, usually persistent, 
rarely shedding on some specimens; oil glands nu
merous, more evident when dry. Flowers — when 
fully expanded (9−12−)20(−24) mm in diameter. 
Hypanthium  — (4.0−)4.6(−6.0) × (1.5−)2.0(−4.4) 
mm. Petals  — 5, spreading, (3.5−)4.3(−7.3) × 
(3.5−)5.3(−6.3) mm, usually white, sometimes 
pinktinged, or pink, orbicular, apex obtuse to 
rotund, margins finely crimped, oil glands not 
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evident. Fruits  — persistent, woody, (8.5−)10.1 × 
15.1 mm (unopened), (8.8−)10.3 × 15.5(−18) mm 
(opened). Chromosome number: 2n = 22, n = 11II 
(P.J. de Lange unpubl. count, UNITEC12810)

Representative Specimens (out of 65 seen). 
Aotearoa / New Zealand. Te Ika a Maui / North Is
land: Manawa Tāwhi (Three Kings Islands), Mana
wa Tāwhi, ‘Entomology Division’ [presented G.W. 
Ramsay s.n.]. n.d., CHR215802; Te Paki, North 
Cape Scientific Reserve, North Cape Plateau, above 
Quarry, P.J. de Lange 9422, 17 Nov 2010, AK319498; 
Te Paki, Cape Rēinga, P.J. de Lange 4170, 18 Jan 
2000, AK247250; Te Paki, south of Scott’s Point 
and Ruakawa Bay, J. Collings s.n., 16 Jun 2099, 
AK359480; Te Aupōuri, Henderson Point, E.K. 
Cameron 9697, 1 Jul 1999, AK239605; Te Aupōuri, 
Ōtaipango (Henderson Bay), Kauere  — Ōtaipan
go Coastal Track, P.J. de Lange 14989 & T.J.P. de 
Lange, 30 Sep 2019, UNITEC12430 (DUPLICATE: 
AK) (whole plant on sheet); Te Aupōuri, Ōtaipan
go (Henderson Bay), Kauere  — Ōtaipango Coast
al Track, P.J. de Lange 14984 & T.J.P. de Lange, 30 
Sep 2019, UNITEC12430 (whole plant on sheet); Te 
Aupōuri, Ōtaipango (Henderson Bay), Kauere  — 
Ōtaipango Coastal Track, P.J. de Lange 14986 & T.
J.P. de Lange, 30 Sep 2019, UNITEC12427 (DUPLI
CATE: AK) (hermaphrodite flowering branch and 
vegetative branch); Te Aupōuri, Rarawa, Henderson 
Point, L.J. Forester s.n., 11 Oct 1996, AK294484;Te 
Aupōuri, Ōtaipango (Henderson Bay), Kauere  — 
Ōtaipango Coastal Track, P.J. de Lange 14988 & T.
J.P. de Lange, 30 Sep 2019, UNITEC12430 (whole 
plant on sheet); Te Aupōuri, Ōtaipango (Hender
son Bay), Kauere  — Ōtaipango Coastal Track, P.J. 
de Lange 14985 & T.J.P. de Lange, 30 Sep 2019, 
UNITEC12430 (whole juvenile plant on sheet); 
South of Mitimiti, L.J. Forster s.n. 11 Oct 2004, 
AK291098; Hokianga Harbour Mouth (south side), 
Outer South Head, Ārai Te Uru, P.J. de Lange 9238 
& A.J. Townsend, 1 Sep 2010, AK316321; Waimam
aku, Waimamaku Beach, R.C. Cooper s.n., 9 Jun 
1966, AK126795; Waipoua, Kawerua, B.S. Par
ris s.n., Jul 1969, AK128183; Bay of Islands, Cape 
Brett, G.I. Collet s.n., Sep 1964, CHR153762; Aotea 
/ Great Barrier Island, Maungapiko Summit, W.R. 
Sykes 290/86, 26 Nov 1986, CHR437460.

Distribution (Fig. 4). Endemic to Te Ika a Maui / 
North Island of Aotearoa / New Zealand where Lep
tospermum hoipolloi f. procumbens ranges from Te 
Paki south to at least Pakū Hill, Tairua, Coromandel 
Peninsula.

Etymology. The epithet "procumbens" Latin for 
‘prostrate’, ‘sprawling’ (Stearn, 1992) refers to the 
distinct decumbent growth habit of the species, 
whose branches are flat and sprawling.

Habitats and co-associated flora species. Lepto
spermum hoipolloi f. procumbens is a mostly coastal 
(rarely lowland) plant that colonises open ground, 
coastal cliffs, and headlands. In these habitats it 
is widely sympatric with Leptospermum hoipolloi  
f. hoipolloi, and in the northern part of its range  
f. incanum. Because of its northerly distribution it 
is less commonly found growing with L. scoparium 
s. str. Leptospermum hoipolloi f. procumbens seems 
to have a naturally sparse distribution and except 
for North Cape it is rarely abundant over most of its 
range. In its preferred habitat it favours bare ground 
and exposed rock where it may form dense, almost 
impenetrable tangles up to a metre deep. Other 
than Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi, common 
associates include Kunzea linearis, K. robusta, Co
prosma repens A. Rich., C. rhamnoides A. Cunn.,  
C. robusta Raoul, Doodia australis (Parris) Parris, 
Geniostoma ligustrifolium A. Cunn. var. ligustrifo
lium, Veronica L. spp., and Pteridium esculentum. 
At North Cape, on the ultramafic suite of rocks it 
is abundant, cohabiting with a diverse assemblage 
of plants, many endemic to that area (for descrip
tions of this see de Lange, 1997, 1998; de Lange, 
Heenan, 2001; de Lange et al., 2003). Elsewhere in 
Te Paki and on the adjoining Te Aupōuri Peninsu
la, Leptospermum hoipolloi f. procumbens may be 
found growing on consolidated sand within dune 
field, sandstone, and basalt rock outcrops. Further 
south, L. hoipolloi f. procumbens occurs in widely 
scattered, often small (< 20 plants) populations on 
coastal headlands and talus slopes where it often 
grows with f. hoipolloi.

Phenology. Leptospermum hoipolloi f. procum
bens may be found flowering throughout the year. 
However, flowering often peaks in late winter to 
spring (August–October) sometimes with a secon 
dary flowering peak around December–January.

Affinities. It is the decumbent, prostrate growth 
habit that separates Leptospermum hoipolloi f. pro
cumbens from f. hoipolloi and f. incanum. We have 
found no other clear, consistent distinctions. As 
circumscribed here Leptospermum hoipolloi f. pro
cumbens includes four races that were treated as 
tag names by de Lange et al. (2018): Leptospermum 
aff. scoparium (b) (AK247250; "coastal silver pros
trate"), Leptospermum aff. scoparium (f) (AK319498; 



188 ISSN 24158860. Ukrainian Botanical Journal. 2023. 80 (3)

Fig. 8. Decumbent race of Leptospermum scoparium s. l., Pillar Light, Pūponga, Te Wai Pounamu / South Island, 
which has affinities to L. hoipolloi f. procumbens but requires further investigation, including cultivation to confirm its 
taxonomic status (image: P.J. de Lange)
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Fig. 9. Lectotype of Leptospermum scoparium var. incanum Cockayne (WELTSP029389). A: Lectotype sheet; B: Close up of 
foliage showing disposition of hairs ‘foliis pilosis’ on the adaxial and abaxial leaf surfaces; C: Close up of portion of diagnosis 
written in the hand of Leonard Cockayne; D: Underside of the note (C) bearing a comment in the hand of Donald Petrie and 
‘L. Cockayne’ written in Cockayne’s hand (all images: P.J. de Lange)
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North Cape), Leptospermum aff. scoparium (g) 
(AK319494; Surville Cliffs), and Leptospermum 
aff. scoparium var. incanum (h) (AK309827; North 
Cape). These three informally recognised races 
were provisionally recognised in the field by flower 
colour (pink vs white flowers) or other minor dif
ferences in leaf indumentum (leaves less hairy than 
other populations). When considered alongside 

specimens encompassing the range of L. hoipolloi f. 
procumbens they form part of a continuum of subtle 
variation that we feel is better served by the recog
nition of a single taxon f. procumbens.

Similar plants occur in the lowlands of north
west Nelson, notably Golden Bay and Pūponga 
e.g., UNITEC11182, P.J. de Lange 14498 & T.J.P. de 
Lange (Fig. 8) that could be placed here. However, 
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these plants have smaller leaves and flowers, and the 
foliage is more consistently glabrous than f. procum
bens; further the branches are not as long trailing, 
often suberect, and lack the same propensity to lay
er. We have not studied those plants in cultivation 
to exclude the possibility that their growth habit is 
habitat induced. These plants may be part of a sepa
rate northwestern clade recognised by Koot et al. 
(2022). For now, we place them in L. scoparium s. l.

The distinctive growth habit of Leptospermum 
hoipolloi f. procumbens has resulted in a selection 
of it, reputedly from cliffs above Spirits Bay (Unu
whao), Te Paki, that is still widely grown and sold 
as cv. ‘Wairere’ (Metcalf, 1972, 1993). There is some 
field evidence of occasional putative hybrids between 
L. hoipolloi f. procumbens and L. hoipolloi f. hoipolloi 
(Kauere Coastal Track, Ōtaipango and Takatū Pen
insula, Tawharanui). Such plants can be recognised 
by their taller shrubgrowth habit with semierect, 
initially widely spreading semipendent branches. 
Putative hybrids are however extremely uncommon, 
those seen being restricted to track and roadsides.

In the northern part of its range Leptospermum 
hoipolloi f. procumbens associates with f. hoipolloi and 
f. incanum. It is less commonly found in association 
with Leptospermum scoparium s. str. From all these 
taxa it is separated by its widely spreading, decum
bent, prostrate branches that often layer on contact 
with the soil. There are no other consistent differen 
ces evident (see comments above) though the flowers 
and capsules of f. incanum may be larger (see below).

The distinctive growth habit also serves to sepa
rate L. hoipolloi f. procumbens from L. repo a spe
cies with which it does not associate. Both taxa are 
also separated by their leaves, which in L. repo are 
narrower 0.3−2.0 mm c.f. 2.2−3.8 mm, linear, line
arlanceolate or filiform and ± glabrous (de Lange, 
Schmid, 2021), rather than broadly lanceolate to 
elliptic lanceolate, and distinctly silverwhite to sil
verygrey (due to dense hair covering), rather than 
glossy yellowgreen, green to dark green.

Aside from its decumbent, prostrate growth hab
it L. hoipolloi f. procumbens is easily distinguished 
from Leptospermum scoparium s. str., by the more 
consistently hairy, longer, lanceolate leaves, and 
larger flowers. Leptospermum scoparium s. str. has 
smaller, broadly ovate, oval to orbicular and sharp
ly acuminate leaves which are glabrous or nearly 
so when mature, and smaller flowers. The status of 
decumbent Leptospermum found on the coal meas
ures of Westland, Te Wai Pounamu / South Island, 

e.g., W.R.B. Oliver s.n., Denniston Plateau, WELT
SP06718. does however need further investigation. 
These plants are not Leptospermum hoipolloi f. pro
cumbens, they differ in their more open growth 
habit, smaller ovate to broadly but shortly lance
olate glabrescent leaves, smaller flowers and cap
sules.

Conservation Status. Leptospermum hoipolloi 
f. procumbens, as Leptospermum aff. scoparium (b) 
(AK247250; "coastal silver prostrate"), has been list
ed by de Lange et al. (2018) as "Threatened / Na
tionally Vulnerable" citing threat pathway E2 (Total 
area of occupancy ≤ 10 000 ha (100 km2), predicted 
decline 50–70%), qualified "DP [Data Poor]", "De 
[Designated’]" using the New Zealand Threat Clas
sification System (Townsend et al., 2008).

As discussed for L. hoipolloi f. hoipolloi above 
this step was taken because of the perceived threat 
of myrtle rust disease, caused by the rust fungus 
Austropuccinia psidii.

Irrespective of the potential impacts of Austro
puccinia, Leptospermum hoipolloi f. procumbens is a 
naturally uncommon, biologically sparse form tax
on throughout most of its range. With the exception 
of the serpentinite outcrops of North Cape there are 
very few places where f. procumbens is locally com
mon and, with few exceptions, few locations are se
cure from invasive weeds and land development for 
coastal resorts.

The threat assessment allocated for L. hoipolloi f. 
procumbens by de Lange et al. (2018) was based on 
an estimated area of occupancy, and the assumption 
that as an uncommon plant, should Austropucci 
nia impact on it, the decline rate would be extreme. 
However, as there was no data to support these as
sumptions, and as assessment was called on as a 
precautionary measure, the panel elected to qualify 
their decisions as ‘De’ [Designated]. As we still have 
no idea what the impact of Austropuccinia psidii on 
Leptospermum will be, we retain the current pre
cautionary threat listing. The only suggested change 
to that threat assessment is the revision of the quali
fier ‘DP’ to ‘DPS’ [Data Poor: Size] and ‘DPT’ [Data 
Poor: Trend] (Rolfe et al., 2019).

Leptospermum hoipolloi f. incanum (Cockayne) 
de Lange & L.M.H. Schmid f. comb. et stat nov.

= Leptospermum scoparium var. incanum Cock
ayne Trans. & Proc. New Zealand Inst. 49: 58 (1917)

Life Science Identifier (LSID): urn:Isid:ipni.
org:names: 773188411
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Original material (according to the proto-
logue): "North Auckland Botanical District— 
Common, especially in the northern part of the 
district, in many places forming thickets. L.C." 
(Cockayne, 1917).

Lectotype (here designated) (Fig. 9): WELT
SP029389!, L. Cockayne, 4 May 1905, labelled in 
pencil ‘Awanui Estuary Heath [?],‘Leptospermum 
scoparium var fructo [?] rubro & foliis pilosis L. 
Cockayne’ and annotated by Donald Petrie in In
dian ink ‘this seems to be the type of L. scoparium 
var. incanum Ckn’. Isolectotypes: WELTSP029390! 
WELTSP029430! AK5497!

Notes. In his protologue for Leptospermum 
scoparium var. incanum, Cockayne (1917 [1916]) 
described his new variety thus: ‘Folia lanceola
ta vel linearilanceolata, circa 8mm longa, subtus 
praecipue juventute ± pilis sericeis albidis, obsita; 
flores magni petalis roseis leve tinctis. North Island: 
North Auckland Botanical District—Common, es
pecially in the northern part of the district, in many 
places forming thickets. L.C.’. He did not specify a 
particular location, and his North Auckland Bo
tanical District, defined in the same publication, 
comprised all that land north of ‘…the Auckland 
Isthmus (excepting the Cape Colville Peninsula and 
the two Barrier Islands)’, a large area. However, his 
wording makes clear he meant the northern part 
of this district. WELTSP029389 is the only col
lection we have seen in the ‘Cockayne Herbarium’ 
that corresponds to some of Cockayne’s proto
logue, notably ‘foliis pilosis’, and is labelled in his 
hand ‘Leptospermum scoparium var.’. The comment 
by Petrie that the specimen ‘seems to be the type 
of L. scoparium var. incanum’ we also take as in
dicative that this is part of Cockayne’s type col
lection for his new variety, and so we designate it 
here ‘Lectotype’. Lectotype is chosen in preference 
to Holotype because Cockayne type specimens oc
cur in a range of the world’s herbaria (Thomson, 
1983, 2021; P.J. de Lange unpublished data)

We have elected to treat Cockayne’s variety at the 
rank of forma. As the time of preparing this paper 
for final submission we had elected to furnish this 
Leptospermum with a new epithet because of poten
tial confusion with Leptospermum incanum Turcz., 
an Australian endemic (Turczaninow, 1852). Now 
that this species has been transferred to Leptosper
mopsis S. Moore as L. incana (Turcz.) Peter G. Wil
son (Wilson, Heslewood, 2023), any potential con
fusion over the usage of "incanum" is no longer an 

issue. The decision to treat this plant at the rank of 
forma accords with the observation that the charac
ters that define Cockayne’s variety (leaf investiture 
and petal colour), are either uncommon (leaf hairi
ness) or not unique (petal colour).

Growth habit (Fig. 10A−F) — erect silverygrey 
or greygreen shrub up to 3 m tall. Leaves — (6.0−) 
11.0−18.0(−30.0) × 4.2−4.8(−6.0) mm, initially sil
verygrey or dark grey (due to dense hair cover
ing), with age and hair loss, maturing redgreen, 
green or dark green; lamina broadly lanceolate to 
elliptic lanceolate, usually weakly concave, acute, 
minutely or distinctly cuspidate, bases narrow
ly cuneate, attenuate, margins minutely denticu
late; surfaces densely sericeous, hairs silverygrey 
or grey, conspicuous in young emerging foliage, 
shedding as leaves expand and mature, with ma
ture leaves usually sparsely to densely hairy in 
lower ½−⅓; oil glands obscured by hairs, more 
evident when dry. Flowers — when fully expand
ed (12−)24(−30) mm in diameter. Hypanthium — 
(4.0−)4.6(−6.0) × (1.5−)2.0(−4.4) mm. Petals — 5, 
spreading, (4.0−)5.3(−6.3) × (3.8−)5.2(−6.0) mm, 
usually white tinged pink or streaked with pink, 
sometimes completely pink, rarely dark red, or
bicular, apex obtuse to rotund, margins finely 
crimped, oil glands not evident. Fruits  — persis
tent, woody, (8−)12 × 15 mm (unopened), (9−)16 
× 11(−18) mm (opened). Chromosome number: 
2n = 22, n = 11II (P.J. de Lange, unpublished count, 
UNITEC14025)

Representative Specimens (out of 215 seen). 
Aotearoa / New Zealand. Te Ika a Maui / North 
Island: Manawa Tāwhi / Three Kings Islands: 
Manawa Tāwhi (Great Island), Tasman Stream, 
P.J. de Lange 1097, 15 Oct 1991, CHR475013; 
Te Paki, North Cape, North Cape Scientific Re
serve, North Cape Road, Plateau area near Quar
ry, P.J. de Lange 9423, 17 Nov 2010, AK319499; 
Te Paki, Waikukū Flats, North Cape Road, P.J. 
de Lange 13189 & K.A. Raharaha, 21 Sep 2016, 
AK362914; Te Paki, Te Hāpua Road, R. Cooper 
s.n., 25 Sep 1969, AK121114; Te Aupōuri, Te Kāo, 
Te Ahu Road, near Te Kau Stream, P.J. de Lange 
5767, Nov 2003, AK284540; Te Aupōuri, Ōtai
pango, Raharaha Property, P.J. de Lange 13191 & 
K.A. Raharaha, 22 Sep 2016, AK362916; Te On
eroaoTōhe (90 Mile Beach), H.H. Allan s.n., 
n.d., CHR21423, 21424; Te Aupōuri, Kaimaumau, 
Ranganu Harbour, R.Cooper s.n., 7 Nov 1966, 
AK117759; Ranganu Harbour, Walker Island, P.J. 
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de Lange 1858, 17 Nov 1992, AK211061; Karika
ri Peninsula, Karikari Beach, P.J. de Lange 1736 & 
G.M. Crowcroft , 14 Oct 1992, AK212357; Karikari 

Peninsula, Lake Rotokawau, P.J. de Lange 573, 16 
Nov 1990, AK200880; Karikari Peninsula, Lake 
Ohia, R. Cooper, Sep 1962, AK93447 (AK36093 
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Fig. 10. Leptospermum hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid f. incanum. A: Growth habit at Karikari Peninsula, Te Ika a 
Maui / North Island; B: Foliage, Karikari Peninsula, Te Ika a Maui / North Island; C: Flowering branches with pinkflowers 
(the popular concept of f. incanum as Leptospermum scoparium var. incanum), cultivar ‘Sheryl Lee’ a selection of f. incanum 
bought into cultivation by the late Graeme Platt from a wild plant collected from near Lake Ohia, Karikari Peninsula, Te 
Ika a Maui / North Island; D: Flowering branchlets (darker pinktinged in this case), Raharaha Open Space Covenant, 
Ōtaipango, Ōtaipango (Henderson Bay), Te Aupōuri, Te Ika a Maui / North Island; E: Flowering branchlet with whitepink
tinged flowers, Ōtaipango (Henderson Bay), Te Aupōuri, Te Ika a Maui / North Island; F. Unopened, mature fruiting capsules, 
Ōtaipango (Henderson Bay), Te Aupōuri, Te Ika a Maui / North Island (images: A, B — M. Hutchison, C–F — P.J. de Lange)
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AK226297); Awanui, Paparore Road, R. Cooper, 7 
Nov 1966, AK117755; Tauroa, H. Carse s.n. & H.B. 
Matthews, 18 Dec 1918, CHR296312; Hokianga 
Harbour, 1 mile west of Kohukohu, R. Melville s.n., 
& L.B. Moore, 10 Nov 1961, CHR130627; Waipoua 
Forest 2 miles west — south west of [park] head
quarters, G. Rawlings, A. Esler 3799, D. Smith & 
S.A. Astridge, 12 Apr 1972, CHR229015.

Distribution. Endemic to the northern most 
portion of Te Ika a Maui / North Island of Aotea
roa / New Zealand, Leptospermum hoipolloi f. in
canum cohabits with f. hoipolloi ranging from 
Manawa Tāwhi (Three Kings islands), and Te Paki 
south to Waipoua Forest and Whangaroa Harbour, 
with occurrences south of Ahipara / Mangōnui in
creasingly confined to coastal sites, extremely lo
calised and sporadic. It is seemingly absent inland 
of those southerly locations where it is replaced 
by f. hoipolloi. Some herbarium records south of 
these locations probably represent garden plants 
or naturalisations from these e.g., CHR 296270, H. 
Carse s.n., from Maungatapere, near Whangārei 
almost certainly came from the collectors garden.

Etymology. The epithet "incanum" (Latin for 
‘grey, hoary’; see Stearn (1992) was not explained 
by Cockayne (1917). However, based on his word
ing in his protologue it seems to have been influ
enced by the distinctive hairy leaves (leaves hairy 
with silky whitish hairs’) of his new variety.

Habitats and co-associated flora species. Lep
tospermum hoipolloi f. incanum though wide
spread within its range it is only locally common 
to occasionally abundant in a few places with
in the sand country, gumland and peat bogs and 
coastal headlands of Te Paki and Te Aupōuri. 
In these habitats it cohabits with L. hoipolloi f. 
hoipolloi, and on coastal headlands f. procumbens. 
Other than Leptospermum common associates 
within this range, especially in gumland, include 
Dracophyllum lessonianum A. Rich., Epacris pauci
flora A. Rich., Kunzea linearis. Within dune field 
the main associates are Apodasmia similis (Edgar) 
B.G. Briggs & L.A.S. Johnson, Machaerina juncea 
(R. Br.) T. Koyama and Kunzea linearis.

South, east and west of Te Aupōuri much of 
the habitat of Leptospermum hoipolloi f. incanum 
has been cleared for agriculture; however, on 
the extensive gumlands of the Ahipara Plateau it 
achieves local dominance, and there it often asso
ciates with Kunzea amathicola, K. linearis and K. 
robusta. Further south f. incanum is less common, 

in part because of land clearance but also because 
increasingly it is replaced by f. hoipolloi.

Phenology. Although Leptospermum hoipolloi 
f. incanum may be found flowering throughout 
the year, flowering usually peaks in late winter to 
spring (August–October) after which flowering is 
uncommon.

Affinities. As noted, above Leptospermum 
hoipolloi f. incanum is best distinguished from 
all other Aotearoa / New Zealand Leptospermum 
taxa by the shrub to smalltree habit and distinc
tive silverygrey to dull grey indumentum cover
ing the emergent and maturing leaf surfaces (these 
features are well captured in a painting by Eagle 
(2006; p. 233) and in colour images in de Lange 
and Schmid (2021: Fig. 6)). When welldevel
oped the indumentum imparts a distinctive sil
very or greyish cast to specimens. Traditionally, f. 
incanum (as L. scoparium var. incanum) has been 
separated by botanists from L. scoparium var. sco
parium by the pinktinged flowers, and while pink 
or pinktinged flowers are common in this taxon, 
this is not exclusively so. The same colour, with the 
current exception of L. repo (de Lange, Schmid, 
2021) is present to varying degrees in the other 
Aotearoa / New Zealand Leptospermum though it 
is true that pink and pinktinged flowers are more 
common in the northern part of Te Ika a Maui / 
North Island. Aside from leaf indumentum, f. in
canum also appears to have the largest flower and 
capsule sizes of the genus in Aotearoa / New Zea
land, with flowers up to 30 mm and capsules 18 
mm diameter.

Along the coastal promontories of Te Paki, Te 
Aupōuri, Reef Point / Ahipara and Karikari Pen
insula Northland Leptospermum hoipolloi f. in
canum commonly associates with f. procumbens. 
In the field the distinctive decumbent, prostrate 
longtrailing growth habit of f. procumbens read
ily distinguishes it from the erect, shrub or small 
tree habit of f. incanum. In the herbarium, in the 
absence of critical collector notes on growth habits 
both taxa are similar, vegetatively there is no con
sistent difference though flowers and capsules of f. 
incanum are, as a rule, larger (which is more evi
dent in fresh rather than dried specimens).

Leptospermum hoipolloi f. incanum historically 
associated with L. repo in the formerly extensive, 
and now completely drained peat bogs bordering 
Lake Tangonge, Kaitaia. Though sympatry is now 
probably historic, in the herbarium f. incanum 
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is distinguished from L. repo by the more heavi
ly branched growth habit and wider (4.2−6.3 mm 
c.f. 0.3−2.0 mm wide) lanceolate, ellipticlance
olate, sharply acute, often distinctly cuspidate 
copiously hairy leaves. These, due to their width, 
often obscure the branchlets internodes, such that 
the branchlets appear to be "leafier" than they are. 
This contrasts with finer, more divergent leaves of 
L. repo, whose positioning exposes the branchlet 
internodes, imparting the impression that this 
species has fewer leaves than it does (de Lange, 
Schmid, 2021). The flowers of Leptospermum 
hoipolloi f. incanum are larger than those of L. repo 
(up to 30 mm diameter, as compared to 15 mm in 
L. repo), and usually pinktinged, pinkstreaked, 
or pink, sometimes red (rarely completely white). 
Another difference is that the stamen filaments of 
f. incanum are usually pinktinged, or completely 
pink (very rarely white), whilst the style is usually 
red, rather than uniformly green in L. repo. Final
ly, the capsules of L. repo are up to 6 mm diameter, 
and 18 mm in f. incanum.

Leptospermum hoipolloi f. incanum rarely asso
ciates with L. scoparium s. str. in the wild. How
ever, herbarium material of f. incanum can be dis
tinguished readily from L. scoparium s. str. by the 
copiously, persistently hairy, longer, broader lan
ceolate leaves, larger flowers, and capsules.

Conservation Status. Leptospermum hoipolloi f. 
incanum, as L. scoparium var. incanum, has been 
listed by de Lange et al. (2018) as "Threatened / 
Nationally Vulnerable" citing threat pathway E2 
(Total area of occupancy ≤ 10 000 ha (100 km2), 
predicted decline of 50–70%), qualified "DP [Data 
Poor]", "De [Designated’]" using the New Zealand 
Threat Classification System (Townsend et al., 
2008).

As discussed for the other Leptospermum treat
ed here this step was taken as a precautionary 
measure because of the perceived threat of myr
tle rust disease, caused by the rust fungus Austro
puccinia psidii. As of 2021, Austropuccinia psidii, 
though known to infect Leptospermum scoparium 
s. l. (Grant et al., 2020) has yet to be reported from 
wild populations of f. incanum (L. scoparium var. 
incanum). This situation will undoubtedly change 
though when that rust increases its dominance in 
Aotearoa / New Zealand.

Although Austropuccinia has yet to be con
firmed as a threat to f. incanum, that taxon 
has declined over most of its range through 

past and ongoing land clearance. Whilst 
the honey industry’s demand for Leptosper
mum scoparium s. l. has temporarily halted 
land clearance of this species complex, deve 
lopment of wetlands and dune field at Te Aupōuri 
for avocado (Persea americana Mill.) (Piper, 2019) 
has destroyed swathes of f. incanum through the 
destruction of the shrublands and wetlands north 
of Waiharara, across Motutangi north to at least 
the southern outskirts of Houhoura. Habitat loss is 
also ongoing through invasion of the gumland and 
dune field habitats of f. incanum by a fireadapted, 
invasive Australian / South African flora of Aca
cia Mill. spp., especially A. longifolia subsp. longi
folia, Banksia integrifolia L. f., Callistachys lance
olata Vent., Osteospermum moniliferum L. subsp. 
moniliferum, Hakea gibbosa Cav., H. decurrens 
subsp. physocarpa W.R. Barker, and Watsonia Mill. 
spp. The spread of the Pampas grasses, Cortaderia 
jubata (Lemoine) Stapf. and C. selloana (Schult. & 
Schult. f.) Asch. & Graebn., into dune slacks and 
the margins of peat bogs is also a serious threat to 
Leptospermum hoipolloi f. incanum. Populations of 
f. incanum are also marginalised by the extensive 
pine (Pinus radiata D. Don) plantations along the 
western portion of Te Aupōuri. While plantation 
forestry creates the disturbance, Leptospermum 
needs to flourish, the subsequent invasion by Pam
pas grass reduces regeneration success, and overall 
f. incanum is now declining from those areas.

Further north, f. incanum though common in Te 
Paki, is in gradual decline as the shrubland it grows 
in succeeds to taller forest. Te Paki also is subjected 
to the same weed threats as adjacent Te Aupōuri.

While the historic loss of f. incanum habitat 
is unknown, some estimates are possible for Te 
Aupōuri, whose sandy soils and active dune fields 
have only sparingly been colonised by forest (Con
ning, Holland, 2003), and so provide ideal habitat 
for Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi and f. in
canum. Te Aupōuri, excluding harbours, occupies 
an area of 101254 ha of which 9113 (9%) of the 
original indigenous ecosystems remain (Conning, 
Holland, 2003). Notably this loss of habitat has oc
curred over the last 120 or so years, and is contin
uing due to changing land use, such as the expan
sion of avocado orchards in southern Te Aupōuri. 
Conning and Holland (2003) noted that 10.7% of 
the indigenous ecosystems of Te Aupōuri remain
ing are formally protected. As observed above, 
these ecosystems are still in decline through weed 
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invasion, and some, as a consequence of increased 
water abstraction for avocado orchards (Piper, 
2019).

Te Aupōuri and Te Paki are the stronghold of f. 
incanum, south of there, the taxon is mostly pre
sent as small, remnant stands. Therefore, the his
toric and ongoing loss of the habitats f. incanum 
favours are, even without the presumed threat of 
Austropuccinia, sufficient cause to propose a new 
threat listing for the species. From our data we 
conservatively estimate that f. incanum has been 
lost for c. 90% of its range, acknowledging that the 
loss is probably more, as not all of the remaining 
indigenous ecosystems are suitable for this Lep
tospermum. However, we have no reliable data on 
population size; in places where the f. incanum is 
present, plants may number from the low 100’s to 
the high 1000’s or even more. In the absence of 
population size but with the impression that tens 
of thousands of plants remain in the wild we have 
taken the higher estimate for a population size of 
>100,000 individuals (see Townsend et al., 2008). 
Unfortunately, the current New Zealand Threat 
Classification System does not consider historical 
loss. In this regard, changes to the qualifiers used 
by (Townsend et al., 2008) were made, including 
the relegation of ‘Relict’ from the ‘At Risk’ catego
ry to that of a qualifier (Rolfe et al., 2019) with a 
new definition that recognise past loss and ongo
ing loss more effectively, allowing for its proposed 
use here.

We therefore propose a new threat status on the 
assumption that the total population is >100,000 
individuals, and that the rate of ongoing decline 
in f. incanum through habitat loss from land clear
ance, weed invasion and subsequent deteriora
tion of indigenous vegetation, is probably in the 
vicinity of 10% over the next three generations 
(Townsend et al., 2008). This would result in a 
proposed conservation status of ‘At Risk / Declin
ing’ pathway C, Status 1, Trend 1 (Townsend et al., 
2008). To this proposed listing we suggest the fol
lowing qualifiers (sensu Rolfe et al., (2019)), ‘DPS’ 
[Data Poor: Size] because an accurate population 
size is unknown, ‘DPT’ [Data Poor: Trend], pop
ulation trend is uncertain, and finally ‘Rel’ [Relict] 
because the species has been lost from at least 90% 
of its range, and whose remaining population is 
still in decline. This status remains to be ratified by 
the Aotearoa / New Zealand indigenous vascular 
plant threat assessment panel.

Key to the Leptospermum of Aotearoa /  
New Zealand

1. Trees (up to 12 m tall), shrubs or decumbent 
plants with glabrescent, ovate, shortly oblong (up to 
6 mm long) or orbicular, sharply acute, or acumi
nate leaves  ........................  Leptospermum scoparium

– Trees (up to 10 m tall), shrubs or decumbent 
plants with glabrescent or hairy, linear, linearlance
olate, filiform, lanceolate, ellipticlanceolate some
times shortly acute or acuminate leaves (5−22 mm 
long)  ............................................................................ 2

2. Trees (up to 6 m tall) or shrubs confined to 
peat bogs; leaves glossy, yellowgreen, green to 
dark green, linear, linearlanceolate, filiform, up to 
15 mm long and 2 mm wide, glabrescent; flowers 
white up to 15 mm diameter  .... Leptospermum repo

– Trees (up to 10 m tall), shrubs or decumbent 
with trailing, prostrate stems, occupying succes
sional habitats and wetlands; leaves dull to semi
glossy, redgreen, green to dark green (sometimes 
glaucescent), lanceolate, ellipticlanceolate, up to 
30 mm long and 4 mm wide, hairy or glabrescent, 
flowers white, white streaked or tinged pink, pink 
or red up to 30 mm diameter (when fresh)  ........... 3

3. Trees (up to 10 m tall) or shrubs, leaves dull 
to semiglossy, usually green to dark green (some
times glaucescent), 5.0−22.0 × 2.2−3.1 mm; lami
na lanceolate, elliptic lanceolate; surfaces on young 
growth hairy near base and along midrib, and leaf 
margin, maturing ± glabrescent with hairs ± per
sisting on basal portion of leaf and along portions 
of leaf margin; flowers up to 24 mm diameter 
(when fresh) ...... Leptospermum hoipolloi f. hoipolloi

– Shrubs (up to 3 m tall) or decumbent with 
prostrate, trailing branches (often layering on con
tact with soil); leaves silverwhite, silverygrey, 
or grey, maturing redgreen, green or dark green, 
5.6−30.0 × 2.2−6.0 mm lamina broadly lanceolate 
to elliptic lanceolate, emergent and maturing leaf 
surfaces densely sericeous; flowers up to 30 diame
ter (when fresh)  ......................................................... 4

4. Shrubs (up to 1 m tall), branches decumbent, 
prostrate, widely spreading (often laying on con
tact with soil), forming circular patches; leaves sil
verwhite to silverygrey, 5.6−24.0 × 2.2−3.8 mm; 
flowers up to 24 mm diameter (when fresh), usually 
white, sometimes pinktinged or pink .......................
....................... Leptospermum hoipolloi f. procumbens
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– Shrubs (up to 3 m tall), branches erect; emer
gent and maturing leaves silverygrey or dark grey, 
6.0−30.0 × 4.2−6.0 mm; flowers up to 30 mm diam
eter (when fresh), usually white tinged or streaked 
pink or pink or occasionally red  .................................
.............................Leptospermum hoipolloi f. incanum
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Leptospermum hoipolloi (Myrtaceae), новий вид з Аотеароа / Нової Зеландії,  
виділений з групи Leptospermum scoparium s. l.

Л.М.Г. ШМІД 1, П.Дж. де ЛАНГЕ 1, А.Дж. МАРШАЛЛ 1
1 Технічний університет УніТек, Окленд, Нова Зеландія

Реферат. Leptospermum hoipolloi de Lange & L.M.H. Schmid sp. nov. (Myrtaceae) виділено з видового комплексу L. 
scoparium J.R. Forst. & G. Forst. (sensu lato). Новий вид є ендемічним для Північного острова і північної частини 
Південного острова Аотеароа / Нової Зеландії. Новоописаний вид морфологічно відрізняється від L. scoparium s. str. 
виразно шовковистими, вужчими і довшими (до 30 × 6 мм) ланцетними або овальноланцетними листками, круп
нішими (до 30 мм у діам.) квітками (білими, з рожевим відтінком, смугасторожевими або червоними) і коробоч
ками до 15,1 × 14,1 мм (невідкритими) та 16,6 × 18,0 мм (відкритими). Визнано три форми: f. hoipolloi для рослин із 
коротшими, вужчими голими листками, переважно білими (зрідка з рожевим відтінком або червоними) квітками і 
дрібнішими коробочками; f. procumbens L.M.H. Schmid & de Lange f. nov. для рослин з розпростертими або висхідни
ми пагонами, сріблястобілими або сріблястосірими опушеними листками, крупнішими білими або рожевуватими 
чи рожевими квітками та крупнішими коробочками; і f. incanum (Cockayne) de Lange & L.M.H. Schmid f. comb. & 
stat. nov. для рослин, які раніше визнавали як L. scoparium var. incanum Cockayne, що мають вигляд прямостоячих 
кущів із довшими, часто ширшими, листками, в яких молоді листки вкриті сріблястосірими або сірими волосками, 
а також із крупнішими білими, з рожевим відтінком, смугастими, рожевими або червоними квітками і крупнішими 
коробочками. Запропоновано оцінку природоохоронного статусу згідно з класифікацією загроз, прийнятою у Новій 
Зеландії, та наведено ключ для визначення видів роду Leptospermum Аотеароа / Нової Зеландії.

Ключові слова: Leptospermum, Leptospermum scoparium, Leptospermum hoipolloi sp. nov., Leptospermum hoipolloi f. 
procumbens f. nov., Leptospermum hoipolloi f. incanum f. comb. & stat. nov., Myrtaceae, Аотеароа / Нова Зеландія, нова 
форма, новий вид, таксономія
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Ця стаття продовжує серію праць, присвяче
них критичному перегляду видового складу 
борошнисторосяних грибів (Erysiphaceae, Helo
tiales, Ascomycota) України та їхнього поширен
ня на теренах держави. У попередніх статтях 
йшлося про представників невеликих родів 

Arthrocladiella Vasilkov і Blumeria Golovin ex Spe
er (Heluta, 2022), а також було розпочато роз
гляд видів найбільшого роду борошнисторо
сяних грибів Erysiphe R.  Hedw. ex DC., зокрема 
його секції Erysiphe (Heluta, 2023). Нашу стат
тю ми присвячуємо видам іншої секції даного 
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Критичний перегляд видового складу борошнисторосяних грибів 
(Erysiphaceae, Ascomycota) України: Erysiphe sect. Microsphaera
Василь П. ГЕЛЮТА 
Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
Адреса для листування: vheluta@botany.kiev.ua

Реферат. Стаття продовжує серію праць, присвячених критичному перегляду видового складу борошнисторося
них грибів (Erysiphaceae, Helotiales, Ascomycota) України та їхнього поширення на теренах держави. У ній йдеться 
про види секції Microsphaera роду Erysiphe, яка включає представників даного роду, що мають плодові тіла з дифе
ренційованими від міцелію придатками, які закінчуються дихотомічно розгалуженими верхівковими частинами. У 
статті наведено 36 видів секції, зареєстрованих в Україні, дається їхнє поширення і розподіл за регіонами України, 
а також ключ для визначення. Найпоширенішими, які часто трапляються в багатьох регіонах, є E. alphitoides, E. as
tragali, E. berberidis, E. divaricata, E. ehrenbergii, E. euonymi, E. ornata var. europaea, E. palczewskii, E. syringaejaponicae та 
E. trifoliorum. До рідкісних, що реєструвалися нечасто і лише в окремих регіонах, належать E. baeumleri, E. elevata, 
E. euonymicola, E. friesii, E. grossulariae, E. hyperici, E. hypophylla, E. ornata var. ornata, E. penicillata, E. pseudoacaciae, 
E. robiniae, E. syringae, E. tortilis, E. vanbruntiana та E. viburni. З небагатьох місцезростань відомі E. azaleae, E. bego
niicola, E. corylacearum, E. deutziae, E. gorlenkoi, E. guarinonii, E. magnifica, E. magnusii, E. platani, E. rayssiae, E. russellii 
та E. symphoricarpi. Низка видів є заносними, більшість з них зареєстровані в Україні відносно недавно — протя
гом останнього століття. Деякі з них за останні десятиліття стали звичайними видами в Україні. Це E. palczewskii, 
E.  syringaejaponicae й E. vanbruntiana. Erysiphe azaleae, E. elevata та E. platani можуть масово розвиватися в окре
мих регіонах чи місцевостях. Очевидно, широкого розповсюдження в Карпатах набуває нещодавно зареєстрований 
E.  corylacearum, у Києві починають масово траплятися E. ravenelii та E. symphoricarpi. Такі види, як E. begoniicola, 
E. deutziae, E. euonymicola, E. guarinonii, E. magnifica та E. russellii відомі з небагатьох локалітетів, однак E. magnifica 
масово уражує магнолії в Києві. В той же час зник північноамериканський вид E. syringae після поширення на бузку 
східноазійського E. syringaejaponicae. Також більше не трапляється на жовтій акації аборигенний вид E. robiniae, 
цілком витіснений східноазійським E. palczewskii.

Ключові слова: біорізноманітність, мікобіота, поширення, Helotiales, Leotiomycetes
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роду — Microsphaera (Lév.) U. Braun & Shishkoff. 
Вона включає представників Erysiphe, що мають 
плодові тіла з диференційованими від міцелію 
придатками, які закінчуються дихотомічно роз
галуженими верхівковими частинами, на відмі
ну від секцій Erysiphe (придатки міцелієподібні) 
та Uncinula (Lév.) de Bary (придатки також ди
ференційовані від міцелію, однак їхні апікальні 
частини прості, гачкоподібно загнуті або ж за
кручені).

З опрацьованої нами секції Microsphaera 
роду Erysiphe в Україні зареєстровано щонай
менше 36 видів. До найпоширеніших, які часто 
траплялися в багатьох регіонах країни (понад 
15), належать E. alphitoides, E. astragali, E. berbe
ridis, E. divaricata, E. ehrenbergii, E. euonymi, E. 
ornata var. europaea, E. palczewskii, E. syringaeja
ponicae та E. trifoliorum. До відносно рідкісних, 
що реєструвалися нечасто і в не багатьох регі
онах, відносимо E. baeumleri, E. elevata, E. euo
nymicola, E. friesii, E. grossulariae, E. hyperici, E. 
hypophylla, E. ornata var. ornata, E. penicillata, E. 
pseudoacaciae, E. robiniae, E. syringae, E. tortilis, E. 
vanbruntiana та E. viburni. Лише з окремих міс
цезростань відомі E. azaleae, E. begoniicola, E. co
rylacearum, E. deutziae, E. gorlenkoi, E. guarinonii, 
E. magnifica, E. magnusii, E. platani, E. rayssiae, E. 
russellii та E. symphoricarpi. Низка видів є зано
сними, більшість з них зареєстровані в Україні 
відносно недавно  — переважно протягом ос
таннього століття. Це E. alphitoides (Ja czewski, 
1912; Wróblewski, 1913), E. azaleae (Heluta et al., 
2004), E. begoniicola (наводимо вперше), E. co
rylacearum (Heluta et al., 2019a; Heluta, Fokshei, 
2020), E. deutziae (наводимо вперше), E. elevata 
(Heluta et al., 2009; Korytnianska et al., 2010), E. 
euonymicola (Potebnia, 1916; Girzitska, 1926), E. 
guarinonii (Heluta, 1989), E. magnifica (Palage
cha, Chumak, 2011), E. palczewskii (Heluta, 1981; 
Heluta, Gorlenko, 1984), E. platani (Vasiljeva et 
al., 1988; Dudka et al., 2004), E. russellii (Heluta, 
Marchenko, 1987), E. symphoricarpi (Heluta et al., 
2016a, b), E. syringae (Lavitska, 1955, 1966), E. sy
ringaejaponicae (Solomakhina, Prudenko, 1998; 
Havrylo, 1999b) та E. vanbruntiana (Heluta, 1981; 
Heluta, Gorlenko, 1981). Зазначимо, що деякі з 
них за останні десятиліття стали звичайними 
видами в Україні. Такими є E. alphitoides, E. 
palczewskii, E. syringaejaponicae та E. vanbrunti
ana. Деякі види можуть масово розвиватися в 
окремих регіонах чи місцевостях  — E. azaleae 

на Центральному Поліссі та в Києві, E. elevata 
на Південному березі Криму і також у Києві, E. 
platani в Криму та на Одещині. Широкого роз
повсюдження в Карпатах набуває нещодавно 
зареєстрований E. corylacearum, у Києві почи
нає масово траплятися E. symphoricarpi. Такі 
види, як E. begoniicola, E. deutziae, E. euonymi
cola, E. guarinonii, E. magnifica та E. russellii відо
мі з небагатьох локалітетів, однак E. magnifica 
масово уражує магнолії в Києві, у Ботанічному 
саду імені академіка О.В. Фоміна Київського 
національного університету імені Тараса Шев
ченка. В той же час зник північноамерикан
ський вид E. syringae після поширення на бузку 
східноазійського E. syringaejaponicae. Перестав 
також траплятися на жовтій акації (Caragana 
arborescens Lam.) аборигенний E. robiniae, ціл
ком витіснений східноазійським E. palczewskii.

Опис роду і ключ для визначення його секцій 
та видів секції Erysiphe подано в попередній на
шій статті (Heluta, 2023). Тому тут ми наводимо 
лише ключ для визначення представників сек
ції Microsphaera, зареєстрованих в Україні, та 
їх список з описами, видами рослинживителів 
та розподілом за регіонами. Поширення видів 
грибів подається відповідно до районування, 
запропонованого для "Флоры грибов Украины" 
(Heluta, 1989). Для зручності читача ми повто
рюємо карту районів України (рис. 1), наведену 
в попередніх наших статтях (Heluta, 2022, 2023). 
З метою спрощення тексту та зменшення його 
обсягу подаються лише синоніми, під якими в 
Україні найчастіше наводився той чи інший 
таксон. Вся синоніміка доступна в монографії У. 
Брауна і Р. Кука (Braun, Cook, 2012) та на елек
тронному ресурсі Index Fungorum (http://www.
indexfungorum.org/names/Names.asp).

Erysiphe sect. Microsphaera (Lév.) U. Braun & 
Shishkoff

Microsphaera Lév., Annls Sci. Nat., Bot., sér. 3 15: 
381. 1851. – Trichocladia (de Bary) Neger, Flora, 
Regensburg 88: 350. 1901.

Типовий вид: Erysiphe divaricata (Wallr.) 
U. Braun & S. Takam.

Секція об’єднує види роду Erysiphe з плодо
вими тілами, що мають диференційовані від мі
целію придатки, які закінчуються дихотомічно 
розгалуженими верхівковими частинами. Пара
зити переважно дерев та чагарників. В Україні 
щонайменше 36 видів.
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Ключ для визначення видів секції 
Microsphaera роду Erysiphe

1. Придатки короткі, їхня довжина не пере
вищує 3х діаметрів хазмотецію, зрідка вони 
трохи довші, однак не збираються в пучок над 
плодовим тілом  ........................................................ 2

– Придатки довгі, дорівнюють 3–12 діаме
трам хазмотецію  .................................................... 26

2. Стержень придатка 1–4 рази септований, 
придатки щонайменше в нижній половині за
барвлені. На видах роду Begonia (Begoniaceae)  .....  
...................................................... 5. E. begoniicola

Рис. 1. Райони Флори грибів України (Heluta, 1989): ВЛс — Волинський Лісостеп, ГК — Гірський Крим, ДЗЛС — До
нецький злаковолучний Степ, ЗК — Закарпаття, ЗЛс — Західний Лісостеп, ЗП — Західне Полісся, ЗУЛ — Західноу
країнські ліси, КЛ — Карпатські ліси, КрЛс — Кримський Лісостеп, КрС — Кримський Степ, ЛЗЛС — Лівобережний 
злаковолучний Степ, ЛЗС — Лівобережний злаковий Степ, ЛЛс — Лівобережний Лісостеп, ЛП — Лівобережне По
лісся, МП — Мале Полісся, ПБК — Південний берег Криму, ПЗЛС — Правобережний злаковолучний Степ, ПЗС — 
Правобережний злаковий Степ, ПКЛ — Прикарпатські ліси, ПЛс — Правобережний Лісостеп, ПС — Полиновий 
Степ, РЛ — Розтоцькі ліси, СЗЛС — Старобільський злаковолучний Степ, СРЛ — Середньоруські ліси, ХЛс — Хар
ківський Лісостеп, ЦП — Центральне (Правобережне) Полісся

Fig. 1. Regions of the Flora of fungi of Ukraine (Heluta, 1989): ВЛс — Volyn (Volhynian) ForestSteppe, ГК — Mountain Cri
mea, ДЗЛС — Donetsk GrassMeadow Steppe, ЗК — Transcarpathia, ЗЛс — Western ForestSteppe, ЗП — Western Polissya, 
ЗУЛ — Western Ukrainian Forests, КЛ — Carpathian Forests, КрЛс — Crimean ForestSteppe, КрС — Crimean Steppe, 
ЛЗЛС — Left Bank GrassMeadow Steppe, ЛЗС — Left Bank Grass Steppe, ЛЛс — Left Bank ForestSteppe, ЛП — Left Bank 
Polissya, МП — Lesser Polissya, ПБК — South Coast of Crimea, ПЗЛС — Right Bank GrassMeadow Steppe, ПЗС — Right 
Bank Grass Steppe, ПКЛ — CisCarpathian Forests, ПЛс — Right Bank ForestSteppe, ПС — Polynovyi (Artemisia) Steppe, 
РЛ — Roztochchya Forests, СЗЛС — Starobilsk GrassMeadow Steppe, СРЛ — East European (Central Russian) Upland 
Forests, ХЛс — Kharkiv ForestSteppe, ЦП — Central (Right Bank) Polissya
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– Стержні придатків несептовані або ж з од
нією базальною перегородкою, зрідка перегоро
док до 3х, безбарвні або забарвлені в базальній 
частині, дуже рідко забарвлені більше  ............. 3

3. Кінцеві гілочки придатків прямі  ................4
– Кінцеві гілочки переважно більшменш зі

гнуті або навіть загнуті, лише деякі гілочки мо
жуть бути прямими  ............................................ 9

4. Придатки за довжиною не перевищують 
діаметра хазмотецію. На Daphne mezereum (Thy
melaeaceae)  ...................................  15. E. gorlenkoi

– Придатки довші, дорівнюють 1–3 діаметрам 
хазмотецію  ............................................................5

5. Гілочки першого і другого порядків більш
менш видовжені, внаслідок цього кінцеві части
ни придатка не компактні  .................................. 6

– Гілочки першого і другого порядків корот
кі, тому кінцеві частини придатка щільні, ком
пактні .................................................................... 8

6. Придатки за довжиною дорівнюють 1,0–1,5 
діаметрам хазмотецію. На видах роду Sambucus 
(Viburnaceae)  ........................  35. E. vanbruntiana

– Придатки дорівнюють 2–3 діаметрам хаз
мотецію  ................................................................ 7

7. Конідії більшменш циліндричні, з заокруг
леними кінцями, до 50 мкм завдовжки, відно
шення довжини до товщини в межах 2,1–3,1. На 
видах родини Berberidaceae  ......... 6. E. berberidis

– Конідії від циліндричних до еліпсоїдних, з 
дещо обрубаними кінцями, коротші, до 40 мкм, 
відношення довжини до товщини переважно в 
межах 1,6–2,6. На видах роду Lonicera (Caprifoli
aceae)  .......................................... 11. E. ehrenbergii

8(5). Гілочки останніх порядків порівняно 
короткі. Закінчення придатків часто трихото
мічні, з головними променями, які виникають 
унаслідок порушення дихотомічності. На видах 
родів Caragana і Robinia (Fabaceae) ........................
...................................................... ... 23. E. palczewskii

– Гілочки останніх порядків порівняно довгі. 
Закінчення придатків дихотомічні, трихотоміч
ність не спостерігається. На видах родини Gros
sulariaceae  ................................  16. E. grossulariae

9(3). Придатки численні, до 40. Сумки 
4–7спорові. В Україні лише на видах роду Rho
dodendron, однак у світі й на інших представни
ках родини (Ericaceae)  ......................  3. E. azaleae

– Придатків менше, до 20, а якщо більше, то 
сумки 6–8спорові  ............................................. 10

10. Стержень придатка забарвлений по всій 
довжині чи, щонайменше, в нижній половині. 

На видах родів Syringa та Ligustrum (Oleaceae) 
......................................... 32. E. syringae-japonicae

– Придатки безбарвні або забарвлені лише в 
базальній частині  .............................................. 11

11. Придатки відносно довгі і гнучкі, за дов
жиною переважно дорівнюють 1,5–2,5 діаме
трам хазмотецію, інколи коротші або довші, до 
4 діаметрів. На видах роду Deutzia (Hydrangea
ceae)  ..................................................  8. E. deutziae

– Придатки коротші і жорсткі, до 2х діаме
трів хазмотецію  ................................................. 12

12. Сумки переважно 6–8спорові  .............. 13
– Сумки переважно 2–6спорові, зрідка спор 

може бути більше, але таких сумок мало  ....... 18
13. Хазмотеції дрібні, переважно до 100 мкм 

у діаметрі, придатки нечисленні, частіше до 10, 
сумкоспори малі, найчастіше до 20 мкм завдов
жки  ..................................................................... 14

– Хазмотеції більші, переважно за 100 мкм, 
або придатків понад 10, або спори більші, довші 
за 20 мкм  ............................................................ 16

14. Хазмотеції переважно 80–100 мкм у діа
метрі, зрідка трохи більші. Придатки забарвлені 
при основі, 3–5, зрідка 6 разів дихотомічно роз
галужені. Сумки 5–8спорові. На видах роду Sy
ringa (Oleaceae)  .............  32. E. syringae-japonicae

– Хазмотеції дещо більші, придатки часто 6 
разів розгалужені, на інших рослинах  ............ 15

15. Міцелій переважно на нижньому боці ли
сткової пластинки, сумки 6–8спорові, спори 
до 28 мкм завдовжки. На видах роду Alnus (incl. 
Duschekia) (Betulaceae)  ..............  24. E. penicillata

– Міцелій двосторонній, сумки (3–)6–8спо
рові, спори до 23 мкм завдовжки. На видах роду 
Corylus (Corylaceae)  ................ 7. E. corylacearum

16(13). Міцелій двосторонній, чіткими пля
мами, що зливаються в суцільний наліт, ліпше 
розвинений на верхньому боці листкової плас
тинки, часто спричинює деформації уражених 
листків. На видах роду Quercus (Fagaceae)  .........  
........................................................ 1. E. alphitoides

– Міцелій переважно на нижньому боці лист
кової пластинки, малопомітний, інколи зверху, 
тоді не дуже помітними плямами (на Alnus) або 
ж сіруватий, рівномірний (на Quercus)  ............17

17. Хазмотеції переважно 80–145, до 155 мкм 
у діаметрі, конідії дуже довгі, до 65 мкм. На ви
дах роду Quercus  .......................  19. E. hypophylla

– Хазмотеції менші, 70–110, до 125 мкм, коні
дії коротші, до 42 мкм. На видах роду Alnus (incl. 
Duschekia)  ...................................  21. E. penicillata
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18(12). Придатки переважно коротші за ді
аметр хазмотецію, відходять від нього майже 
вертикально. На видах роду Betula (Betula
ceae)  .........................  22б. E. ornata var. europaea

– Придатки довші, не вертикальні, відходять 
горизонтально або під незначним кутом до по
верхні міцелію  ................................................... 19

19. Придатки з компактними кінцевими ча
стинами, сумки 3–5(–6) спорові, спори великі, 
18–28 мкм завдовжки. Конідієносці до 200 мкм 
завдовжки, базальні клітини конідієносців дов
гі, до 120 мкм. На видах роду Platanus (Platana 
ceae)  ................................................... 25. E. platani

– Закінчення придатків менш компактне, 
кількість спор у сумці інша, спори менші. Коні
дієносці і базальні клітини коротші  ............... 20

20. Хазмотеції порівняно малі, переважно до 
100 мкм у діаметрі, з незначною кількістю при
датків, до 8  ......................................................... 21

– Хазмотеції більші, з більшою кількістю 
придатків  ............................................................ 22

21. Міцелій у вигляді щільних постійних 
плям. На видах роду Euonymus (Celastraceae), пе
реважно на E. fortunei та E. japonicus  ..................... 
....................................................... 13. E. euonymicola

– Міцелій переважно зникаючий, рідше май
же постійний. На видах роду Viburnum (Vibur
naceae), головним чином на V. lantana  ................
...........................................................  36. E. viburni

22(20). Сумки 2–5, переважно 4спорові. На 
видах роду Rhamnus (Rhаmnaceae)  ..  14. E. friesii

– Число спор у сумках інше, до 8  ................ 23
23. Сумки по 2–6 у хазмотеції, найчастіше по 

4. На видах роду Betula (Betulaceae) ......................
.......................................  22а. E. ornata var. ornata

– Сумок більше, до 8–10  ............................... 24
24. Придатки різної довжини на одному і 

тому ж хазмотеції, до 2х його діаметрів, поряд 
із зігнутими кінцевими їхніми гілочками, тра
пляються й прямі. Сумок до 8. На видах роду 
Syringa (Oleaceae)  ..........................  31. E. syringae

– Придатки приблизно однакової довжини, 
до 1,5 діаметра хазмотецію. Кінцеві гілочки 
завжди зігнуті. Сумок до 10  ............................. 25

25. Хазмотеції до 145 мкм у діаметрі. Сумки 
по 5–15, до 20. На видах роду Magnolia s. l. (Ma
gnoliaceae) та Nelumbo nucifera Gaertn. (Nelumbo
naceae) ..........................................  20. E. magnifica

– Хазмотеції менші, до 130 мкм у діаметрі. 
Сумки переважно по 4–12. На видах роду Vibur
num (Viburnaceae)  ...........................  36. E. viburni

26(1). Придатки майже по всій довжині за
барвлені  .............................................................. 27

– Придатки безбарвні або коричнюваті при 
основі  .................................................................. 28

27. Придатки зібрані в пучки, їхні закінчення 
майже завжди прості, зрідка один раз, ще рідше 
два рази вилчасто розгалужені. На видах роди
ни Cornaceae  .....................................  33. E. tortilis

– Придатки відходять від плодового тіла ра
діально, їхні закінчення до 6 разів дихтомічно 
галузяться. На видах родини Oxalidaceae ...........
................................................................ 29. E. russellii

28(26). Придатки відходять від хазмотецію 
радіально, більшменш горизонтально, не під
німаються над міцелієм, зрідка можуть трохи 
підніматися і мати ледве помітну тенденцією 
прямувати в одному напрямку  .......................... 29

– Придатки при основі зігнуті, йдуть від хаз
мотецію паралельно вгору, часто сплітаються 
над плодовими тілами  ...................................... 38

29. Придатки на кінцях багаторазово більш
менш правильно дихотомічно розгалужені  ....30

– Придатки на кінцях прості, зрідка вилчасто 
нещільно 1–4 рази розгалужені  ....................... 36

30. Придатки відносно короткі, завдовжки до 
5–7 діаметрів хазмотецію  ................................. 31

– Придатки довші, до 12 діаметрів хазмоте
цію  ............................................................................. 32

31. Придатки завдовжки рівні 4–5 діаметрам 
хазмотецію, кінцеві гілочки загнуті. На видах 
роду Catalpa (Bignoniaceae)  ............. 10. E. elevata

– Придатки завдовжки рівні 2–7 діаметрам 
хазмотецію, кінцеві гілочки прямі. На видах 
роду Symphoricarpos (Caprifoliaceae) ......................
.................................................... 30. E. symphoricarpi

32(30). Придатки дуже мінливі, міцелієподібні, 
звивисті, колінчасті, бородавчасті, до 8 діаметрів 
хазмотецію за довжиною. На Spartium junceum, 
лише південь України  ........................ 27. E. rayssiae

– Придатки гнучкі, однак не міцелієподібні, 
не колінчасті  ...................................................... 33

33. Хазмотеції 80–120(–170) мкм у діаметрі. 
На видах родів Baptisia, Chamaecytisus, Labur
num і, можливо, інших бобових (Fabaceae)  ......... 
............................................................17. E. guarinonii

– Хазмотеції менші, 60–110(–140) мкм у діа
метрі  ......................................................................... 34

34. Придатки завдовжки рівні 4–12 діаме
тріам хазмотецію, розташовані радіально, 
однак у зрілих плодових тіл виявляють тен
денцію прямувати в одному напрямку. На 
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Robinia pseudoacacia (Fabaceae) .........................
...........................................  26. E. pseudoacaciae

– Придатки коротші, до 10 діаметрів хазмоте
цію, розташовані лише радіально  ................... 35

35. Хазмотеції до 100 мкм у діаметрі, придат
ки 3–10 діаметрів хазмотецію завдовжки. На 
видах роду Lonicera (Caprifoliaceae)  .....................  
...........................................................21. E. magnusii

– Хазмотеції більші, до 140 мкм, придатки 
2–7 діаметрів хазмотецію завдовжки. На Frangu
la alnus (Rhаmnaceae)  ..................  9. E. divaricata

36(29). Придатки несептовані, зрідка з однією 
перегородкою, переважно безбарвні. На видах 
роду Hypericum (Hypericaceae)  ......18. Е. hyperici

– Придатки септовані, безбарвні або ж за
барвлені в нижній частині  ................................37

37. Придатки тонкостінні у верхній частині, 
товстостінні при основі (стінка до 2,5 мкм). Клі
тини перидію дуже неправильні, лабіринтопо
дібні. На видах родів Caragana та Robinia (Faba
ceae)  ................................................. 28. E. robiniae

– Придатки тонкостінні по всій довжині 
або стінка трохи потовщується до основі (до 
1,5 мкм). Клітини перидію неправильно багато
кутні. Переважно на видах роду Trifolium, а та
кож і на інших бобових (Fabaceae) ..........................
.......................................................... 34. E. trifoliorum

38(28). Дихотомічні галуження закінчення 
придатків спостерігаються дуже рідко. На видах 
роду Astragalus (Fabaceae)  ..............  2. E. astragali

– Дихтомічні галужнння закінчення придат
ків утворюються часто  ..................................... 39

39. Закінчення придатків 1–3 рази дихото
мічно розгалужені. На видах роду Vicia (Faba
ceae)  ............................................... 4. E. baeumleri

– Закінчення придатків 3–5 разів дихотоміч
но галузяться. На видах роду Euonymus (Celas
traceae)  ...........................................  12. E. euonymi

1. Erysiphe alphitoides (Griffon & Maubl.)  
U. Braun & S. Takam. — еризифе дубова

Erysiphe alphitoides (Griffon & Maubl.) U. Braun 
& S.  Takam., Schlechtendalia 4: 5. 2000. – Micro
sphaera alphitoides Griff. & Maubl., Bull. Soc. 
Mycol. Fr. 28: 100. 1912.

Міцелій двосторонній на листках, ліпше роз
винений на верхньому боці листкової пластин
ки, часто призводить до деформації листків, 
білий або сіруватий, плямами, що зливаються в 
суцільний наліт, борошнистий, пізніше плівчас
тий, складається з гіф товщиною до 7 мкм. 

Апресорії лопатеві, розташовані по одній або 
супротивно в парах, шириною до 10 мкм. Коні
дієносці утворюються на верхівці центральної 
частини материнської клітини або ж вони тро
хи бічні, прямі, до 200 мкм завд., базальні клі
тини циліндричні, переважно прямі, до 40 мкм 
завд., інколи трохи довші. Конідії утворюються 
по одній, бочкоподібні, до видовженоеліпсо
їдних або майже циліндричних, 26–40(–45) × 
12–22 мкм, відношення довжини до товщини 
в межах 1,4–2,4, проростки більшменш термі
нальні, від коротких до дуже довгих (до 6 тов
щин конідії), їхні апресорії різні на різних жи
вителях  — від майже цілісних до розсічених 
на 8 лопатей. Хазмотеції численні, по обидва 
боки листкової пластинки, однак численніші 
на верхньому боці, переважно зібрані у великі 
групи, темнокоричневі, до майже чорних, на
півкулясті, (70–)80–150(–180) мкм у діаметрі. 
Клітини перидію неправильно багатокутні, до 
30 мкм у поперечнику. Придатки екваторіальні, 
по 8–20, зрідка до 30, прямі або дугоподібно зі
гнуті догори, короткі, дорівнюють 0,75–1,5 діа
метрам хазмотецію, інколи до 2 діаметрів, до 12 
мкм завтов. біля основи, без перегородок або ж 
до 2х разів септовані, безбарвні або біля осно
ви трохи коричнюваті, на кінцях 3–5(–7) разів 
дихтомічно розгалужені, кінцеві гілочки більш
менш зігнуті. Сумки по 4–20, частіше по 8–15, 
еліпсоїдні або оберненояйцеподібні, на корот
кій ніжці, (40–)50–80 × 30–57 мкм, (4–)6–8спо
рові. Спори еліпсоїдні, до дещо яйцеподібних, 
(14–)18–28 × (7–)10–15 мкм, безбарвні.

В Україні на видах родини Fagaceae, за її ме
жами може інколи інфікувати представників 
інших родин  — Anacardiaceae, Fabaceae, Hippo
castanaceae, Simaroubaceae та, очевидно, Onagra
ceae. Тип на Quercus robur L., Франція (не зберіг
ся), неотип на Q. robur, Швейцарія.

Поширення в Україні. На Fagus sp. (як F. fer
ruginea Sieb.)  — Житомирська обл. (Jaczewski, 
1917, 1927). На Quercus castaneifolia С.А. Меу. — 
ЛЗС (Heluta et al., 1987, 1992; Heluta, 1989). На Q. 
ilex L. — ПБК (Heluta, 1989, 1999b; Heluta, Isikov, 
1991; Dudka et al., 2004). На Q. lanceolata Humb. 
& Bonpl. — ЗЛс (Heluta et al., 2016a). На Q. lusi
tanica Lam.  — ПБК (Heluta, Isikov, 1991; Dudka 
et al., 2004). На Q. macranthera Fisch. & C.A. Mey. 
ex Hohen.  — ПЛс. На Q. macrocarpa Michx.  — 
ПЛс (Heluta, 1989). На Q. petraea (Mattuschka) 
 Liebl.  — ГК, ЗЛс, ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЗС, ПБК, 
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ПЗЛС, ПЗС, ПЛс, РЛ (Wróblewski, 1912; Jaczew
ski, 1927; Heluta, 1984, 1989, 1998a, b; Heluta et al., 
1992; Dudka et al., 1997, 2004, 2009a, 2019; Kuzub, 
2000; Heluta, Isikov, 2004; Korytnianska, Popova, 
2012; Prosyannikova et al., 2012, 2019; Kozłowska 
et al., 2015; Kravchuk et al., 2018b). На Q. pube
scens Willd. — ГК, КрЛс, ЛЗС, ПБК, ПЛс (Jacze
wski, 1927; Heluta, 1984, 1985b, 1986, 1989; Heluta, 
Andrianova, 1984; Heluta et al., 1987, 1992; Heluta, 
Isikov, 1991; Kuzub, 2000; Heluta, Isikov, 2004; Du
dka et al., 2004, 2009a; Prosyannikova et al., 2012, 
2016, 2019; Dzyunenko, Prosyannikova, 2013; Kra
vchuk et al., 2018b, 2019; Prosyannikova, Ivakhne
nko, 2020). На Q. robur L. — ВЛс, ГК, ДЗЛС, ЗК, 
ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, КрЛс, КрС, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, 
ЛП, МП, ПБК, ПЗЛС, ПЗС, ПКЛ, ПЛс, ПС, РЛ, 
СЗЛС, СРЛ, ХЛс, ЦП (Jaczewski, 1912, 1917, 1927; 
Wróblewski, 1913; Dobrovolskiy, 1914; Kaznovs
kiy, 1915; Spagorov, 1916; Zweigbaumóvna, 1918; 
Ganeshin, BondartsevaMonteverde, 1922; Gar
bowski, 1922; Tselle, 1925; Girzitska, 1926, 1929; 
Dekenbakh, Korenev, 1927; Hrodzinska, 1928; Il
lichevskyi, 1938; Lavitska, 1939, 1947, 1949, 1966; 
Zerova, 1948; Bratus, 1949; Kharkevych, 1949, 
1952, 1959a, b; Rayevska, Komaretska, 1949; Mo
rochkovskyi, 1951, 1953b, 1956a; Isayeva, 1952; 
Radziyevskyi, 1952; Solomakhina, 1954; Smitska, 
1955; Kryvoshey, 1958; Bukhalo, 1961a, b; Marche
nko, 1963; Grebenchuk, Sherstniuk, 1975; Isikov, 
1977; Solomakhina, 1977; Heluta, 1979, 1989, 1995, 
1998a, b, 1999a, 2005, 2006; Koretskyi, 1979; Solo
makhina, Smitska, 1985; Heluta et al., 1987, 1992, 
2007, 2014, 2016a, 2019b; Heluta, Umanets, 1988; 
Heluta, Isikov, 1991; Burdyukova et al., 1992; Solo
makhina et al., 1994; Tykhonenko et al., 1994; Ko
lomiets, 1998; Prudenko, Solomakhina, 1997; Solo
makhina, Prudenko, 1998; Tkachenko et al., 1998; 
Havrylo, 1999b, c; Koroliova, 2000; Kuzub, 2000; 
Prydiuk, 2000; Dudka et al., 2004, 2009a, b, 2019; 
Holubtsova, 2007, 2008a, b; Dzhagan et al., 2008; 
Korytnianska et al., 2010, 2012, 2014b; Korytnian
ska, Popova, 2012, 2015; Kisil, Lytvynenko, 2013; 
Lytvynenko, Soroka, 2013; Gorkovenko, Prosyan
nikova, 2014; Kozłowska et al., 2015; Volutsa, 2016; 
Prylutskyi et al., 2017; Lykhenko, Spryahaylo, 2018; 
Sotnyk, 2018; Sukhomlyn et al., 2018; Akulov, Usi
chenko, 2020; Khandyuk, 2020; Khandyuk, Velych
ko, 2020; Yakovlyeva, 2020; Heluta, Anishchenko, 
2021; Luchnikova, 2021; Makarenko, 2021; Shkur
ko, 2021; Hleb et al., 2023). На Q. rubra L. — ЛЗС, 
ЦП (Dudka et al., 2009a). На Quercus spp. — ГК, 

ЗЛс, ЗП, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПБК, 
ПЗЛС, ПЗС, ПЛс, ЦП (Garbowski, 1924; Jaczew
ski, 1927; Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989; 
Heluta, Isikov, 1991; Kuzub, 2002; Dudka et al., 
2004; Kravchuk, Prosyannikova, 2013; Heluta et al., 
2016a; Kravchuk et al., 2018a).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Греція, 
Данія, Іспанія, Італія, Нідерланди, Німеччина, 
Норвегія, Польща, Російська Федерація, Румунія, 
Сербія, Словаччина, Угорщина, Україна, Фінлян
дія, Франція, Чехія, Швейцарія, Швеція; Азія: 
Азербайджан, Вірменія, Грузія, Ізраїль, Індія, 
Ірак, Іран, Казахстан, Киргизстан, Китай, Кіпр, 
Корея, Ліван, Непал, Російська Федерація (Дале
кий Схід, Зах. Сибір), Таджикистан, Туреччина, 
Туркменістан, Узбекистан, ШріЛанка, Японія; 
Африка: Ефіопія, Канарські ови (Іспанія), Ма
дейра (Португалія), Мадагаскар, Марокко; Пів
нічна Америка: Канада, США, Ямайка; Південна 
Америка: Аргентина, Бразилія, Уругвай, Чилі; 
Австралія й Океанія: Австралія, Нова Зеландія.

Примітка. Erysiphe alphitoides належить до грибів, які 
з’явилися в Європі відносно недавно. Походження його 
не розкрите, однак є гіпотеза про завезення цього гри
ба португальськими дослідниками разом із тропічними 
рослинами (DesprezLoustau et al., 2017). Вид описано з 
Франції на початку XX ст., за декілька років він поши
рився по всій Євразії. Борошниста роса, яка ним спри
чинюється, завдає значної шкоди дубу і через це може 
навіть призводити до значних змін в екосистемах. Як 
було показано В.П. Гелютою та О.Ю. Уманець (Heluta, 
Umanets, 1988), на Півдні України дубові гайки (так зва
ні колки) через цю хворобу поступово замінюються на 
менш цінні березові та осикові з відповідним витіснен
ням свити дуба. Цей процес, хоча й не так інтенсивно, 
відбувається і в північніших регіонах України, де дуб 
заміщується березою та грабом.

За допомогою молекулярнофілогенетичних методів 
показано, що на дубі розвивається комплекс морфоло
гічно близьких видів — E. alphitoides, E. epigena S. Takam. 
& U. Braun, E. hypogena S. Takam. & U. Braun, E. hypophyl
la (Nevod.) U. Braun & Cunningt. та E. quercicola S. Takam. 
& U. Braun (Takamatsu et al., 2007). З них E. alphitoides та 
E. hypophylla звичайні в Європі, решта видів приуроче
ні до Східної Азії. Однак є повідомлення, що в Європі 
зареєстровано також і E. quercicola — на дубі у Франції 
(Marçais et al., 2017), дубі та манго в Іспанії (DesprezLo
ustau et al., 2017) і на Castanea sativa L. в Азербайджані 
(Abasova et al., 2018).

2. Erysiphe astragali DC. — еризифе 
 астрагалова

Erysiphe astragali DC., Fl. franç., Edn 3 (Pa
ris) 5/6: 105. 1815. – Microsphaera astragali (DC.) 
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Trevis., Spighe Paglie: 39. 1853. – Trichocladia astra
gali (DC.) Neger, Flora, Regensburg 88: 350. 1901.

Міцелій двосторонній на листках та на сте
блах, часто призводить до деформації листків, 
білий, плямами, що зливаються в суцільний 
наліт, павутинистий, потім борошнистий, пі
зніше плівчастий. Апресорії лопатеві. Коніді
єносці утворюються на верхівці материнської 
клітини, прямі, базальні клітини циліндричні, 
до 50 мкм завд. Конідії утворюються по одній, 
видовженоеліпсоїдні до майже циліндричних, 
25–45 × (10–)12–17(–24) мкм, відношення дов
жини до товщини в межах 1,4–2,4. Хазмотеції 
численні, переважно зібрані у великі групи або 
навіть суцільним шаром на уражених органах, 
сплітаються придатками й утворюють кіроч
ки, темнокоричневі, до майже чорних, напів
кулясті, 80–120(–155) мкм у діаметрі. Клітини 
перидію нечіткі, неправильно багатокутні, до 
20 мкм у поперечнику. Придатки переважно 
екваторіальні, по 5–25, частіше по 15–20, при 
основі дугоподібно зігнуті догори, згинаючись, 
піднімаються вгору і йдуть паралельно в одно
му напрямку, унаслідок чого створюється вра
ження, що вони розташовані у верхній частині 
плодового тіла та відходять від нього пучком, 
звивисті, довгі, до 12 діаметрів хазмотецію, до 
12 мкм завтов. біля основи, без перегородок або 
ж до 2, зрідка до 3х разів септовані в нижній 
частині, безбарвні або біля основи трохи корич
нюваті, на кінцях переважно прості або ж до 3х 
разів нещільно, розкидисто дихтомічно розга
лужені, гілочки першого порядку дещо зігнуті, 
кінцеві прямі або ж більшменш зігнуті. Сумки 
по 5–14, еліпсоїдні або оберненояйцеподібні, на 
короткій ніжці, (50–)60–80(–85) × 23–40(–50) 
мкм, переважно 3–5спорові, зрідка спор 2 або 
6. Спори еліпсоїдні, до дещо яйцеподібних, 16–
27 × 10–16 мкм, безбарвні.

На видах родів Astracantha Podlech, Astragalus 
L. та Oxytropis DC. (Fabaceae), в Україні пере
важно на Astragalus. Тип на Astragalus glycyphyl
los L., Франція.

Поширення в Україні. На Astragalus albicaulis 
DC. — ХЛс (Rtishcheva, 1966). На A. borystheni
cus Klokov (лише анаморфа)  — ЛЗЛC (Heluta, 
1989). На A. cicer L. (лише анаморфа) — ДЗЛC, 
ПЛс, СЗЛС (Hrodzinska, 1928; Morochkovskyi 
et al., 1969; Heluta et al., 1987; Kondratyuk et al., 
1988; Heluta, 1989; Dudka et al., 2009a). На A. da
syanthus Pall.  — ЛЛс, ПЛс, ХЛс (Morochkovskyi, 

1958; Morochkovska, Perelay, 1983; Heluta, 1989; 
Tkachenko et al., 1998; Havrylo, 1999a, 2001; Du
dka et al., 2009a). На A. glycyphylloides DC. — ГК. 
На A. glycyphyllos L.  — ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗЛс, ЗП, 
ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, МП, ПБК, 
ПЗЛС, ПКЛ, ПЛс, РЛ, СЗЛС, СРЛ, ХЛс, ЦП (Sre
dinskiy, 1873; Krupa, 1888, 1889; Tranzschel, 1902; 
Bobyak, 1907; Raciborski, 1910; Wróblewski, 1912–
1915; Trebu, 1913; Kaznovskiy, 1915; Potebnia, 
1916; Zweigbaumóvna, 1918; Ganeshin, Bonda
rtsevaMonteverde, 1922; Garbowski, 1924; Tselle, 
1925; Petrak, 1925; Jaczewski, 1927; Girzitska, 1929; 
Illichevskyi, 1938; Lavitska, 1939, 1947, 1949; Ray
evska, Komaretska, 1949; Kharkevych, 1959a; Mar
chenko, 1963; Morochkovskyi et al., 1969; Greben
chuk, Sherstniuk, 1975; Heluta, 1984, 1989, 1995, 
1998a, b, 2000, 2006; Heluta et al., 1987, 2011, 2016, 
2019b; Dudka et al., 1997, 2004, 2009a, 2019; Solo
makhina, Prudenko, 1998; Havrylo, 1999b, 2001; 
Kuzub, 2000, 2002; Holubtsova, 2008b; Dzhagan et 
al., 2008; Tykhonenko, Heluta, 2011; Korytnianska, 
Popova, 2012; Kozłowska et al., 2015; Kravchuk et 
al., 2018b; Prosyannikova, Ivakhnenko, 2020; Helu
ta, Anishchenko, 2021). На A. hamosus L. — КрЛс 
(Kravchuk et al., 2019). На A. onobrychis L. (лише 
анаморфа) — ПЛс (Heluta, 1989). На A. pubiflorus 
DC. — ДЗЛС, ЛЛс (Morochkovskyi, 1958; Heluta 
et al., 1987; Heluta, 1989, 2005; Tkachenko et al., 
1998; Dudka et al., 2009a). На A. varius S.G. Gmel. 
(Morochkovskyi et al., 1969). На Astragalus spp. — 
ГК, КЛ, ЛЗЛС, ЛЗС, кол. Київська губ. (Isachen
ko, 1896; Jaczewski, 1927; Heluta et al., 1987; Kuzub, 
2000; Kravchuk, Prosyannikova, 2013; Prylutskyi et 
al., 2017). На Oxytropis sp. — ДЗЛС (Heluta, 2005).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Данія, 
Іспанія, Італія, Нідерланди, Німеччина, Нор
вегія, Польща, Португалія, Російська Федера
ція, Румунія, Сербія, Словаччина, Угорщина, 
Україна, Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, 
Швеція; Азія: Афганістан, Вірменія, Іран, Казах
стан, Киргизстан, Китай, Пакистан, Російська 
Федерація (Далекий Схід, Сибір), Туреччина, 
Туркменістан, Японія; Африка: Канарські ови 
(Іспанія), Марокко; Північна Америка: США.

3. Erysiphe azaleae (U. Braun) U. Braun & 
S. Takam. — еризифе азалієва

Erysiphe azaleae (U. Braun) U.  Braun & S.  Ta
kam., Schlechtendalia 4: 5. 2000. – Microsphaera 
azaleae U. Braun, Mycotaxon 14(1): 370. 1982.
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Міцелій двосторонній на листках, на квітко 
і плодоніжках, чашечках та плодах, білий або 
сіруватий, розпливчастими плямами, що зли
ваються в суцільний наліт, складається з гіф 
товщиною до 6 мкм. Апресорії соскоподібні до 
лопатевих, розташовані по одній або супротив
но в парах, до 10 мкм у поперечнику. Конідієнос
ці утворюються на верхівці центральної частини 
материнської клітини або ж вони трохи бічні, 
прямі, до 150 мкм завд., базальні клітини від 
майже прямих до дещо покручених або зігнутих, 
до 50 мкм завд. Конідії утворюються по одній, 
видовженоеліпсоїдні до майже циліндричних, 
(25–)30–45(–55) × 9–16 мкм, відношення дов
жини до товщини в межах 2,5–3,5, проростки 
більшменш термінальні, від коротких до помір
но довгих (до 2,5 товщин конідії), їхні апресорії 
розсічені на 2–6 лопатей. Хазмотеції численні, 
по обидва боки листкової пластинки, однак чис
ленніші на нижньому боці, також на квітко і 
плодоніжках, чашечках та плодах, розсіяні або 
ж зібрані в нечіткі групи, темнокоричневі, до 
майже чорних, напівкулясті, 100–130(–170) мкм 
у діаметрі. Клітини перидію неправильно ба
гатокутні, до 30 мкм у поперечнику. Придатки 
екваторіальні, по 10–40, прямі або трохи зігнуті, 
короткі, дорівнюють 0,8–1,5 діаметрам хазмоте
цію, інколи до 2х діаметрів, до 10 мкм завтов. 
біля основи, без перегородок або з однією сеп
тою в базальній частині, безбарвні, на кінцях 
4–6 разів щільно дихтомічно розгалужені, кінце
ві гілочки зігнуті. Сумки по 4–10, частіше по 6–8, 
широкоеліпсоїдні або яйцеподібні, на короткій 
ніжці, 35–60 × 30–50 мкм, переважно 5–6споро
ві, рідше спор 4 або 7. Спори еліпсоїдні до дещо 
видовженояйцеподібних, (15,5–)17–25(–28) × 
10–16 мкм, безбарвні.

На представниках родини Ericaceae, в Україні 
лише на видах роду Rhododendron L. Тип на Rho
dodendron nudiflorum (L.) Torr., США.

Поширення в Україні. На Rhododendron ca
lendulaceum (Michx.) Torr. — ПЛс. На R. japonica 
(A. Grai) Suring  — ПЛс (Heluta et al., 2004). На 
R. luteum Sweet — ЗП, ЗУЛ, ПЛс, ЦП (Heluta et 
al., 2004; Heluta, Anishchenko, 2021). На R. molle 
(Blume) G. Don — ЗУЛ. На R. nudiflorum Torr. — 
ПЛс. На R. occidentale (Torr. & A. Gray) A. Gray — 
ПЛс.

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Велика Британія, Італія, Латвія, 
Нідерланди, Німеччина, Норвегія, Польща, 

Російська Федерація, Словаччина, Україна, Фін
ляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, Швеція; 
Азія: Російська Федерація (Далекий Схід); Пів
нічна Америка: Канада, США.

Примітка. Вид занесено в Європу з Північної Амери
ки відносно недавно, в останні десятиріччя минулого 
століття, очевидно, через Велику Британію (Ing, 2000; 
Inman et al., 2000; Heluta et al., 2004). В Україні вперше 
зареєстрований у 2002 р. на R. luteum у Києві — в Бо
танічному саду імені академіка О.В. Фоміна Київсько
го національного університету імені Тараса Шевченка, 
майже одночасно і в Національному ботанічному саду 
імені М.М. Гришка НАН України. Пізніше ми виявили, 
що E. azaleae епіфітотійно поширений в природному 
ареалі R. luteum на території Житомирської та Рівнен
ської областей. Крім того, він перейшов на низку видів 
роду Rhododendron у першому зі згаданих ботанічних 
садів.

4. Erysiphe baeumleri (Magnus) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе Боймлера

Erysiphe baeumleri (Magnus) U. Braun & S. Ta
kam., Schlechtendalia 4: 5. 2000. – Microsphaera 
baeumleri Magnus [sic. bäumleri], Ber. Deutsch. 
bot. Ges. 17: 148. 1899. – Trichocladia baeumleri 
(Magnus) Neger, Krypt.Fl. Brandenburg (Leipzig) 
7(1): 123. 1905.

Міцелій на листках, двосторонній, однак 
значно ліпше розвинений на верхньому боці 
листкової пластинки, білий, розпливчастими 
плямами, що зливаються в суцільний наліт, па
вутинистий, борошнистопавутинистий. Апре
сорії лопатеві, розташовані переважно по одній. 
Конідієносці утворюються на верхівці материн
ської клітини, базальні клітини циліндричні, 
прямі або тільки дещо вигнутозвивисті, до 35 
мкм завд. Конідії утворюються по одній, ви
довженоеліпсоїдні до циліндричних, 22–46 × 
10–20 мкм, відношення довжини до товщини в 
межах 1,9–2,9, проростки термінальні, короткі, 
без апресоріїв або з цілісними або неясно лопа
тевими апресоріями. Хазмотеції численні, пере
важно розсіяні або зібрані в нечіткі групи, тем
нокоричневі, до майже чорних, напівкулясті, 
(70–)80–140(–160) мкм у діаметрі. Клітини пе
ридію неправильно багатокутні до округлих, 
до 25 мкм у поперечнику. Придатки переважно 
екваторіальні, по 6–25, частіше по 1 0–15, при 
основі дугоподібно зігнуті догори, згинаючись, 
підні маються вгору і йдуть паралельно в одному 
напрямку та переплітаються, в результаті чого 
створюється враження, що вони розташовані у 
верхній частині плодового тіла й відходять від 
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нього пучком, прямі до дещо звивистих, довгі, 
до 10 діаметрів хазмотецію, до 10,5 мкм завтов. 
біля основи, без перегородок або ж до 2х разів 
септовані в нижній частині, безбарвні або біля 
основи трохи коричнюваті, на кінцях переваж
но прості або ж до 5 разів нещільно, розкидисто 
дихтомічно розгалужені, гілочки першого по
рядку довгі, як і кінцеві, прямі. Сумки по 3–12, 
еліпсоїдні або яйцеподібні, на короткій ніжці, 
(40–)50–72 × (20–)25–40(–46) мкм, 3–4спорові, 
зрідка спор 2 або 5–6. Спори еліпсоїдні, до дещо 
яйцеподібних, (15–)17–25(–30) × 9–17 мкм, без
барвні.

Лише на видах роду Vicia L. (Fabaceae). Тип на 
V. sylvatica L., Чехія.

Поширення в Україні. На Vicia cassubica L. — 
ЛП, ПЛс, ЦП (Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 
1989, 1995; Holubtsova, 2008b; Dudka et al., 2009a). 
На V. cracca L.  — ЗК, ЗП, КЛ, ПЛс (Marchenko, 
1963; Heluta, 1989; Dudka et al., 2019; Heluta, Ani
shchenko, 2021). На V. hirsuta (L.) S.F. Gray — ПЛс 
(Heluta, 1989, 2006; Dzhagan et al., 2008). На V. 
sylvatica L. — ЗЛс, КЛ, ХЛс (Jaczewski, 1927; Mo
rochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989; Heluta et al., 
2011, 2018; Tykhonenko, Heluta, 2011); Dudka et 
al., 2019. На V. tenuifolia Roth  — ЛЛс (Shkurko, 
2021). На V. villosa Roth — КЛ, ПЛс (Heluta, 1989, 
2006; Dzhagan et al., 2008; Dudka et al., 2019). На 
Vicia spp. — ЗЛс, КЛ, ЛЗЛС, ЛЛс, ПЛс, ХЛс, ЦП 
(Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989, 1995; 
Prylutskyi et al., 2017; Dudka et al., 2019).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Біло
русь, Болгарія, Велика Британія, Естонія, Італія, 
Латвія, Литва, Німеччина, Норвегія, Польща, 
Російська Федерація, Румунія, Угорщина, Укра
їна, Сербія, Словаччина, Фінляндія, Франція, 
Чехія, Швейцарія, Швеція; Азія: Вірменія, Гру
зія, Казахстан, Киргизстан, Китай, Російська 
Федерація (Східний Сибір, Далекий Схід), Япо
нія; Північна Америка: Канада, США; Південна 
Америка: Аргентина, Чилі.

Примітка. Оскільки на представниках роду Vicia 
може розвиватися декілька видів роду Erysiphe, то зраз
ки E. baeumleri з недостатньо зрілими хазмотеціями, 
очевидно, можуть помилково відноситись до інших 
видів роду, тому потрібно збирати матеріали із цілком 
зрілими плодовими тілами.

5. Erysiphe begoniicola U. Braun &  
S. Takam. — еризифе бегонієва

Erysiphe begoniicola U.  Braun & S.  Takam., 
Schlechtendalia 4: 5. 2000.

Міцелій двосторонній на листках, черешках 
та суцвіттях, білий, розпливчастими плямами, 
що зливаються в суцільний наліт, складається з 
гіф товщиною до 7,5 мкм. Апресорії розташова
ні переважно по одній, соскоподібні до лопате
вих, до 8 мкм у поперечнику. Конідієносці пря
мі, прямостоячі, базальні клітини циліндричні, 
до 55 мкм завд. Конідії утворюються по одній, 
видовженоеліпсоїдні до циліндричних із за
округленими краями, великі, (25–)35–60(–70) 
× (12–)14–22,5(–25) мкм, відношення довжини 
дотовщини в межах 2,1–3,1, проростки пере
важно термінальні, короткі (до 0,25–1,0 тов
щини конідії), їхні апресорії від цілісних до 
2–6лопатевих. Хазмотеції переважно зібрані в 
групи, 90–150 мкм у діаметрі. Клітини перидію 
неправильно багатокутні, до 25 мкм у попереч
нику. Придатки екваторіальні, по 6–30, частіше 
по 10–22, доволі жорсткі, короткі, дорівнюють 
1,0–1,5 діаметрам хазмотецію, до 14 мкм завтов. 
біля основи, 1–3(–4) рази септовані, зрідка без 
перегородок, забарвлені в нижній половині, на 
кінцях 4–5 разів переважно щільно дихтомічно 
розгалужені, гілочки першого і другого поряд
ків видовжені, кінцеві гілочки прямі, зрідка дея
кі трохи зігнуті.

Сумки по 6–10, еліпсоїдні до оберненояйце
подібних, сидячі або на короткій ніжці, 50–80 × 
30–50 мкм, 5–8спорові, рідше спор 3–4. Спори 
еліпсоїдні до короткояйцеподібних, 16–24 × 10–
16 мкм, безбарвні.

На представниках роду Begonia L. (Begonia
ceae). Тип на Begonia sp. cult., Велика Британія.

Поширення в Україні. На Begonia sp. cult. — 
ПЛс.

Загальне поширення. Європа, Азія, Півден
на Африка, Північна Америка, Південна Аме
рика (Аргентина), Австралія й Океанія (Нова 
Зеландія).

Примітка. Вид поширений у світі переважно на ста
дії анаморфи, плодові тіла утворюються надзвичайно 
рідко. Виявлений нами лише один раз на рослинах, ви
саджених на літо перед будівлею Інституту ботаніки ім. 
М.Г. Холодного НАН України (м. Київ). Хазмотеції не 
формувалися, тому опис значною мірою запозичено з 
монографії У. Брауна та Р. Кука (Braun, Cook, 2012).

6. Erysiphe berberidis DC. — еризифе  
барбарисова

Erysiphe berberidis DC., in Lamarck & de Can
dolle, Fl. franç., Edn 3 (Paris) 2: 275. 1805. – Micro
sphaera berberidis (DC.) Lév., Annls Sci. Nat., Bot., 
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sér. 3 15: 159. 1851. – Microsphaera penicillata f. 
ilicis Potebnia, Gribnye parazity vysshikh raste
niy Kharkovskoy i smezhnykh guberniy 2: 243. 
1916. — Microsphaera berberidis f. mahoniae Jacz., 
Karm. opred. gribov, 2. Muchn.ros. griby (Lenin
grad): 319. 1927.

Міцелій двосторонній на листках, молодих 
пагонах, інколи на плодах, ліпше розвинений на 
верхньому боці листкової пластинки, білий чи 
сіруватий, чіткими або розпливчастими пляма
ми, що зливаються в суцільний наліт, тонкий, 
складається з гіф товщиною до 7 мкм. Апре
сорії соскоподібні до лопатевих. Конідієносці 
утворюються на верхівці центральної частини 
материнської клітини, прямі, до 80  мкм завд., 
базальні клітини циліндричні, прямі, довжи
ною до 45 мкм. Конідії утворюються по одній, 
більшменш циліндричні, з заокругленими кін
цями, (20–)25–45(–50) × 9–18  мкм, відношен
ня довжини до товщини в межах 2,1–3,1, про
ростки переважно термінальні, від коротких 
до помірно довгих (до 2,5 товщин конідії), їхні 
апресорії від переважно цілісних до 2–5лопа
тевих. Хазмотеції численні, розсіяні або в не
великих групах, темнокоричневі, напівкулясті, 
(70–)80–115(–130)  мкм у діаметрі. Клітини пе
ридію неправильно багатокутні, до 20 мкм у по
перечнику. Придатки екваторіальні, по 5–15, до 
20, прямі або дугасті, короткі, дорівнюють 1–2 
діаметрам хазмотецію, інколи трохи довші, до 
12 мкм завтов. біля основи, без перегородок чи 
з однією септою в базальній частині, безбарвні 
або при основі коричнюваті, на кінцях 3–5 разів 
нещільно дихтомічно розгалужені, гілочки пер
шого і другого порядків часто видовжені, кінце
ві прямі, не зігнуті. Сумки по 4–10, інколи до 12, 
еліпсоїдні або яйцеподібні, сидячі чи на корот
кій ніжці, (28–)40–60 × 25–40 мкм, переважно 
3–5спорові, рідше спор 6 або 7. Спори еліпсо
їдні до яйцеподібних, (16–)18–25 × 10–14  мкм, 
безбарвні.

На представниках роду Berberis s. l. (Berberi
daceae). Тип на Berberis sp., Франція.

Поширення в Україні. На Berberis coxii 
Schneid.  — ПБК (Heluta, 1999b; Dudka et al., 
2004). На B. thunbergii DC. — ЦП (Heluta et al., 
2019b). На B. vulgaris L.  — ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗЛс, 
ЗП, ЗУЛ, КЛ, КрЛс, КрС, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, 
МП, ПБК, ПЗЛС, ПЗС, ПЛс, СРЛ, ХЛс, ЦП (Lé
veillé, 1842; Sredinskiy, 1873; Krupa, 1888, 1889; 
Isachenko, 1896; Bobyak, 1907; Trebu, 1913; 

Kaznovskiy, 1915; Wróblewski, 1915; Potebnia, 
1916; Tselle, 1925; Girzitska, 1926; Jaczewski, 
1927; Hrodzinska, 1928; Lavitska, 1939, 1958; So
lomakhina, 1954; Morochkovskyi, 1953b; Kharke
vych, 1959a, b; Vasiljeva, 1960; Marchenko, 1963; 
Morochkovskyi et al., 1969; Koretskyi, 1979; So
lomakhina, Smitska, 1985; Stasevych, 1985a; He
luta et al., 1987, 2007, 2016; Heluta, 1989, 1995, 
1999a, 2003, 2006; Heluta, Isikov, 1991; Havrylo, 
1999b; Prydiuk, 2000; Dudka et al., 2004, 2009a, 
2019; Holubtsova, 2008b; Dzhagan et al., 2008; 
Korytnianska et al., 2010, 2012; Prosyannikova et 
al., 2012, 2019; Dzyunenko, Prosyannikova, 2013; 
Gorkovenko, Prosyannikova, 2014; Heluta, Anis
hchenko, 2021). На Berberis spp. — ГК, ЗК, ЗЛс, 
КрЛс, ПБК, ПЗС, ПЛс, ЦП (Kharkevych, 1949; 
Vasiljeva, 1960; Heluta, 1989, 1999b, 2000; He
luta, Isikov, 1991; Dudka et al., 2004; Koroliova, 
Dmytruk, 2013; Kravchuk, Prosyannikova, 2013; 
Heluta et al., 2016a; Kravchuk et al., 2018a, b). 
На Mahonia aquifolium (Pursch.) Nutt.  — ВЛс, 
ЗК, ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КрЛс, КрС, ПБК, ПЗС, ПЛс 
(Garbowski, 1924; Morochkovskyi et al., 1969; Ko
retskyi, 1979; Marchenko, 1979b; Bakayeva et al., 
1984; Stasevych, 1985a; Heluta et al., 1987; Helu
ta, 1989, 1999b; Heluta, Isikov, 1991; Kuzub, 2000; 
Dudka et al., 2004; Korytnianska et al., 2010, 2012; 
Heluta, Anishchenko, 2021; Hleb et al., 2023). На 
M. fortunei (Lindl.) Fedde — ПБК (Heluta, Isikov, 
1991; Dudka et al., 2004).

Загальне поширення. Європа: Австрія, 
Бельгія, Білорусь, Велика Британія, Данія, Іта
лія, Нідерланди, Німеччина, Норвегія, Польща, 
Португалія, Російська Федерація, Румунія, Сер
бія, Словаччина, Угорщина, Україна, Фінляндія, 
Франція, Чехія, Швейцарія, Швеція; Азія: Афга
ністан, Вірменія, Ізраїль, Індія, Іран, Казахстан, 
Киргизстан, Китай, Ліван, Російська Федерація 
(Далекий Схід), Таджикистан, Туркменістан, 
Туреччина, Узбекистан, Японія.

Примітка. Нещодавно було здійснено молекуляр
нофілогенетичний і морфологічний аналізи зразків 
борошнисторосяних грибів, зібраних у різних регіонах 
земної кулі на видах родів Berberis L. та Mahonia Nutt. 
(Liu et al., 2022). У результаті показано, що за морфо
логічними ознаками телеоморфи ці гриби, які раніше 
відносили до кількох видів роду Erysiphe, є надзвичайно 
мінливими, однак їхня конідіальна стадія має однако
ву морфологію. На філогенетичному дереві дослідже
ні зразки групуються в одну кладу, що не дає підстав 
відносити їх до різних видів. Тому автори згаданого 
дослідження включають раніше описані на барбарисі 
E. berberidicola (F.L. Tai) U. Braun & S. Takam. та E. mul
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tappendices (Z.Y. Zhao & Y.N. Yu) U.  Braun & S.  Takam. 
до E. berberidis. У той же час ці дослідники зазначають, 
що є три морфологічні типи E. berberidis s. l., які мають 
характерні відмінності в послідовностях ДНК. З огля
ду на це до здійснення майбутніх багатолокусних ана
лізів пропонується розглядати такі типи як різновиди 
E. berberidis — var. berberidis, var. asiatica та var. dimorpha. 
Однак на філогенетичному дереві послідовності цих 
зразків так перемішані, що говорити про запропонова
ні різновиди як природні таксономічні одиниці, мабуть, 
не варто.

7. Erysiphe corylacearum U. Braun &  
S. Takam. — еризифе ліщинова

Erysiphe corylacearum U. Braun & S. Takam., in 
Braun, Schlechtendalia 8: 33. 2002.

Міцелій на листках, ліпше розвинений на 
верхньому боці листкової пластинки, може 
призводити до деформації листків, утворює 
переважно сіруваті нечіткі, іноді білі чіткі пля
ми, складається з гіф товщиною до 6,5 мкм. 
Апресорії лопатеві, інколи цілісні, розташо
вані переважно по одній, рідше супротивно в 
парах. Конідієносці утворюються на верхівці 
центральної частини материнської клітини або 
ж вони трохи бічні, прямостоячі, до 120 мкм 
завд., базальні клітини циліндричні, від пря
мих до дещо звивистих, довжиною до 50 мкм. 
Конідії утворюються по одній, бочкоподібні, 
лимоноподібні, 20–30(–40) × 10–16 мкм, відно
шення довжини до товщини в межах 1,3–2,3, 
проростки більшменш термінальні, від ко
ротких до довгих, їхні апресорії від цілісних 
до лопатевих. Хазмотеції розкидані, до зібра
них у групи, темнокоричневі, до майже чор
них, напівкулясті, вдавлені в нижній частині, 
(70–)80–115 мкм у діаметрі. Клітини перидію 
багатокутні, округлі, не дуже чіткі, до 20 мкм 
у поперечнику. Придатки екваторіальні, по 
6–14, зрідка до 16, прямі, короткі, дорівнюють 
0,6–1,2 діаметра хазмотецію, до 8 мкм завтов. 
біля основи, несептовані або ж інколи з одні
єю перегородкою в базальній частині, стержні 
прості, іноді при основі один раз дихотомічно 
розгалужені, безбарвні або біля основи тро
хи коричнюваті, на кінцях 3–5 разів щільно і 
правильно дихтомічно розгалужені, інколи гі
лочки першого порядку помітно довгі, кінце
ві гілочки більшменш зігнуті. Сумки по 3–7, 
широкоеліпсоїдні, оберненояйцеподібні, пе
реважно сидячі або на дуже короткій (до 6,5 
мкм) ніжці, (40–)45–55(–60) × 30–40(–50) мкм, 

(3–)6–8 спорові. Спори еліпсоїдні, яйцеподібні, 
(14–)17–21(–23) × 10–14,5 мкм, безбарвні.

На видах роду Corylus L. (Corylaceae). Тип на 
C. heterophylla Fisch. ex Trautv., Японія.

Поширення в Україні. На Corylus avellana 
L. — КЛ, ПЛс (Heluta et al., 2019a; Heluta, Fokshei, 
2020).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, 
Італія, Російська Федерація, Румунія, Україна, 
Швейцарія; Азія: Азербайджан, Грузія, Іран, Ки
тай, Корея, Російська Федерація (Далекий Схід), 
Туреччина, Японія.

Примітка. Erysiphe corylacearum — східноазійський 
вид, який нещодавно вийшов за межі свого первин
ного ареалу. У 2013 р. він був зареєстрований в Ту
реччині (Sezer et al., 2017, 2019), у 2016 р. в Азербай
джані (Abasova et al., 2018), у 2017 р. в Ірані (Arzanlou 
et al., 2018; Khodaparast et al., 2019), у 2018 р. в Грузії 
(Meparishvili et al., 2019). За останні роки поширився 
в Європі  — Швейцарії (Beenken et al., 2019), Австрії 
(Voglmayr et al., 2020), Білорусі (Lemeza et al., 2020), 
Італії (Mezzalama et al., 2020), Румунії (Chinan, Mân
zu, 2021; Rosati et al., 2021) та Угорщині (Kalmár et al., 
2022). Було відзначено, що в Туреччині ця борошни
ста роса дуже швидко охопила причорноморський 
регіон, завдаючи там значної шкоди насадженням лі
щини. Подібна картина спостерігається і в Ірані, де 
виробництву ліщинових горіхів завдані також значні 
збитки. В Україні гриб уперше знайдено у 2016 р. в 
Бахчисарайському рні Автономної Республіки Крим, 
а з 2017 р. він реєструється на півночі Краснодар
ського та Ростовського країв Росії (Bulgakov, 2018). У 
той же час є кілька повідомлень (Churakov et al., 2014, 
2015; Khusein et al., 2014; Karpun et al., 2016) про зна
хідки, також поза межами первинного ареалу, іншого 
паразита ліщини — E. corylicola U. Braun & S. Takam. 
Про цей гриб повідомлялося з Туреччини та Росій
ської Федерації (дві знахідки в Ульяновській обл. та 
інтенсивний розвиток в Адлері Краснодарського 
краю). Однак, з огляду на те, що цей вид є вузьким 
ендеміком Японії, його знахідки за межами первин
ного ареалу слід вважати вкрай малоймовірними. 
Очевидно, матеріали, на яких базувалися ці повідом
лення, були невірно визначені. На жаль, автори не на
дали жодного опису або ілюстрацій зібраних зразків. 
Однак м. Адлер знаходиться неподалік від Азербай
джану та Туреччини, а відстань від Адлера до Улья
новська не є критичною для поширення борошнисто
росяних грибів. Тому набагато вірогідніше, що в усіх 
випадках автори мали справу з E. corylacearum, а не 
з E. corylicola. Отже, на великій території ми спосте
рігаємо інвазію східноазійського борошнисторося
ного гриба E. corylacearum. Оскільки він спочатку не 
був зареєстрований ні в західній частині України, ні 
в Західній Європі, ми дійшли висновку, що цей гриб 
мігрував в Україну зі східного або південносхідного 
напрямку, очевидно, через Кавказ.
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8. Erysiphe deutziae (Bunkina) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе дейцієва

Erysiphe deutziae (Bunkina) U.  Braun & S.  Ta
kam., Schlechtendalia 4: 7, 2000

Міцелій двосторонній на листках, ліпше 
розвинений на верхньому боці листкової плас
тинки, інколи на плодах, сіруватий, нечіткими 
плямами, малопомітний, складається з гіф тов
щиною до 6 мкм. Апресорії лопатеві, розташо
вані переважно супротивно в парах. Конідіє
носці прямі, інколи трохи зігнуті, довжиною до 
75 мкм , базальні клітини прямі, інколи дещо 
зігнуті, до 35 мкм завд. Конідії утворюються по 
одній, переважно еліпсоїдні, іноді яйцеподібні 
до бочкоподібних, 25–35(–40) × 16–22 мкм, від
ношення довжини до товщини в межах 1,2–2,2, 
проростки термінальні, від коротких до помір
но довгих (до 7 товщин конідії), їхні апресорії 
переважно лопатеві. Хазмотеції розсіяні або в 
групах, 70–150 мкм у діаметрі. Клітини перидію 
неправильно багатокутні, до 25 мкм у попереч
нику. Придатки екваторіальні, по 4–16, різні за 
довжиною, коротші — жорсткі, прямі або зігну
ті, довші — мають деяку схильність прямувати 
в одному напрямку, дорівнюють 1–3(–4) діаме
трам хазмотецію, до 11,5 мкм завтов. біля осно
ви, без перегородок або ж до 3х разів септова
ні, безбарвні чи біля основи трохи коричнюваті, 
на кінцях 3–6 разів дихтомічно розгалужені, 
галуження варіабельні  — нещільні, дещо не
правильні, первинні гілочки довгі або ж інколи 
галуження щільні, компактні, правильні, кінце
ві гілочки зрілих зразків загнуті. Сумки по 2–6, 
еліпсоїдні або оберненояйцеподібні, сидячі або 
на короткій ніжці, 35–55 × 30–50 мкм, 4–8спо
рові. Спори еліпсоїдні, до яйцеподібних, 15–24 
× 8–15 мкм, безбарвні.

На видах роду Deutzia Thunb. (Hydrangeaceae). 
Тип на Deutzia parviflora Bunge, Російська Феде
рація (Далекий Схід).

Поширення в Україні. На Deutzia scabra 
Thunb. — ЦП.

Загальне поширення. Європа: Велика Бри
танія, Німеччина, Польща, Україна, Франція, 
Швейцарія; Азія: Китай, Корея, Російська Феде
рація (Далекий Схід), Японія.

Примітка. Цей східноазійський вид занесено в Єв
ропу на початку поточного століття, де він поширився 
в низці країн, не утворюючи плодових тіл (Bolay et al., 
2005). Зимує, очевидно, міцелієм у бруньках. В Україні 
знайдений нами в 2004 р., у Києві, на масиві Півден
на Борщагівка (Святошинський рн, вул. Григорови

чаБарського, 08.06, 24.06, 28.06.2004). Щорічно трапля
ється лише в даному локалітеті, хазмотеціїв не утворює. 
Тому опис виду значною мірою запозичено з монографії 
У. Брауна та Р. Кука (Braun, Cook, 2012).

9. Erysiphe divaricata (Wallr.) Schltdl. —  
еризифе розчепірена

Erysiphe divaricata (Wallr.) Schltdl., Fl. berol. 2: 
169. 1824. – Microsphaera divaricata (Wallr.) Lév. 
Ann. Sci. Nat. sér 3. Bot. 15: 155 et 381.

Міцелій двосторонній на листках, молодих па
гонах, викликає деформацію уражених органів, 
білий або сіруватий, розпливчастими плямами, 
що зливаються в суцільний наліт, тонкий, паву
тинистий чи павутинистоборошнистий, склада
ється з гіф товщиною до 7 мкм. Апресорії лопа
теві. Конідієносці прямостоячі, прямі, базальні 
клітини прямі, до дещо звивистих, до 40 мкм завд. 
Конідії утворюються по одній, видовженоеліпсо
їдні до циліндричних із заокругленими кінцями, 
(25–)30–40(–42) × 12–18(–20) мкм, відношення 
довжини до товщини в межах 1,7–2,7. Хазмотеції 
численні, розсіяні або в невеликих групах, корич
невочорні, напівкулясті, (70–)80–110(–140) мкм 
у діаметрі. Клітини перидію неправильно багато
кутні, до 25 мкм у поперечнику. Придатки еква
торіальні, по 5–12, рідше до 16, гнучкі, не прямі, 
довгі, дорівнюють 2–7 діаметрам хазмотецію, до 
10 мкм завтов. біля основи, без перегородок чи з 
1–3 септами в нижній частині, безбарвні або при 
основі коричнюваті, на кінцях 2–5 разів дихто
мічно розгалужені, гілочки першого порядку ви
довжені, часто викривлені, відходять під кутом 
біля 180°, кінцеві гілочки загнуті. Сумки нечис
ленні, по 3–7, широкоеліпсоїдні або яйцеподіб
ні, сидячі або на короткій ніжці, 30–60 × 25–40 
мкм, переважно 3–5спорові, рідше спор 2 або 6. 
Спори еліпсоїдні до яйцеподібних, (16–)18–23 × 
9–13 мкм, безбарвні.

На Frangula alnus Mill. (Rhаmnaceae). Тип на 
F. alnus, Німеччина.

Поширення в Україні. На Frangula alnus 
Mill. — ГК, ЗК, ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, 
ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПБК, ПЗЛС, ПЛс, РЛ, СЗЛС, СРЛ, 
ХЛс, ЦП (Tranzschel, 1902; Bobyak, 1907; Wróble
wski, 1912; Namysłowski, 1914; Kaznovskiy, 1915; 
Potebnia, 1916; Ganeshin, BondartsevaMontever
de, 1922; Garbowski, 1924; Tselle, 1925; Jaczewski, 
1927; Hrodzinska, 1928; Lavitska, 1939, 1947; Kha
rkevych, 1959a, b; Marchenko, 1963; Morochkovs
kyi et al., 1969; Heluta, 1984, 1989, 1995, 1998a, b, 
2000, 2006; Dudka et al., 1997, 2004, 2009a, b, 2019; 
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Havrylo, 1999b; Kuzub, 2000; Prydiuk, 2000; Heluta 
et al., 2001, 2007, 2011, 2019b; Holubtsova, 2008b; 
Dzhagan et al., 2008; Tykhonenko, Heluta, 2011; 
Kozłowska et al., 2015; Heluta, Anishchenko, 2021).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Данія, Естонія, Італія, Латвія, Лит
ва, Нідерланди, Німеччина, Норвегія, Польща, 
Португалія, Російська Федерація, Румунія, Сло
ваччина, Угорщина, Україна, Фінляндія, Фран
ція, Чехія, Швейцарія, Швеція; Азія: Грузія.

10. Erysiphe elevata (Burill) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе припіднята

Erysiphe elevata (Burill) U.  Braun & S.  Takam., 
Schlechtendalia 4: 8. 2000. – Microsphaera elevata 
Burrill, in Bessey, Bull. Torrey bot. Club 5: 11. 1874.

Міцелій майже виключно на верхньому боці 
листкової пластинки, білий, округлими пляма
ми, що зливаються в суцільний щільний плівчас
тий наліт, тонкий, складається з гіф товщиною 
до 7,5 мкм. Апресорії переважно лопатеві, рідше 
цілісні, розташовані по одній або ж попарно. Ко
нідієносці утворюються на верхівці центральної 
частини материнської клітини, прямі, до 105 мкм 
завд., базальні клітини циліндричні, зігнуті при 
основі, довжиною до 50 мкм. Конідії утворюють
ся по одній, еліпсоїдні до яйцеподібних, (20–)26–
33(–45) × (8–)10–17(–20) мкм, відношення дов
жини до товщини в межах 1,7–2,7, рідше до 3,1, 
проростки переважно термінальні, короткі (до 
1,5 товщин конідії), їхні апресорії в основно
му 2–9лопатеві. Хазмотеції численні, тільки на 
верхньому боці листка, розсіяні або в невеликих 
групах, чорні або темнокоричневі, напівкулясті, 
в нижній частині вдавлені, (80–)90–110(–130) 
мкм у діаметрі. Клітини перидію округлі або ку
тасті, до 20 мкм у поперечнику. Придатки пере
важно екваторіальні, по 5–15, до 20, гнучкі, дов
гі, до 4–5 діаметрів хазмотецію завдовжки, до 11 
мкм завтов. біля основи, без перегородки або з 
єдиною перегородкою в базальній частині, без
барвні, добре диференційовані від міцелію, під
носяться над хазмотецієм і дещо переплетені, на 
кінцях 2–5 разів щільно дихтомічно розгалужені, 
гілочки першого порядку часто дещо видовжені, 
кінцеві гілочки зігнуті. Сумки по 4–7, яйцепо
дібні, сидячі або на короткій ніжці, (35–)42–60 × 
30–40 мкм, переважно 3–5спорові, зрідка спор 
6. Спори видовженоеліпсоїдні, видовженояйце
подібні, (15–)19–27(–32) × (9–)13–16 мкм, без
барвні.

На видах родів Catalpa Scop. і Chilopsis D. Don 
(Bignoniaceae) та Eucalyptus camaldulensis Dehnh. 
(Myrtaceae). Тип на Catalpa bignonioides Walt.

Поширення в Україні. На Catalpa bignonioi
des Walt.  — КрЛс, КрС, ПБК, ПЛС, ЦП (Heluta 
et al., 2009). На C. bungei C.A. Mey. (C. duclouxii 
Dode) — ПЗС (Korytnianska et al., 2010). На Ca
talpa sp. — ЛЛс (Khandyuk, Velychko, 2020; Vely
chko, 2020).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, Бол
гарія, Велика Британія, Німеччина, Польща, Ру
мунія, Словаччина, Угорщина, Україна, Франція, 
Чехія, Чорногорія, Швейцарія; Азія: Таїланд, Ту
реччина; Північна Америка: Канада, США.

Примітка. Північноамериканський вид, відносно 
нещодавно інтродукований в Європу, де вперше був за
реєстрований у Великій Британії та Угорщині в 2002 р. 
(AleAgha et al., 2004; Cook et al., 2004, 2006; Vajna et al., 
2004; Kiss, 2005), а потім поширився на катальпі та її гі
бридах в інших країнах Європи — Болгарії, Німеччині, 
Польщі, Румунії, Словаччині, Словенії, Франції, Чехії, 
Чорногорії, Швейцарії (Millevoj, 2004; RuszkiewiczMi
chalska, Michalski, 2005; Pastirčáková et al., 2006; Denchev, 
2008; Mułenko et al., 2010; Chinan, Mânzu, 2018; Latinović 
et al., 2019), а також був занесений до Азії, в Туреччи
ну (Erper et al., 2018). В Україні постійно реєструється з 
2007 р. (Heluta et al., 2009).

11. Erysiphe ehrenbergii (Lév.) U. Braun,  
M. Bradshaw & S. Takam. — еризифе  
татарськожимолостева

Erysiphe ehrenbergii (Lév.) U.  Braun, M.  Bra
dshaw & S.  Takam., in Bradshaw, Braun, Götz & 
Takamatsu, Fungal Systematics and Evolution 7: 
54. 2021. – Microsphaera lonicerae (DC.) G. Winter, 
Rabenh. Krypt.Fl., Edn 2 (Leipzig) 1.2: 36. 1884.

Міцелій двосторонній на листках, ліпше 
розвинений на верхньому боці листкової плас
тинки, білий або сіруватий, розпливчастими 
плямами, що зливаються в суцільний наліт, 
плівчастий, складається з гіф товщиною до 7 
мкм. Апресорії розташовані по одній або су
противно парами, лопатеві, зрідка соскоподібні, 
до 7 мкм у поперечнику. Конідієносці утворю
ються на верхівці материнської клітини, прямі, 
до 80 мкм завд., базальні клітини циліндричні, 
від прямих до дещо звивистих, до 40 мкм за дов
жиною. Конідії утворюються по одній, від ци
ліндричних до еліпсоїдних, з дещо обрубаними 
кінцями, 24–33(–39) × (10–)12–15(–17) мкм, від
ношення довжини до товщини переважно в ме
жах 1,6–2,6. Хазмотеції численні, розсіяні або в 
групах на верхньому боці листкової пластинки, 
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розсіяні на нижньому боці, темнокоричневі, 
напівкулясті, (60–)65–110(–120) мкм у діаметрі. 
Клітини перидію неправильно багатокутні, до 
20 мкм у поперечнику. Придатки екваторіаль
ні, по 5–20, жорсткі, прямі або дугасті, короткі, 
дорівнюють 1–2,5 діаметра хазмотецію, до 10 
мкм завтов. біля основи, без перегородок або з 
однією септою в базальній частині, інколи септ 
до 3, безбарвні або при основі коричнюваті, на 
кінцях 3–5 разів більшменш компактно дихо
томічно розгалужені, гілочки першого порядку 
короткі, нерідко видовжені, кінцеві гілочки як 
прямі, так і зігнуті. Сумки по 2–6, інколи до 8, 
широкоеліпсоїдні чи яйцеподібні, сидячі або на 
короткій ніжці, 34–50(–60) × (20–)30–40(–48) 
мкм, переважно 3–5спорові, зрідка спор 2 або 
6. Спори широко еліпсоїдні до яйцеподібних, 
(14–)17–26 × 9–14(–16) мкм, спочатку трохи за
барвлені, зрілі безбарвні.

На видах роду Lonicera L. (Caprifoliaceae). 
Тип  — ілюстрація Ж. Левейє (Léveillé, 1851; 
табл. 8, рис. 22); епітип на L. tatarica L., Німеч
чина.

Поширення в Україні. На Lonicera ×ameri
cana (Mill.) K. Koch — ПБК. На L. fragrantissima 
Lindl. & Paxt. — ПБК (Vasiljeva, 1960; Heluta, Isi
kov, 1991; Heluta, 1999b; Dudka et al., 2004; Brad
shaw et al., 2021). На L. tatarica L. — ГК, ДЗЛС, 
ЗК, ЗЛс, КрЛс, КрС, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, МП, ПБК, 
ПЗЛС, ПЗС, ПЛс, ПП, СЗЛС, ХЛс, ЦП (Varlikh, 
1896; Potebnia, 1907, 1916; Trebu, 1913; Gane
shin, BondartsevaMonteverde, 1922; Garbowski, 
1924; Tselle, 1925; Jaczewski, 1927; Lavitska, 1939; 
Zerova, 1948; Radziyevskyi, 1952; Morochkovs
kyi, 1953b; Kharkevych, 1959a, b; Bukhalo, 1961a; 
Marchenko, 1963; Morochkovskyi et al., 1969; Isi
kov, 1977; Heluta et al., 1987, 1992, 2016a, 2019b; 
Heluta, 1989, 1995, 1999a, 1999b, 2000, 2005, 2006; 
Tkachenko et al., 1998; Dudka et al., 2004, 2009a; 
Dzhagan et al., 2008; Korytnianska et al., 2010, 
2012, 2014a; Prosyannikova et al., 2019). На Loni
cera spp. — КЛ, ЛЗЛС, ЛЛс, ПБК, ПЗС (Jaczewski, 
1927; Heluta, Isikov, 1991; Heluta, 1999b; Dudka et 
al., 2004, 2019; Koroliova, Dmytruk, 2013; Isikov, 
2014; Prylutskyi et al., 2017).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бі
лорусь, Болгарія, Велика Британія, Естонія, Іс
панія, Латвія, Литва, Нідерланди, Німеччина, 
Норвегія, Польща, Російська Федерація, Руму
нія, Сербія, Словаччина, Угорщина, Україна, 
Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, Швеція; 

Азія: Вірменія, Казахстан, Киргизстан, Китай, 
Російська Федерація (Далекий Схід, Зах. Сибір), 
Таджикистан, Туркменістан, Узбекистан, Япо
нія; Північна Америка: Канада, США.

Примітка. Нещодавно було здійснене молекуляр
нофілогенетичне дослідження комплексу видів роду 
Erysiphe, які паразитують на рослинах роду Lonicera 
(Bradshaw et al., 2021). У результаті доведено, що даний 
комплекс налічує щонайменше 8 видів. При цьому ви
явилося, що борошнисторосяний гриб, поширений в 
Європі на Lonicera tatarica і який раніше розглядався 
як Erysiphe lonicerae DC. або Microsphaera lonicerae (DC.) 
G. Winter, має називатися E. ehrenbergii, а E. lonicerae s. 
str. уражує інші види роду, зокрема L. japonica Thunb. 
Для E. ehrenbergii автори наводять 9 видів рослинжи
вителів, однак основним є L. tatarica. Серед них згадані 
також і L. nigra та L. xylosteum, однак в Україні вони ура
жуються зовсім іншим грибом — E. magnusii, який від
різняється від E. ehrenbergii дещо меншими плодовими 
тілами та довгими гнучкими придатками. Додамо, що в 
Україні E. lonicerae s. l. один раз наводилася на L. japoni
ca (Korytnianska et al., 2010). Ми не бачили відповідного 
зразка і відносимо це повідомлення до сумнівних.

12. Erysiphe euonymi DC. — еризифе  
бруслинова

Erysiphe euonymi DC., Fl. franç., Edn 3 (Pa
ris) 5/6: 105. 1815. – Microsphaera euonymi (DC.) 
Sacc., Syll. fung. (Abellini) 1: 11. 1882. – Trichocla
dia euonymi (DC.) Neger, Krypt.Fl. Brandenburg 
(Leipzig) 7(1): 124. 1905.

Міцелій двосторонній на листках, білий, 
розпливчастими плямами, що зливаються в 
суцільний наліт, тонкий, спочатку борошни
стий, пізніше павутинистий, складається з гіф 
товщиною до 7 мкм. Апресорії по одній або 
супротивно парами, більшменш лопатеві, до 
8 мкм у поперечнику. Конідієносці утворюють
ся на верхівці або дещо збоку центральної ча
стини материнської клітини, або ж зміщені до 
її краю, прямостоячі, базальні клітини цилін
дричні, переважно викривлені, до звивистих, 
рідше майже прямі, до 30 мкм за довжиною. 
Конідії утворюються по одній, видовженое
ліпсоїдні до циліндричних з заокругленими 
кінцями, (28–)33–38(–40) × (10–)13–18 мкм, 
відношення довжини до товщини в межах 
1,9–2,9. Хазмотеції численні, переважно роз
сіяні, темнокоричневі, напівкулясті, (80–)90–
115(–138) мкм у діаметрі, часто сплітаються 
придатками й утворюють кірочки. Клітини 
перидію неправильно багатокутні, до 20 мкм у 
поперечнику. Придатки від екваторіальних до 



214 ISSN 24158860. Ukrainian Botanical Journal. 2023. 80 (3)

В.П. ГЕЛЮТА

майже апікальних, по 5–15, до 20, трохи зви
висті, дуже довгі (до 1000 мкм), піднімаються 
від плодового тіла і йдуть в одному напрямку, 
до 7,5 мкм завтов. біля основи, без перегоро
док, безбарвні або інколи при основі коричню
ваті, на кінцях 3–6 разів нещільно дихтомічно 
розгалужені, гілочки першого порядку видов
жені, кінцеві гілочки прямі, не зігнуті. Сумки 
по 4–10, інколи до 12, широкоеліпсоїдні або 
яйцеподібні, сидячі або на короткій ніжці, (40–
)50–60(–68) × 25–40 мкм, 3–4спорові, зрідка 
спор 5. Спори еліпсоїдні до яйцеподібних, (18–
)20–25(–27) × 10–15 мкм, безбарвні.

На видах роду Euonymus L. (Celastraceae). Тип 
на Euonymus europaeus L., Франція.

Поширення в Україні. На Euonymus europa
eus L.  — ВЛс, ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, 
ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, МП, ПЗЛС, ПЗС, ПКЛ, 
ПЛс, РЛ, СЗЛС, ХЛс, ЦП (Léveillé, 1842; Sredins
kiy, 1873; Krupa, 1888, 1889; Isachenko, 1896; Bo
byak, 1907; Potebnia, 1907; Raciborski, 1910; Wró
blewski, 1912, 1913; Trebu, 1913; Kaznovskiy, 1915; 
Ganeshin, BondartsevaMonteverde, 1922; Garbo
wski, 1922; Tselle, 1925; Jaczewski, 1927; Lavitska, 
1939, 1949, 1966; Isayeva, 1952; Radziyevskyi, 1952; 
Morochkovskyi, 1953a; Kharkevych, 1959a, b; Buk
halo, 1961a, b; Marchenko, 1963; Morochkovskyi et 
al., 1969; Grebenchuk, Sherstniuk, 1975; Koretskyi, 
1979; Heluta et al., 1987, 1992, 2016a, 2019b; Heluta, 
1989, 1995, 1998b, 1999a, 2000, 2005, 2006; Tykho
nenko et al., 1994; Solomakhina, Prudenko, 1998; 
Tkachenko et al., 1998; Havrylo, 1999b; Prydiuk, 
2000; Dudka et al., 2004, 2009a, 2019b; Dzhagan et 
al., 2008; Korytnianska et al., 2010, 2014a; Korytni
anska, Popova, 2012, 2015; Kozłowska et al., 2015; 
Prylutskyi et al., 2017; Prosyannikova, Ivakhnenko, 
2020; Heluta, Anishchenko, 2021). На E. latifolius 
(L.) Mill. — ГК, ПБК (Kuzub, 2000; Prosyannikova, 
Ivakhnenko, 2020). На E. odessanus Klokov — ЛЗС 
(Heluta et al., 2007, 2010; Dudka et al., 2009a).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Данія, 
Естонія, Італія, Латвія, Литва, Нідерланди, Ні
меччина, Норвегія, Польща, Румунія, Росій
ська Федерація, Сербія, Словаччина, Угорщина, 
Україна, Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, 
Швеція; Азія: Азербайджан, Вірменія, Грузія, 
Російська Федерація (Західний Сибір), Туреччи
на; Північна Америка: США.

Примітка. Erysiphe euonymi наводився також на чу
жоземних близько споріднених видах Euonymus bunge

anus Maxim. та E. maackii Rupr. (Korytnianska et al., 2010), 
що вирощуються в ботанічному саду Одеського націо
нального університету. На жаль, зразків ми не бачили. 
Не виключено, що ці рослини були уражені іншим гри
бом — E. euonymicola U. Braun.

13. Erysiphe euonymicola U. Braun — еризифе 
японськобруслинова

Erysiphe euonymicola U.  Braun in U.  Braun & 
R.T.A. Cook, Taxonomic Manual of the Erysiphales 
(Powdery Mildews): 461. 2012. – Microsphaera euo
nymijaponici auct.

Міцелій двосторонній на листках, стеблах і 
суцвіттях, білий, чіткими плямами, що злива
ються в суцільний щільний наліт, борошни
стий, складається з гіф товщиною до 6 мкм. 
Апресорії по одній або супротивно парами, 
лопатеві чи багатолопатеві, до 8 мкм у попе
речнику. Конідієносці утворюються на вер
хівці або дещо збоку центральної частини ма
теринської клітини, прямостоячі, до 90 мкм 
заввиш., базальні клітини циліндричні, від 
прямих до помірно викривлених, до 50 мкм 
завд. Конідії утворюються по одній, еліпсоїд
ні до циліндричних з заокругленими кінцями, 
(20–)25–40(–45) × (9–)12–18(–20) мкм, відно
шення довжини до товщини в межах 1,8–2,8, 
проростки майже термінальні або термінальні, 
середньої довжини (до 3,5 товщин конідії), їхні 
апресорії цілісні або 2–7лопатеві. Хазмотеції 
переважно на верхньому боці листкової плас
тинки, занурені в щільне міцеліальне сплетін
ня, розсіяні або в групах, напівкулясті, 70–100 
мкм у діаметрі. Клітини перидію неправильно 
багатокутні до майже лабіринтоподібних, до 
25 мкм у поперечнику. Придатки екваторіаль
ні, нечисленні, по 4–8, прямі до зігнутих, до
рівнюють 1,0–1,3(–1,5) діаметрам хазмотецію 
за довжиною, до 10 мкм завтов. біля основи, 
несептовані або ж інколи з однією базальною 
перегородкою, безбарвні, на кінцях 4–6 разів 
щільно правильно дихтомічно розгалужені, 
кінцеві гілочки зігнуті. Сумки по 3–6, широко
еліпсоїдні або яйцеподібні, до майже кулястих, 
сидячі чи на короткій ніжці, 40–60 × 35–50 
мкм, (4–)5–7(–8)спорові. Спори еліпсоїдні до 
яйцеподібних, 15–23 × (8–)10 × 13(–15) мкм, 
безбарвні.

На видах роду Euonymus L. (Celastraceae). Тип 
на E. japonicus Thunb., Франція.

Поширення в Україні. На Euonymus japoni
cus Thunb. (лише анаморфа) — ПБК, ЗК, ЛЗЛС, 
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ПЛс, ХЛс (Potebnia, 1916; Girzitska, 1926; Lavit
ska, 1947; Vasiljeva, 1960; Bakayeva et al., 1984; 
Heluta, 1989; Heluta, Isikov, 1991; Heluta, 1999b; 
Dudka et al., 2004; Prylutskyi et al., 2017). На 
E. maackii Rupr. (лише анаморфа) — ПБК (Dud
ka et al., 2004).

Загальне поширення. Європа: Австрія, 
Бельгія, Велика Британія, Греція, Данія, Ір
ландія, Іспанія, Італія, Німеччина, Норвегія, 
Польща, Португалія, Румунія, Сербія, Словач
чина, Угорщина, Україна, Франція, Чехія; Азія: 
Вірменія, Грузія, Ізраїль, Індія, Іран, Йорданія, 
Казахстан, Киргизстан, Китай, Корея, Ліван, 
Непал, Пакистан, Саудівська Аравія, Таджи
кистан, Туреччина, Узбекистан, ШріЛанка, 
Японія; Африка: Ефіопія, Канарські ови, Лівія, 
Малаві, Марокко, Мозамбік, Судан, Танзанія, 
Уганда; Північна Америка: країни ВестІндії, 
Канада, США; Південна Америка: Аргентина, 
Бразилія, Венесуела, Колумбія, Уругвай, Чилі); 
Австралія й Океанія: Австралія, Нова Зелан
дія.

Примітка. Гриб поширений скрізь у світі, де культи
вуються його рослиниживителі, походить з Азії (Braun, 
Cook, 2012). Трапляється переважно на стадії анаморфи. 
В Україні головним чином на типовому господарі, який 
є інтродукованим декоративним видом, що культиву
ється в ботанічних садах. Зареєстрований у нас лише 
на стадії анаморфи, тому опис телеоморфи запозичено з 
монографії У. Брауна та Р. Кука (Braun, Cook, 2012).

14. Erysiphe friesii (Lév.) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе Фриза

Erysiphe friesii (Lév.) U.  Braun & S.  Takam., 
Schlechtendalia 4: 8. 2000. – Microsphaera friesii 
Lév., Ann. Sci. Nat., Bot., Sér. 3, 15: 155 & 381. 1851. 
– Microsphaera penicillata f. rhamnicathartici Jacz., 
Karm. opred. gribov, 2. Muchn.ros. griby (Lenin
grad): 360. 1927.

Міцелій двосторонній на листках, значно 
ліпше розвинений на верхньому боці листко
вої пластинки, білий, плямами, що зливаються 
в суцільний наліт, складається з гіф товщиною 
до 7,5 мкм. Апресорії лопатеві, розташовані 
по одній, інколи супротивно в парах. Коніді
єносці утворюються на верхівці центральної 
частини материнської клітини, прямостоячі, 
до 85 мкм завд., базальні клітини прямі до зі
гнутих, інколи звивисті, до 35 мкм завд. Конідії 
утворюються по одній, видовженоеліпсоїдні 
до майже циліндричних, (25–)30–40 × (10–)15–
19 мкм, відношення довжини до товщини в 

межах 1,6–2,6. Хазмотеції не дуже численні, по 
обидва боки листкової пластинки, переваж
но розсіяні, темнокоричневі, напівкулясті, 
(60–)70–110(–120) мкм у діаметрі. Клітини пе
ридію нечіткі, неправильно багатокутні, до 20 
мкм у поперечнику. Придатки екваторіальні, 
нечисленні, по 5–12, прямі або дещо дугоподіб
но зігнуті догори, короткі, дорівнюють 1,0–1,6 
діаметра хазмотецію, інколи до 2х діаметрів, 
до 10,5 мкм завтов. біля основи, несептовані 
чи з однією перегородкою, безбарвні або біля 
основи трохи коричнюваті, на кінцях 3–5 разів 
правильно і щільно дихтомічно розгалужені, 
кінцеві гілочки зігнуті. Сумки по 3–8, широко
еліпсоїдні чи обернено яйцеподібні, на корот
кій ніжці, 40–60 × 30–35(–45) мкм, 4спорові, 
зрідка спор 2–3 або 5. Спори еліпсоїдні до дещо 
яйцеподібних, 15–21(–24) × (8,5–)11–15(–17) 
мкм, безбарвні.

На видах роду Rhаmnus L. (Rhаmnaceae). Тип 
на R. cathartica L. — ілюстрація Ж. Левейє (Léve
illé, 1851; табл. 8, рис. 94).

Поширення в Україні. На Rhamnus alnifo
lia L'Hér. — ПЛс. На R. cathartica L. — ЗЛс, ЗП, 
КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ПЗЛС, ПЗС, ПЛс, РЛ, 
СЗЛС, ХЛс (Isachenko, 1896; Jaczewski, 1927; Mo
rochkovskyi et al., 1969; Grebenchuk, Sherstniuk, 
1975; Koretskyi, 1979; Heluta, 1989, 1998b, 1999a, 
2006; Heluta et al., 1987, 2001, 2007, 2010; Tkache
nko et al., 1998; Prydiuk, 2000; Dzhagan et al., 2008; 
Dudka et al., 2009a; Gorkovenko, Prosyannikova, 
2014; Korytnianska et al., 2014a, b; Korytnianska, 
Popova, 2015; Kozłowska et al., 2015; Heluta, Tyk
honenko, 2017; Prosyannikova et al., 2019; Heluta, 
Anishchenko, 2021). На R. parviflora J.G. Klein ex 
Willd. — ПЛс.

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бі
лорусь, Велика Британія, Данія, Естонія, Литва, 
Італія, Литва, Німеччина, Норвегія, Польща, 
Російська Федерація, Румунія, Сербія, Словач
чина, Угорщина, Україна, Франція, Чехія, Швей
царія, Швеція; Азія: Вірменія, Грузія, Казахстан, 
Китай, Корея, Російська Федерація (Далекий 
Схід).

15. Erysiphe gorlenkoi (F.T. Chien) Giril. & 
Gulis — еризифе Горленка

Erysiphe gorlenkoi (F.T. Chien) Giril. & Gulis, in 
Girilovich, Gulis, Khramtsov & Poliksenova, Mi
kol. Fitopatol. 39(4): 26. 2005. – Microsphaera gor
lenkoi F.Т. Chien, Mikol. Fitopatol. 9(3): 255. 1975.
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Міцелій на листках, сіруватий, тонкий, па
вутинистий. Хазмотеції не дуже численні, роз
сіяні, напівкулясті, 120–140 мкм у діаметрі. 
Придатки екваторіальні, порівняно численні, 
по 20–22, прямі, жорсткі, коротші за діаметр 
хазмотецію (86–116 мкм), на кінцях правильно 
та щільно дихтомічно розгалужені. Сумки ши
рокоеліпсоїдні, 60–70 × 40–50 мкм, 8спорові. 
Спори еліпсоїдні, до дещо яйцеподібних, 17–21 
× 9–12 мкм.

На видах роду Daphne L. (Thymelaeaceae). 
Тип на Daphne sp., Російська Федерація.

Поширення в Україні. На Daphne mezereum 
L. — ПЛс (Heluta, 1989).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, Ро
сійська Федерація, Україна.

Примітка. Вид зібрано нами лише один раз, на тери
торії Національного ботанічного саду ім. М.М. Гриш
ка НАН України. Ураження було незначним, однак на 
листках ми виявили не зовсім зрілі плодові тіла, які 
мали придатки з дихотомічно розгалуженими верхівка
ми. У. Браун та Р. Кук (Braun, Cook, 2012) вважають цей 
вид сумнівним і що його опис цілком співпадає з харак
теристиками Erysiphe alphitoides. Автори припускають, 
що види Daphne випадково можуть уражуватися цим 
грибом. Таку думку варто вважати цілком слушною, 
оскільки E. alphitoides, крім своїх основних рослинжи
вителів з родини Fagaceae, зареєстрований на представ
никах Anacardiaceae та Hippocastanaceae і, можливо, 
Onagraceae (Bereczky et al., 2015; DesprezLoustau et al., 
2017). У будьякому разі, потрібно продовжити пошук 
борошнисторосяних грибів на видах роду Daphne з ме
тою подальшого їхнього морфологічного та молекуляр
нофілогенетичного дослідження.

16. Erysiphe grossulariae (Wallr.) de Bary — 
еризифе агрусова

Erysiphe grossulariae (Wallr.) de Bary, Abh. sen
ckenb. naturforsch. Ges. 7: 396. 1870. – Microspha
era grossulariae (Wallr.) Lév. Ann. Sci. Nat. sér. 3. 
Bot. 15: 160 et 381. 1851.

Міцелій на листках, двосторонній, однак 
значно ліпше розвинений на верхньому боці 
листкової пластинки, сіруватий, розпливчасти
ми плямами, що зливаються в суцільний наліт, 
борошнистопавутинистий. Апресорії лопате
ві. Конідієносці прямостоячі, прямі, базальні 
клітини циліндричні. Конідії утворюються по 
одній, видовженоеліпсоїдні до майже цилін
дричних, (20–)23–33(–35) × 11–17(–19) мкм, від
ношення довжини до товщини в межах 1,2–2,2. 
Хазмотеції нечисленні, переважно розсіяні або 
зібрані в нечіткі групи, темнокоричневі, до 

майже чорних, напівкулясті, 75–105(–130) мкм 
у діаметрі. Клітини перидію чіткі, неправильно 
багатокутні, до 25 мкм у поперечнику. Придатки 
переважно екваторіальні, з деяким зміщенням 
до верхньої частини плодового тіла, по 6–15, до 
20, більшменш прямі, піднімаються вгору, в ре
зультаті чого віночок, утворений їхніми дихото
мічно розгалуженими апікальними частинами, 
розташований переважно вище верхівки плодо
вого тіла, за довжиною дорівнюють 1–2(–3) діа
метрам хазмотецію, до 10 мкм завтов. біля осно
ви, без перегородок або ж до 2х разів септовані 
в нижній частині, безбарвні чи біля основи тро
хи коричнюваті, на кінцях до 6 разів щільно і 
правильно дихтомічно розгалужені, усі гілочки 
короткі, кінцеві прямі. Сумки по 3–10, широ
коеліпсоїдні або яйцеподібні, на короткій ніж
ці, (45–)50–65 × 30–40 мкм, 3–4спорові, зрідка 
спор 2 або 5–6. Спори видовженоеліпсоїдні, до 
дещо яйцеподібних чи напівкулястих, (18–)20–
28(–33) × (9–)11–16(–18) мкм, безбарвні.

На видах родів Grossularia Mill. і Ribes L. (Gros
sulariaceae). Тип на Grossularia reclinata (L.) Mill. 
(Ribes uvacrispa L.). Збудник європейської бо
рошнистої роси агрусу, інколи смородини. Тра
пляється зрідка, тому помітної шкоди не завдає.

Поширення в Україні. На Grossularia reclina
ta (L.) Mill. — ЗК, ЗЛс, ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЛс, МП, 
ПЛс, ХЛс, ЦП (Krupa, 1889; Bobyak, 1907; Poteb
nia, 1907, 1916; Raciborski, 1910; Jaczewski, 1912, 
1927; Tselle, 1925; Girzitska, 1926; Bohovyk, 1962; 
Marchenko, 1963; Morochkovskyi et al., 1969; He
luta, Gorlenko, 1981; Heluta, 1989, 1995; Dudka et 
al., 2004, 2019b; Heluta et al., 2018). На Ribes ru
brum L. — ЗП, КрЛс, ПЛс (Heluta, 1989; Heluta, 
Anishchenko, 2021; Hleb et al., 2023).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Данія, 
Естонія, Італія, Латвія, Литва, Нідерланди, Ні
меччина, Норвегія, Польща, Російська Федера
ція, Румунія, Сербія, Словаччина, Угорщина, 
Україна, Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, 
Швеція; Азія: Грузія, Казахстан, Російська Фе
дерація (Східний Сибір), Туреччина; Північна 
Америка: Канада, США.

17. Erysiphe guarinonii (Briosi & Cavara)  
U. Braun & S. Takam. — еризифе бобчукова

Erysiphe guarinonii (Briosi & Cavara) U.  Braun 
& S. Takam., Schlechtendalia 4: 9. 2000. – Micros
phaera guarinonii Briosi & Cavara, Funghi Paras. 
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Критичний перегляд Erysiphe sect. Microsphaera України

Piante Colt. Utili Ess. 172. 1892 et Hedwigia 31: 
142. 1892. – Erysiphe baptisiae U. Braun & J. Kru
se, in Braun, Kruse, Wolcan & Murace, Mycotaxon 
112: 176. 2010.

Міцелій на листках, двосторонній, сірува
тий, розпливчастими плямами, що зливаються 
в суцільний наліт, складається з гіф до 7 мкм 
завтов. Апресорії по одній, лопатеві, до 7 мкм 
у поперечнику. Конідієносці утворюються на 
верхівці центральної частини материнської 
клітини або трохи збоку, прямостоячі, прямі, 
до 80 мкм завд., базальні клітини циліндричні, 
від прямих до зігнутих або навіть звивистих, 
до 30 мкм завд. Конідії утворюються по одній, 
видовженоеліпсоїдні до майже бочкоподібних, 
(22–)35–40 × 12–16 мкм, відношення довжини 
до товщини в межах 1,5–2,5. Хазмотеції чис
ленні, розсіяні або зібрані в нечіткі групи, тем
нокоричневі, до майже чорних, напівкулясті, 
80–120(–170) мкм у діаметрі. Клітини перидію 
неправильно багатокутні, до 30 мкм у попереч
нику. Придатки переважно екваторіальні, гори
зонтальні, по 6–15, до 20, гнучкі, прямі, зігнуті, 
до покручених, за довжиною дорівнюють 4–10 
діаметрам хазмотецію, до 8 мкм завтов. біля 
основи, без перегородок, безбарвні, на кінцях 
прості або ж 1–2 рази дихтомічно розгалужені, 
кінцеві гілочки прямі до трохи зігнутих. Сумки 
по 3–8, до 10, оберненояйцеподібні, на корот
кій ніжці, 45–70 × 25–35(–50) мкм, 3–5спорові. 
Спори еліпсоїдні, до дещо яйцеподібних, 14–25 
× 10–14 мкм, безбарвні.

На видах родів Baptisia Vent., Chamaecytisus 
Link і Laburnum Medik., можливо, ще на Cytisus 
Desf., Genista L. та Sarothamnus Wimm. (Fabace
ae). Тип на Laburnum anagyroides Medik., Італія.

Поширення в Україні. На Baptisia australis R. 
Br.  — ПЛс. На Laburnum anagyroidеs Medik.  — 
ПЛс (Heluta, 1989).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бі
лорусь, Данія, Німеччина, Польща, Румунія, 
Україна, Швейцарія, країни Середземномор’я.

Примітка. На основі європейських зразків борош
нисторосяного гриба, виявленого на Baptisia australis, 
описано окремий вид Erysiphe baptisiae (Braun et al., 
2010). Однак пізніше було показано, що всі ознаки цьо
го гриба вкладаються в характеристики вже відомого на 
той час E. guarinonii, зареєстрованого на представниках 
кількох родів родини Fabaceae. До того ж, молекулярні 
дослідження засвідчили генетичну спорідненість цих 
матеріалів, у результаті E. baptisiae було віднесено в си
ноніми до E. guarinonii (Bradshaw et al., 2020a).

В Україні вид знайдено лише двічі — студентами Ки
ївського національного університету імені Тараса Шев
ченка (Перегон, Потаєнко, ініціали на зразку не вказані, 
12.08.1976) на L. anagyroidеs у Києві, у Національному 
ботанічному саду імені М.М. Гришка (зразок мав нез
рілі плодові тіла, тому був неправильно ідентифікова
ний як E. trifolii) та автором, разом з аспіранткою С.О. 
Войтюк, на B. australis, у тому самому ботанічному саду, 
04.10.2007.

18. Erysiphe hyperici (Wallr.) S. Blumer — 
еризифе звіробоєва

Erysiphe hyperici (Wallr.) S. Blumer, Beitr. Kryp
tfl. Schweiz 7(1): 206. 1933. – Erysiphe communnis 
f. hyperici Bret. in Jaczewski, Karm. opred. gribov, 
2. Muchn.ros. griby (Leningrad): 247. 1927.

Міцелій двосторонній на листках, на сте
блах, білий, плямами, що зливаються в суціль
ний наліт, добре розвинений, павутинистий 
до борошнистого, гіфи до 10 мкм завтов. Ко
нідієносці утворюються на верхньому боці 
материнської клітини, прямостоячі, прямі, ба
зальні клітини циліндричні, прямі, до 35 мкм 
завд. Конідії утворюються по одній, переважно 
циліндричні або дещо видовженоеліпсоїдні, 
(27–)30–38(–45) × (12–)15–18(–20) мкм, відно
шення довжини до ширини в межах 1,6–2,6. 
Хазмотеції нечисленні, переважно розкидані, 
коричневочорні, напівкулясті, (80–)85–140 
мкм у діаметрі. Клітини перидію неправильно 
багатокутні, нечіткі, до 25 мкм у поперечни
ку. Придатки від базальних до майже еквато
ріальних, численні, до 30, дещо диференційо
вані від міцелію, більшменш прямі, до трохи 
звивистих, дугоподібні при основі, довгі, до
рівнюють 3–8 діаметрам хазмотецію, до 9 мкм 
завтов., прості, інколи на кінцях 1–2 рази ди
хотомічно розгалужені, переважно несепто
вані, безбарвні або коричнюваті при основі. 
Сумки по (3–)5–8(–10), еліпсоїдні, широкое
ліпсоїдні, оберненнояйцеподібні, на короткій 
ніжці або сидячі, (45–)50–70(–75) × 30–45(–50) 
мкм, 3–4спорові, зрідка спор 2 або 5. Спори 
еліпсоїдні або яйцеподібні, (18–)20–22(–24) × 
10–15(–18) мкм, безбарвні.

На видах роду Hypericum L. (Hypericaceae). 
Тип на H. hirsutum L., Німеччина.

Поширення в Україні. На Hypericum al
pigenum Kit.  — КЛ (Chmielewski, 1910; Mo
rochkovskyi et al., 1969; Dudka et al., 2019). На 
H. canariense L.  — ПЛс (Heluta, 1989). На H. 
hirsutum L.  — ЗЛс, ПЛс, ХЛс (Lavitska, 1949; 
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Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989, 2006; So
lomakhina, Prudenko, 1998; Dzhagan et al., 2008; 
Heluta et al., 2016a). На H. maculatum Crantz — 
КЛ (Dudka et al., 1997; Heluta, 1998a; Heluta et 
al., 2011, 2018; Tykhonenko, Heluta, 2011; Dud
ka et al., 2019). На H. perforatum L.  — ЗК, ЗП, 
ЗУЛ, КЛ, ЛЛс, ЛП, ПБК, ПЛс, ХЛс, ЦП (Bobyak, 
1907; Namysłowski, 1910; Lavitska, 1939; Mar
chenko, 1963; Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 
1989, 1995, 1998a, 2006; Dudka et al., 1997, 2019; 
Havrylo, 1999b; Dzhagan et al., 2008; Heluta, Ani
shchenko, 2021; Hleb et al., 2023). На H. tetrap
terum Fr. — ЗК, ЗУЛ, КЛ, МП, РЛ (Krupa, 1888; 
Chmielewski, 1910; Namysłowski, 1914; Marchen
ko, 1963; Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989, 
1998a, b; Dudka et al., 1997, 2019; Kozłowska et 
al., 2015).

Загальне поширення. Європа: Австрія, 
Бельгія, Білорусь, Болгарія, Велика Брита
нія, Данія, Естонія, Іспанія, Італія, Латвія, 
Литва, Нідерланди, Німеччина, Норвегія, 
Польща, Португалія, Румунія, Сербія, Сло
ваччина, Україна, Фінляндія, Франція, Чехія, 
Швейцарія, Швеція; Азія: Азербайджан, Вірме
нія, Грузія, Іран, Казахстан, Китай, Російська 
Федерація (Зах. Сибір), Узбекистан; Північна 
Америка: Канада, США.

Примітка. Послідовності ITS та 28S ділянок ДНК 
Erysiphe hyperici свідчать, що цей вид разом із E. baeum
leri, E. euonymi та E. trifoliorum належить до клади E. tri
foliorum (Bradshaw et al., 2022). Для перелічених видів 
характерні довгі придатки з простими чи більшменш 
дихотомічно розгалуженими, примітивно сформовани
ми верхівками.

19. Erysiphe hypophylla (Nevod.) U. Braun & 
Cunningt. — еризифе нижньоповерхнева

Erysiphe hypophylla (Nevod.) U.  Braun & Cun
ningt., in Braun, Cunnington, BrielmaierLiebe
tanz, AléAghа & Heluta, Schlechtendalia 10: 92. 
2003. – Microsphaera hypophylla Nevod., Griby 
SSSR 1: 4. 1952.

Міцелій двосторонній на листках або лише 
на нижньому боці листкової пластинки, не при
зводить до деформації листків, сіруватий, роз
пливчастими плямами, що зливаються в суціль
ний наліт, тонкий, складається з гіф товщиною 
до 6 мкм. Апресорії багатолопатеві, розташова
ні по одній або супротивно в парах, до 10 мкм 
у поперечнику. Анаморфа розвивається слаб
ко, конідієносці до 110 мкм завд., базальні клі
тини циліндричні, від прямих до покручених, 

довжиною до 60 мкм. Конідії утворюються по 
одній, видовженоеліпсоїдні або циліндричні 
з заокругленими кінцями, 30–45(–65) × 10–19 
мкм, відношення довжини до товщини в ме
жах 2,3–3,3, проростки короткі, їхні апресо
рії від майже цілісних до розсічених на лопаті. 
Хазмотеції численні, переважно на нижньому 
боці листкової пластинки, більшменш розсі
яні, темнокоричневі, до майже чорних, напів
кулясті, (70–)80–145(–155) мкм у діаметрі. Клі
тини перидію неправильно багатокутні, до 30 
мкм у поперечнику. Придатки екваторіальні, 
по 5–20, зрідка до 30, прямі, жорсткі, корот
кі, дорівнюють 0,75–1,5 діаметрам хазмотецію, 
інколи до 2х діаметрів, до 11 мкм завтов. біля 
основи, несептовані або ж з однією базальною 
перегородкою, безбарвні чи біля основи трохи 
коричнюваті, на кінцях 4–6(–8) разів правильно 
дихтомічно, переважно компактно розгалужені, 
кінцеві гілочки зігнуті. Сумки по 4–12, еліпсо
їдні чи оберненояйцеподібні, на короткій ніж
ці, рідше без неї, (40–)50–(70–)80 × 25–55 мкм, 
(4–)6–8спорові. Спори еліпсоїдні, до дещо яй
цеподібних, (13–)18–25(–30) × (6–)9–15 мкм, 
безбарвні.

На видах роду Quercus L. (Fagaceae), може ін
коли інфікувати представників інших родин — 
наводився зі Швейцарії на видах роду Paeonia 
L. (Paeoniaceae) (Bolay, 2001, 2005; Takamatsu et 
al. 2006). Тип на Quercus robur L., Російська Фе
дерація.

Поширення в Україні. На Quercus macranthe
ra Fisch. & C.A. Mey. ex Hohen. — ПЛс. На Q. ro
bur L. — ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, ЛЗС, ЛП, ПЗЛС, ПЗС, 
ПЛс, ЦП (Heluta et al., 2007, 2016, 2019b; Holubt
sova, 2008b; Dudka et al., 2009a, 2019; Korytni
anska et al., 2012, 2014a, b; Korytnianska, Popova, 
2015; Heluta, Anishchenko, 2021).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Греція, 
Данія, Естонія, Італія, Німеччина, Польща, Ру
мунія, Сербія, Україна, Чехія, Швейцарія; Азія: 
Казахстан, Китай, Узбекистан, Японія; Австра
лія й Океанія: Нова Зеландія.

Примітка. Довгий час даний вид не визнавався, на
віть у деяких працях (Speer, 1973; Záhorovská, 1986) 
доводилося, що E. hypophylla є синонімом до E. alphito
ides. Однак у результаті молекулярнофілогенетичних 
досліджень було показано, що це різні види, і що листя 
дуба може ними уражуватися одночасно. Відрізняють
ся вони і морфологічно, насамперед характеристиками 
анаморфи: E. hypophylla має майже удвічі коротші коні
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дієносці, довші і не прямі, а звивисті базальні клітини 
конідієносців, довші і значно витягнутіші конідії (Taka
matsu et al., 2007). Точно оцінити ареал виду неможливо 
через змішування обох видів у мікофлористичних пра
цях.

20. Erysiphe magnifica (U. Braun) U. Braun & 
S. Takam. — еризифе прекрасна

Erysiphe magnifica (U. Braun) U. Braun & S. Ta
kam., Schlechtendalia 4: 10. 2000. – Microsphaera 
magnifica U. Braun, Mycotaxon 16(2): 418. 1983.

Міцелій на листках, двосторонній, сірува
тий, розпливчастими плямами, що зливаються 
в суцільний наліт, складається з гіф до 7 мкм 
завтов. Апресорії від соскоподібних до багато
лопатевих, розташовані переважно по одній, 
рідше супротивно парами, до 8 мкм у попереч
нику. Конідієносці утворюються на верхньо
му боці материнської клітини, прямостоячі, 
прямі, до 100 мкм завд., базальні клітини ци
ліндричні, прямі, інколи трохи викривлені або 
звивисті, до 40 мкм завд. Конідії утворюються 
по одній, еліпсоїдні, яйцеподібні, до бочкопо
дібних, 20–38(–42) × 10–22 мкм, відношення 
довжини до товщини в межах 1,5–2,5, проро
стки майже термінальні, різної довжини, від 
коротких до помірно довгих, їхні апресорії 
цілісні або лопатеві. Хазмотеції численні, пе
реважно розсіяні або зібрані в нечіткі групи, 
темнокоричневі, до майже чорних, напівку
лясті, (75–)90–145 мкм у діаметрі. Клітини пе
ридію неправильно багатокутні, до 25 мкм у 
поперечнику. Придатки екваторіальні, по 5–15, 
до 20, більшменш прямі, за довжиною дорів
нюють 1–1,5 діаметрам хазмотецію, до 15 мкм 
завтов. біля основи, несептовані або ж з однією 
перегородкою в базальній частині, безбарвні 
чи біля основи трохи коричнюваті, на кінцях 
до 7 разів переважно щільно, правильно дих
томічно розгалужені, нерідко гілочки першого 
та другого порядків можуть бути дещо видов
женими, тоді закінчення придатка менш ком
пактне, інколи глибоко розділене на дві ча
стини, кінцеві гілочки загнуті. Сумки по 2–10, 
широкоеліпсоїдні або яйцеподібні, на короткій 
ніжці, 45–75 × 30–40(–55) мкм, 4–6спорові, 
рідше спор 2–3 або 7–8. Спори еліпсоїдні, до 
дещо яйцеподібних, (16–)20–28(–33) × (7,5–)9–
15 мкм, безбарвні.

На видах роду Magnolia s.  l. (Magnoliaceae) та 
Nelumbo nucifera Gaertn. (Nelumbonaceae). Тип на 
Magnolia acuminata L., США.

Поширення в Україні. На Magnolia ashei We
atherby, M. kobus DC., M. liliiflora Desr., M. loeb
neri Kache, M. obovata Thunb., M. salicifolia (Sieb. 
& Zucc.) Maxim., M. sieboldii K.  Koch, M. × sou
langiana Soul.Bod., M. sprengeri Pamp., M. stellata 
(Siebold & Zucc.) Maxim. та M. tripetala L. — ПЛс 
(Palahecha, Chumak, 2011).

Загальне поширення. Європа: Велика Брита
нія, Німеччина, Словаччина, Україна, Швейца
рія; Азія: Іран, Китай, Японія; Північна Амери
ка: США; Південна Америка: Аргентина.

Примітка. Erysiphe magnifica, живителями якої є різні 
види магнолії, поза межами її природного ареалу здатна 
вражати також і лотос (Nelumbo nucifera), що було до
ведено як результатами морфологічного порівняння, 
так і молекулярнофілогенетичного аналізу (Braun et 
al., 2006; Kirschner, 2010). Цей східноазійськопівніч
ноамериканський вид було занесено в Західну Європу 
(Braun et al., 2006, 2009), звідки він поширився на схід 
(Palahecha, Chumak, 2011; Ondrušková et al., 2014) і відо
мий вже не тільки в Україні, а з 2017 р. навіть в Азії, в 
Ірані (Khodaparast et al., 2019). Крім E. magnifica, магно
лія поза межами України може уражуватися ще трьома 
видами секції Microsphaera роду Erysiphe  — E. bulbosa 
(U. Braun) U.  Braun & S.  Takam., E. magnoliae (Sawada) 
U. Braun & S. Takam. та E. magnoliicola S.E. Cho, S. Takam. 
& H.D. Shin. Результати порівняльного їхнього вивчен
ня та ключ для визначення можна знайти в статті С. Чо 
зі співавторами (Cho et al., 2014).

21. Erysiphe magnusii (S. Blumer) U. Braun & 
S. Takam. — еризифе Магнуса

Erysiphe magnusii (S. Blumer) U. Braun & S. Ta
kam., Schlechtendalia 4: 10. 2000. – Microsphaera 
magnusii S. Blumer, Beitr. Krypt.Fl. Schweiz 7(1): 
299. 1933.

Міцелій двосторонній на листках, ліп
ше розвинений на верхньому боці листкової 
пластинки, тонкий, сіруватий, розпливчасти
ми плямами, що зливаються в суцільний на
літ. Анаморфа майже не розвивається. Конідії 
утворюються по одній, 20–30 × 10–18 мкм, від
ношення довжини до товщини в межах 1,4–2,4. 
Хазмотеції не дуже численні, по обидва боки 
листкової пластинки, переважно розсіяні, тем
нокоричневі, напівкулясті, порівняно дрібні, 
60–100 мкм у діаметрі. Клітини перидію не
правильно багатокутні або округлі, до 20 мкм 
у поперечнику. Придатки екваторіальні, нечис
ленні, по 5–12, до 15, довгі і гнучкі, дорівнюють 
3–10 діаметра хазмотецію, інколи коротші, до 
10 мкм завтов. біля основи, несептовані або з 
1–2 перегородками, безбарвні чи біля основи 
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трохи коричнюваті, на кінцях 3–5 разів не дуже 
правильно і не дуже щільно дихтомічно розга
лужені, гілочки першого порядку часто видов
жені і зігнуті, кінцеві гілочки загнуті, до майже 
закручених. Сумки по 2–7, широкоеліпсоїдні 
або оберненояйцеподібні, до напівкулястих, 
сидячі або на короткій ніжці, 35–55 × (25–)30–
45 мкм, 4–5спорові, зрідка спор 3 або 6. Спори 
еліпсоїдні до дещо яйцеподібних, 15–26 × 10–
14 мкм, безбарвні.

На видах роду Lonicera L. (Caprifoliaceae). Тип 
на L. nigra L., Швейцарія.

Поширення в Україні. На Lonicera nigra 
L.  — КЛ (Marchenko, 1963, 1974b; Heluta et al., 
2011, 2018; Tykhonenko, Heluta, 2011; Dudka et 
al., 2019). На L. xylosteum L. — КЛ (Dudka et al., 
2019).

Загальне поширення. Європа: Австрія, 
Білорусь, Болгарія, Естонія, Іспанія, Італія, 
Нідерланди, Німеччина, Норвегія, Польща, 
Російська Федерація, Румунія, Словаччина, 
Угорщина, Україна, Чехія, Фінляндія, Франція, 
Швейцарія, Швеція, кол. Югославія; Азія: Ві
рменія, Казахстан, Російська Федерація (Дале
кий Схід).

Примітка. Доволі рідкісний вид у світі, в Україні 
трапляється лише в гірських районах Карпат.

22. Erysiphe ornata (U. Braun) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе прикрашена

Erysiphe ornata (U. Braun) U.  Braun & S.  Ta
kam., Schlechtendalia 4: 12. 2000. – Microsphaera 
ornata U. Braun, Mycotaxon 14: 370. 1982.

22а. var. ornata 
Міцелій на листках, двосторонній, білий або 

сіруватий, тонкий, часто малопомітний. Апре
сорії дещо лопатеві до багатолопатевих, розта
шовані переважно по одній. Конідієносці до 100 
мкм завд., базальні клітини прямі, інколи трохи 
викривлені або звивисті. Конідії утворюються 
по одній, від циліндричних до бочкоподібних, 
30–38(–40) × 12–16 мкм, відношення довжини 
до товщини в межах 2–3, проростки майже тер
мінальні. Хазмотеції численні, переважно розсі
яні або зібрані в нечіткі групи, темнокоричне
ві, до майже чорних, напівкулясті, (65–)75–105 
мкм у діаметрі. Клітини перидію неправильно 
багатокутні, до 30 мкм у поперечнику. Придат
ки екваторіальні, по (6–)10–22, жорсткі, більш
менш прямі, відходять від перидію майже го
ризонтально, за довжиною дорівнюють 1,0–1,5 

діаметрам хазмотецію, до 9 мкм завтов. біля 
основи, несептовані або ж з однією перегород
кою в базальній частині, безбарвні або біля ос
нови інколи трохи коричнюваті, на кінцях до 6 
разів переважно щільно, правильно дихтомічно 
розгалужені, однак нерідко гілочки першого та 
другого порядків можуть бути дещо видовже
ними, тоді закінчення придатка менш компакте, 
інколи глибоко розділене на дві частини, кінце
ві гілочки загнуті. Сумки переважно по 4, зрід
ка по 2–3 або 5–6, еліпсоїдні чи яйцеподібні, на 
короткій ніжці або без неї, 35–65 × 30–40(–50) 
мкм, 7–8спорові, зрідка спор 4–6. Спори елі
псоїдні, до дещо яйцеподібних, 16–26 × (8–)13–
15(–18) мкм, безбарвні.

На видах роду Betula L. (Betulaceae). Тип на 
Betula lenta L., США.

Поширення в Україні. На Betula borysthenica 
Klokov  — ЛЗС (Heluta, 1989; Burdyukova et al., 
1992; Heluta et al., 2007; Dudka et al., 2009a). На B. 
humilis Schrank — ЗП (Heluta et al., 2001). На B. 
pendula Ehrh. — ЛЗЛС, ПЛс, СРЛ (Heluta, 1989). 
На В. pubescens Ehrh. — ЗП, КЛ, ЛЗЛС, ЛП , ПЛс, 
ЦП (Heluta, 1985a, 1989, 1995, 1999a; Dudka et al., 
2019; Heluta, Anishchenko, 2021). На Betula spp. 
(інтродуковані) — ПЛс.

Загальне поширення. Європа: Литва, Сер
бія, Україна; Азія: Казахстан, Китай, Корея, 
Російська Федерація (Далекий Схід); Північна 
Америка: Канада, США.

22б. var. europaea (U. Braun) U. Braun & S. Ta
kam.

Erysiphe ornata var. europaea (U. Braun) 
U. Braun & S. Takam., Schlechtendalia 4: 12. 2000. 
– Microsphaera betulae (DC.) Magn. Ber. deutsch. 
bot. Ges. 16: 67. 1898, pseudonym. – Microsphae
ra ornata var. europaea U. Braun, Mycotaxon 16(2): 
422. 1983. – Microsphaera europaea (U. Braun) 
V.P. Heluta, Mikol. Fitopatol. 19(2): 123. 1985.

Відрізняється від var. ornata насамперед мен
шою кількістю і довжиною придатків (5–9, ін
коли трохи більше) та їхнім розміщенням на 
плодовому тілі. Вони часто розташовані вище 
екватора, відходять від перидію майже вер
тикально, корот кі (не перевищують діаметра 
хазмотецію), на кінцях 3–5 разів дихтомічно 
галузяться. Інколи трапляються зразки з недо
розвиненими апікальними частинами. Міцелій 
розпливчастими плямами, що зливаються в су
цільний білий наліт, значно ліпше розвинений, 
ніж у var. ornata.
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На видах роду Betula L. (Betulaceae). Тип на В. 
рubеsсеns Ehrh., Німеччина.

Поширення в Україні. На Betula pendula 
Roth — ДЗЛС, ПЛс, СЗЛС, ХЛс (Jaczewski, 1927; 
Lavitska, 1949; Rayevska, Komaretska, 1949; Ko
retskyi, 1979; Kondratyuk et al., 1988; Solomakhi
na, Prudenko, 1998; Heluta, 2006; Dzhagan et al., 
2008; Dudka et al., 2009a; Khandyuk, 2020). На 
В. рubеsсеns Ehrh. — ЗЛс, ЗП, КЛ, ЛЛс, ЛП, МП, 
КЛ, ПЛс, ХЛс, ЦП (Krupa, 1888; Raciborski, 1910; 
Wróblewski, 1913; Ganeshin, BondartsevaMon
teverde, 1922; Tselle, 1925; Jaczewski, 1927; Hrod
zinska, 1928; Lavitska, 1939; Heluta, 1985a, 1989; 
Holubtsova, 2008b; Dudka et al., 2009a, b; Heluta 
et al., 2019b; Heluta, Anishchenko, 2021; Hleb et al., 
2023). На Betula spp. — ЗК, ЗЛс, ЛЗЛС, ЛЛс, ПЗС, 
ПЛс, ЦП (Jaczewski, 1927; Morochkovskyi et al., 
1969; Heluta et al., 1987; Heluta, 1995).

Загальне поширення. Європа: Бельгія, Біло
русь, Болгарія, Велика Британія, Іспанія, Італія, 
Латвія, Німеччина, Норвегія, Польща, Португа
лія, Російська Федерація, Словаччина, Україна, 
Фінляндія, Франція, Чехія, Швеція; Азія: Вірме
нія, Казахстан, Китай, Російська Федерація (Си
бір).

Примітка. Інколи трапляються проміжні форми між 
var. ornata та var. europaea (з придатками, що відходять 
від плодового тіла приблизно під кутом 45°), однак ми 
їх відносимо до першого різновиду, від якого вони від
різняються дещо менше, ніж від var. europaea.

23. Erysiphe palczewskii (Jacz.) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе Пальчевського

Erysiphe palczewskii (Jacz.) U. Braun & S. Takam., 
Schlechtendalia 4: 12. 2000. – Microsphaera palcze
wskii Jacz., Karm. opred. gribov, 2. Muchn.ros. gri
by (Leningrad): 339. 1927.

Міцелій на листках, двосторонній, інколи 
призводить до деформації уражених листків, бі
лий або бруднобілий, сірий, добре розвинений, 
щільний, часто суцільним нальотом, борошни
стий, складається з гіф до 6 мкм завтов. Апре
сорії лопатеві, розташовані переважно по одній, 
до 7 мкм у поперечнику. Конідієносці утворю
ються на верхівці материнської клітини, інко
ли трохи бокові, прямостоячі, до 120 мкм завд., 
базальні клітини циліндричні, прямі або дещо 
вигнутозвивисті, довжиною до 65 мкм. Коні
дії утворюються по одній, видовженоеліпсоїд
ні до циліндричних з заокругленими кінцями, 
21–37(–45) × 11–19(–22) мкм, відношення дов
жини до товщини в межах 1,5–2,5, проростки 

термінальні або майже термінальні, від корот
ких до довгих, апресорії з цілісними або лопа
тевими апресоріями. Хазмотеції дуже численні, 
можуть цілком вкривати уражені органи, тем
нокоричневі, напівкулясті, (80–)100–143 мкм 
у діаметрі. Клітини перидію нечіткі, неправиль
но багатокутні до округлих, до 25 мкм у попе
речнику. Придатки переважно екваторіальні, 
по 6–20, частіше до 16, відходять від перидію 
майже вертикально, прямі, жорсткі, порівняно 
довгі (до 2,5 діаметрів хазмотецію), до 11 мкм 
завтов. біля основи, несептовані або ж з однією, 
рідше двома перегородками, безбарвні, інколи 
лише при основі трохи коричнюваті, на кінцях 
4–7 разів щільно дихтомічно розгалужені, кін
цеві гілочки прямі. Характерна риса придат
ків — висока частота трапляння трихотомічно
сті в галуженнях різних порядків, яка виникає 
внаслідок порушення дихотомічності, а також 
наявність в апікальних частинах головних осей, 
які утворюються в результаті перетворення ди
хотомічного галуження на несправжньомоно
подіальне. Сумки по (3–)7–10(–13), еліпсоїдні 
або оберненояйцеподібні, на короткій ніжці, 
(45–)55–82 × 25–40(–45) мкм, 5–6спорові, зрід
ка спор 3–4 або 7–8, легко руйнуються. Спори 
еліпсоїдні, до видовженояйцеподібних, (14–)17–
27 × (8–)10–16 мкм, безбарвні.

На видах родів Caragana Lam. і Robinia L. (Fa
baceae). Тип на На C. arborescens Lam., Російська 
Федерація.

Поширення в Україні. На Caragana arbo
rescens  — ВЛс, ДЗЛС, ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, ЛЗЛС, 
ЛЗС, ЛЛс, ЛП, МП, ПЗЛС, ПЛс, ПС, СЗЛС, СРЛ, 
ХЛс, ЦП (Heluta, 1981, 1989, 1995, 2005, 2006; 
Heluta, Gorlenko, 1984; Heluta et al., 1987, 2016a, 
2019b; Heluta, Minter, 1998a; Havrylo, 1999b; 
Prydiuk, 2000; Holubtsova, 2008b; Dzhagan et 
al., 2008; Dudka et al., 2009a, 2019; Korytnianska, 
Popova, 2012; Prylutskyi et al., 2017; Yakovlyeva, 
2020; Klіuchevych et al., 2020; Heluta, Anishchen
ko, 2021; Luchnikova, 2021). На Robinia pseudoa
cacia L. — ВЛс, ЛЛс, ПЛс, ЦП (Heluta, Gorlenko, 
1984; Heluta, 1989; Heluta, Minter, 1998a; Stryhun 
et al., 2019; Klіuchevych et al., 2020).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Біло
русь, Естонія, Іспанія, Латвія, Литва, Німеччина, 
Норвегія, Польща, Російська Федерація, Руму
нія, Словаччина, Словенія, Угорщина, Україна, 
Фінляндія, Чехія, Швейцарія, Швеція; Азія: Ка
захстан, Китай, Корея, Російська Федерація 
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(Сибір, Алтай, Далекий Схід), Таджикистан, 
Туркменістан; Північна Америка (інтродукова
ний): Канада, США.

24. Erysiphe penicillata (Wallr.) Schltdl. — 
еризифе китичкова

Erysiphe penicillata (Wallr.) Schltdl., Fl. Berol. 2: 
170. 1824. – Microsphaera alni (DC.) G. Winter, Ra
benh. Krypt.fl. Deutschl. 1(2): 38. 1884. – Micro
sphaera penicillata f. alni Jacz., Karm. opred. gribov, 
2. Muchn.ros. griby (Leningrad): 348. 1927.

Міцелій на листках, двосторонній, часто лише 
на нижньому боці листкової пластинки, сіру
ватий, дуже тонкий, часто ледве помітний, на 
верхньому боці розпливчастими плямамами, що 
зливаються, складається з гіф до 5 мкм завтов. 
Апресорії нечисленні, соскоподібні до лопатевих, 
розташовані переважно по одній. Конідієносці 
утворюються на верхівці центральної частини 
материнської клітини, прямостоячі, до 200 мкм 
завд., потовщуються в бік верхівки, базальні клі
тини циліндричні, прямі або дещо вигнутозви
висті, до 60 мкм завд. Конідії утворюються по 
одній, еліпсоїдноциліндричні до циліндричних, 
28–42 × (11–)12–15(–17) мкм, відношення дов
жини до товщини в межах 2–3, проростки майже 
термінальні, від коротких до довгих, апресорії з 
цілісними або лопатевими апресоріями. Хазмо
теції не дуже численні, переважно розсіяні, ко
ричневочорні, напівкулясті, (70–)80–110(–120) 
мкм у діаметрі. Клітини перидію неправильно 
багатокутні, до 30 мкм у поперечнику. Придатки 
екваторіальні, по 6–18, частіше до 12, жорсткі, 
прямі або трохи зігнуті, за довжиною дорівню
ють діаметру хазмотецію, інколи коротші або 
трохи довші, до 11,5 мкм завтов. біля основи, не
септовані або ж з однією перегородкою, безбарв
ні чи коричнюваті при основі, на кінцях 3–6 разів 
щільно, правильно дихтомічно розгалужені, кін
цеві гілочки загнуті. Сумки нечисленні, по 3–5(–
8), широкоеліпсоїдні або оберненояйцеподібні, 
сидячі чи на короткій ніжці, (35–)45–60(–70) × 
35–50 мкм, 6–8спорові, зрідка спор менше. Спо
ри еліпсоїдні, до яйцеподібних, (15–)17–24(–28) 
× (9–)10–14(–17) мкм, безбарвні.

На видах роду Alnus Mill. (incl. Duschekia Opiz: 
Betulaceae). Тип на Alnus glutinosa (L.) Gaertn., 
Німеччина.

Поширення в Україні. На Alnus alnobetu
la (Ehrh.) K. Koch (Duschekia viridis (Chаix) 
Opiz) — КЛ (Marchenko, 1963; Dudka et al., 2019).

На A.  glutinosa  — ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, ЛЗС, ЛП, 
ПЛс, ЦП (Krupa, 1888; Bobyak, 1907; Namysłow
ski, 1910; Jaczewski, 1927; Lavitska, 1939; Marchen
ko, 1963; Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989, 
1995; Heluta et al., 2007, 2019b; Holubtsova, 2007, 
2008b; Dudka et al., 2009a, b, 2019; Heluta, Anish
chenko, 2021. На A. incana (L.) Moench — ЗК, КЛ 
(Smitska, 1955; Marchenko, 1963; Morochkovskyi 
et al., 1969; Heluta, 1985a, 1989, 1998a; Dudka et 
al., 1997, 2019; Heluta et al., 2018). 

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Данія, 
Ірландія, Італія, Литва, Нідерланди, Німеччина, 
Норвегія, Польща, Португалія, Російська Феде
рація, Румунія, Сербія, Словаччина, Угорщина, 
Україна, Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, 
Швеція; Азія: Іран, Китай, Корея, Російська Фе
дерація (Сх. Сибір, Далекий Схід), Японія; Пів
нічна Америка: Аляска (США), Канада, США.

25. Erysiphe platani (Howe) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе платанова

Erysiphe platani (Howe) U.  Braun & S.  Takam., 
Schlechtendalia 4: 12. 2000. – Microsphaera platani 
Howe, in Bessey, Bull. Torrey bot. Club 5: 4. 1874.

Міцелій двосторонній на листках, черешках 
та суцвіттях, ліпше розвинений на верхньому 
боці листкової пластинки, часто призводить 
до деформації листків, білий чи жовтуватий, 
чіткими або розпливчастими плямами, склада
ється з гіф товщиною до 8 мкм. Апресорії ло
патеві, розташовані по одній або супротивно 
в парах. Конідієносці прямостоячі, до 200 мкм 
завд., їхня товщина може збільшуватися довер
ху, базальні клітини прямі, із зігнутою основою 
або викривлені, до звивистих, до 120 мкм завд. 
Конідії утворюються по одній, бочкоподібні, 
до видовженоеліпсоїдних або майже цилін
дричних, (25–)30–40(–50) × (12–)15–20(–22,5) 
мкм, відношення довжини до товщини в межах 
1,6–2,6, проростки більшменш термінальні, 
короткі (до 1,5 товщини конідії), їхні апресо
рії 3–10лопатеві. Хазмотеції численні, по оби
два боки листкової пластинки, розсіяні, іноді 
групами на нижньому боці листкової пластин
ки, особливо в місцях, розташованих під пля
мами міцелію, що утворилися на верхньому 
боці листка, темнокоричневі, напівкулясті, 
(80–)85–120(–125) мкм у діаметрі. Клітини пе
ридію неправильно багатокутні, до 20 мкм у по
перечнику. Придатки екваторіальні, переважно 
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по 6–14, зрідка до 24, прямі або трохи дугопо
дібні, короткі, за довжиною дорівнюють 1–3 
діаметрам хазмотецію, до 10 мкм завтов. біля 
основи, несептовані або з однією перегородкою 
біля основи, безбарвні, зрідка в нижній частині 
трохи коричнюваті, на кінцях (3–)4–5(–6) разів 
компактно дихотомічно розгалужені, однак гі
лочки першого порядку часто видовжені до 30, 
іноді навіть 55 мкм, або гілочки другого поряд
ку видовжені до 20 мкм, кінцеві гілочки зрілих 
зразків чітко загнуті. Сумки по 6–8, широко 
еліпсоїдні або оберненояйцеподібні, до майже 
кулястих, дещо нерівнобокі, на короткій ніж
ці, інколи сидячі, тонкостінні, (40–)50–60(–68) 
× 30–50 мкм, 3–5(–6)спорові. Спори еліпсоїд
ні до видовженояйцеподібних, доволі великі, 
(18–)20–25(–28) × 12–16(–17,5) мкм, безбарвні.

На видах роду Platanus L. (Platanaceae). Тип на 
P. occidentalis L., США.

Поширення в Україні. На Platanus ×hispanica 
Mill. ex Muenchh. — КрЛс, ПБК, ПЗС (Vasiljeva 
et al., 1988; Dudka et al., 2004; Korytnianska et al., 
2012; Heluta et al., 2013). На P. occidentalis — ПЗС 
(Korytnianska et al., 2012; Heluta et al., 2013). На 
P. orientalis L. — ПБК (Vasiljeva et al., 1988; Dudka 
et al., 2004; Heluta et al., 2013). На Platanus spp. — 
КрЛс, ПБК, ПЗС (Heluta et al., 2013).

Загальне поширення. Європа (занесений): 
Австрія, Болгарія, Велика Британія, Греція, Іс
панія, Італія, Польща, Португалія, Німеччи
на, Словаччина, Словенія, Угорщина, Україна, 
Франція, Чехія, Швейцарія; Азія (занесений): 
Ізраїль, Китай, Туреччина, Японія; Африка 
(занесений): ПАР; Північна Америка: Канада, 
США; Південна Америка (занесений): Бразилія; 
Австралія й Океанія (занесений): Австралія.

26. Erysiphe pseudoacaciae (P.D. Marchenko) 
U. Braun & S. Takam. — еризифе білоакацієва

Erysiphe pseudoacaciae (P.D. Marchenko) 
U. Braun & S. Takam., Schlechtendalia 4: 12. 2000. 
– Trichocladia pseudoacaciae P.D. Marchenko, Ukr. 
Bot. Zhurn. 36(3): 256. 1979. – Microsphaera pseu
doacaciae (Marcz.) U. Braun, Fedd. Repert. 92: 507. 
1918.

Міцелій на листках, двосторонній, ліпше 
розвинений на верхньому боці листкової плас
тинки, білий або сіруватий, плямами, що злива
ються в суцільний наліт, тонкий, павутинистий. 
Конідії утворюються по одній, видовженоелі
псоїдні до майже циліндричних, (25–)27–33 × 

10–14 мкм, відношення довжини до товщини 
в межах 2–3, проростки термінальні, короткі, 
з лопатевими кінцевими апресоріями. Хазмо
теції не дуже численні, розсіяні до зібраних у 
групи, темнокоричневі, до майже чорних, на
півкулясті, (60–)70–105 мкм у діаметрі. Клітини 
перидію неправильно багатокутні до округлих, 
до 25 мкм у поперечнику. Придатки екваторі
альні, нечисленні, по 6–12, зрідка до 15, гнучкі, 
прямі або дещо звивисті, дуже довгі, дорівню
ють 4–12 діаметрам хазмотецію (до 1200 мкм), 
до 10 мкм завтов. біля основи, несептовані, ін
коли з однією перегородкою, безбарвні або біля 
основи трохи коричнюваті, на кінцях до 5 разів 
нещільно дихтомічно розгалужені, зрідка про
сті, гілочки першого порядку видовжені, кінце
ві гілочки більшменш загнуті. Сумки по 3–6, 
еліпсоїдні або оберненояйцеподібні, на корот
кій ніжці, 40–60 × 24–40(–50) мкм, 5–6спорові, 
зрідка спор 3 або 4. Спори еліпсоїдні, до дещо 
яйцеподібних, (12–)15–20(–24) × 8–12(–16) мкм, 
безбарвні.

На Robinia pseudoacacia і, можливо, Colutea 
arborescens L. (Fabaceae). Тип на R. pseudoacacia, 
Україна (Fabaceae).

Поширення в Україні. На Robinia pseudoaca
cia — ЗК, ЗЛс, КЛ, ЛЗЛС, ЛЛс, ПЗС, ПКЛ, ПЛс, 
ХЛс, ЦП (Isayeva, 1952; Marchenko, 1963, 1979a; 
Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989, 1995; 
Prudenko, Dzhagan, 2008; Kisil, Lytvynenko, 2013; 
Heluta et al., 2016a; Prylutskyi et al., 2017; Dudka et 
al., 2019; Luchnikova, 2021).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, Іта
лія, Німеччина, Румунія, Сербія, Словаччина, 
Угорщина, Україна, Швейцарія.

27. Erysiphe rayssiae (Mayor) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе золотодрокова

Erysiphe rayssiae (Mayor) U. Braun & S. Takam., 
Schlechtendalia 4: 13, 2000. – Microsphaera rayssiae 
Mayor, Bull. Res. Counc. Israel, Sect. D, Botany, 10 
D: 203. 1961.

Міцелій на листках, двосторонній, ліпше роз
винений на верхньому боці листкової пластин
ки, білий, плямами, що зливаються в суцільний 
наліт, плівчастий, складається з гіф до 8 мкм 
завтов. Апресорії більшменш лопатеві. Коніді
єносці утворюються на верхівці материнської 
клітини, прямостоячі, до 80 мкм завд., базальні 
клітині циліндричні, прямі, до дещо зігнутих, 
до 30 мкм завд. Конідії утворюються по одній, 
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еліпсоїдні, видовженояйцеподібні до майже 
видовженобочкоподібних, (20–)25–40(–45) × 
(10–)13–20(–22) мкм, відношення довжини до 
товщини в межах 1,5–2,5. Хазмотеції розсіяні до 
зібраних у групи, 90–150 мкм у діаметрі, інколи 
дещо більші. Клітини перидію неправильно ба
гатокутні, до 25 мкм у поперечнику. Придатки 
більшменш екваторіальні, відходять від плодо
вого тіла горизонтально, часто переплітаються 
між собою та з придатками сусідніх хазмотеціїв, 
по 5–20, міцелієподібні, гнучкі, дещо звивис
ті або колінчасті, довгі, дорівнюють 2–8 діаме
трам хазмотецію, до 11 мкм завтов. біля основи, 
несептовані, безбарвні або біля основи трохи 
коричнюваті, помітно бородавчасті, на кінцях 
прості або ж 1–6 разів нещільно дихтомічно 
розгалужені, гілочки першого і другого поряд
ків часто видовжені і зігнуті, кінцеві гілочки в 
зрілих зразків завжди загнуті, інколи до май
же закручених. Сумки по 3–10, еліпсоїдні або 
оберненояйцеподібні, булавоподібні, переваж
но на короткій ніжці, (45–)50–70(–75) × 30–50 
мкм,3–5спорові. Спори еліпсоїдні, до дещо яй
цеподібних, 16–28 × 9,5–16 мкм, безбарвні.

На Spartium junceum L. (Fabaceae). Тип на S. 
junceum, Франція.

Поширення в Україні. На Spartium junceum 
L.  — ГК, КрЛс, ПБК (Heluta, 1984, 1985b, 1986, 
1989; Heluta, Isikov, 1991; Kuzub, 2000; Dudka et 
al., 2004).

Загальне поширення. Європа: Болгарія, Ве
лика Британія, Греція, Іспанія, Італія, Німеччи
на, Російська Федерація, Україна, Швейцарія, 
Франція, кол. Югославія Азія: Ізраїль; Південна 
Америка: Аргентина (інтродуковано).

Примітка. В Україні поширена лише анаморфа гри
ба, тому опис значною мірою запозичено з монографії У. 
Брауна та Р. Кука (Braun, Cook, 2012).

28. Erysiphe robiniae Grev. — еризифе  
робінієва

Erysiphe robiniae Grev., Fl. edin.: 460. 1824. – 
Microsphaera caraganae Magnus, Ber. Deutsch. Bot. 
Ges. 17: 150. 1899. – Trichocladia caraganae (Ma
gnus) Neger, Krypt.Fl. Mark Brandenburg 7(1): 
121. 1905. – Trichocladia robiniae Tschern., Mater. 
Mikol. Fitopatol. 5(2): 172. 1926. – Erysiphe com
munis auct. p.p.

Міцелій на листках, двосторонній, білий, 
плямами, що зливаються в суцільний наліт, 
складається з гіф до 6 мкм завтовшки. Апресорії 

лопатеві, розташовані по одній або супротивно 
в парах, до 7 мкм у поперечнику. Конідієносці 
утворюються на верхівці материнської клітини, 
прямостоячі, до 120 мкм завд., базальні кліти
ні циліндричні, прямі, до дещо зігнутих, до 60 
мкм завдовжки. Конідії утворюються по одній, 
видовженоеліпсоїдні до майже циліндричних, 
(25–)30–45(–50) × 15–25 мкм, відношення дов
жини до товщини в межах 1,5–2,5. Хазмотеції 
не дуже численні, розсіяні до зібраних у групи, 
темнокоричневі, до майже чорних, напівку
лясті, 70–130 мкм у діаметрі. Клітини перидію 
неправильно багатокутні до майже лабіринто
подібних, до 25 мкм у поперечнику. Придатки 
екваторіальні, не дуже численні, по 6–25, відхо
дять від перидію вниз, однак на відносно неда
лекій відстані від нього колінчасто згинаються і 
спрямовуються горизонтально або зрідка дещо 
догори, гнучкі, прямі або трохи звивисті, майже 
міцелієподібні, довгі, дорівнюють 2–8 діаметрам 
хазмотецію, до 13 мкм завтов. біля основи, до 6 
разів септовані, безбарвні або від основи до по
ловини трохи коричнюваті, переважно прості, 
інколи на кінцях до 4 разів нещільно і непра
вильно або майже дихтомічно розгалужені, всі 
гілочки видовжені, кінцеві прямі. Сумки по 2–9, 
еліпсоїдні або оберненояйцеподібні, на корот
кій ніжці, 40–70(–80) × 30–45 мкм, 3–5спорові, 
зрідка спор 6. Спори еліпсоїдні, до дещо яйце
подібних, 15–26 × 10–17 мкм, безбарвні.

На видах родів Caragana і Robinia L. (Faba
ceae). Тип на R. viscosa L., Велика Британія.

Поширення в Україні. На Caragana arbore
scens  — ДЗЛС, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПЛс, ПС, 
ЦП (Tselle, 1925; Jaczewski, 1927; Girzitska, 1929; 
Lavitska, 1939; Zerova, 1948; Morochkovskyi, 1953b; 
Morochkovskyi et al., 1969; Stasevych, 1985a; Heluta 
et al., 1987; Heluta, 1989, 1995; Holubtsova, 2008b). 
На Robinia hispida L. — ЗК (Lavitska, 1958). На R. 
рseudoacacia L. — ВЛс, ЗЛс, ЗУЛ, КрС, ЛЛс, ЗЛС, 
ПЛс (Radziyevskyi, 1952; Lavitska, 1955, 1966; Bu
khalo, 1961a; Isikov, 1977; Koretskyi, 1979; Heluta, 
1989, 2006; Solomakhina, Prudenko, 1998).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Біло
русь, Болгарія, Велика Британія, Естонія, Лит
ва, Нідерланди, Німеччина, Польща, Російська 
Федерація, Румунія, Угорщина, Україна, Фін
ляндія, Франція, Чехія, Швеція; Азія: Вірменія, 
Індія, Казахстан, Китай, Корея, Російська Феде
рація (Далекий Схід), Туреччина, Японія; Пів
нічна Америка: США.
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Критичний перегляд Erysiphe sect. Microsphaera України

Примітка. Не виключено, що частина місцезнахо
джень гриба в Україні з літературних джерел може на
лежати до Erysiphe pseudoacaciae. Перевірити це немож
ливо, оскільки відповідні зразки не збереглися.

Після виходу у світ монографії У. Брауна (Braun, 1987) 
цей борошнисторосяний гриб, що траплявся на жовтій 
та білій акаціях, розглядали як Erysiphe trifolii (сучасна 
назва — E. trifoliorum). Однак пізніше він все ж таки був 
виділений з цього комплексу і відновлений як окремий 
вид (Braun, Cook, 2012). Erysiphe robiniae й E. trifoliorum 
морфологічно дуже близькі види, однак у першого з них 
придатки помітно потовщуються при основі, клітини пе
ридію мають дуже мінливу форму, до лабіринто подібних, 
тоді як в E. trifoliorum вони неправильно багатокутні. 
Додамо, що в Україні з 70х років минулого століття, 
після інтродукції іншого паразита жовтої та білої ака
цій, далеко східного E. palczewskii, цей гриб зовсім зник. 
Останні його збори здійснені нами в 1974 р. Достовірно 
пояснити зникнення E. robiniae важко, не виключено, 
що він гібридизував з E. palczewskii і "розчинився" в ос
танньому (Heluta, Gorlenko, 1984). На це вказують певні 
відміни сучасної європейської популяції E. palczewskii 
від далекосхідної. Однак така гіпотеза потребує підтвер
дження за допомогою молекулярнофілогенетичного 
дослідження. Додамо, що у "Визначнику грибів Украї
ни" (Morochkovskyi et al., 1969) на Robinia рseudoacacia 
наводить ся ще Trichocladia robiniae Tschern., який є сино
німом до E. robiniae, однак опис відповідних зразків все 
ж таки свідчить, що автори дійсно мали справу з іншим 
грибом, описаним пізніше П.Д. Марченком (Marchenko, 
1979a) як Trichocladia pseudoacaciae [= Erysiphe pseudoaca
ciae (P.D. Marchenko) U. Braun & S. Takam.].

29. Erysiphe russellii (Clinton) U. Braun &  
S. Takam. — еризифе кислицева

Erysiphe russellii (Clinton) U. Braun & S. Takam., 
Schlechtendalia 4: 13. 2000. – Microsphaera russellii 
Clint, in Peck, Rep. N. Y. Stat. Mus. 26: 80. 1874. – 
Trichocladia russellii (Clint.) Jacz., Karm. opred. gri
bov, 2. Muchn.ros. griby (Leningrad): 299. 1927.

Міцелій двосторонній на листках, на стеблах, 
черешках і плодах, сіруватий, плямами, що зли
ваються в суцільний наліт, складається з гіф до 
7 мкм завтов. Апресорії від соскоподібних до 
лопатевих, розташовані переважно по одній. Ко
нідієносці утворюються на верхньому боці мате
ринської клітини, головним чином у середній її 
частині, прямостоячі, прямі, різні за довжиною, 
до 230 мкм завд., базальні клітини циліндричні, 
до 70 мкм завд. Конідії утворюються по одній, 
еліпсоїдні, лимоноподібні, 25–45(–47) × 10–20(–
25) мкм, відношення довжини до товщини в 
межах 1,8–2,8, проростки переважно терміналь
ні, але нерідко трапляються й бічні, короткі (до 
2,3 товщини конідії), їхні апресорії цілісні або 

ж дещо вилчасті чи 2–6лопатеві. Хазмотеції на 
всіх уражених органах, численні, розкидані до 
зібраних у групи, коричневочорні, напівкулясті, 
(70–)75–105(–120) мкм у діаметрі. Клітини пери
дію неправильної форми, до 23 мкм у поперечни
ку. Придатки екваторіальні, не дуже численні, по 
5–15, нерідко міцеліподібні, гнучкі, в апікальній 
частині нерідко звивисті, дуже довгі, дорівнюють 
2–9 діаметрам хазмотецію (до 890 мкм), до 9 мкм 
завтов., септовані, майже по всій довжині корич
неві, особливо біля ос нови, на кінцях до 6 разів 
нещільно дихотомічно галузяться, інколи прості, 
гілочки першого порядку часто довгі (до 65 мкм), 
дугасті, кінцеві гілочки прямі, зрідка трохи зі
гнуті. Сумки по 5–9, зрідка їх 4 або 10, еліпсоїдні, 
оберненояйцеподібні, товстостінні, переважно 
на короткій ніжці або інколи без неї, (30–)40–55 
× (20–)25–37 мкм, 3–4спорові, зрідка спор 5. 
Спори еліпсоїдні до яйцеподібних, (12–)14–18(–
22) × (8–)10–12(–14) мкм, безбарвні.

На видах роду Oxalis L. (incl. Xanthoxalis Small: 
Oxalidaceae). Тип на Oxalis sp., США.

Поширення в Україні. На Oxalis corniculata 
L. (Xanthoxalis corniculata (L.) Small)  — СЗЛС, 
ЦП. На O. stricta L. (X. dillenii auct. non (Jacq.) 
Holub) — ВЛс, ЗП, ПЗС, ПЛс, ЦП (Heluta, Mar
chenko, 1987; Heluta, 1989; Korytnianska et al., 
2012; Heluta, Anishchenko, 2021).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, Ве
лика Британія, Данія, Німеччина, Польща, Ро
сійська Федерація, Румунія, Угорщина, Україна, 
Франція, Чехія; Азія: Грузія, Ізраїль, Індія, Індо
незія (ов Ява), Китай, Корея, Непал, Філіппіни, 
ШріЛанка, Японія; Африка: Ефіопія, Мадейра 
(Португалія), Марокко, ПАР, Уганда; Північна 
Америка: Канада, США; Південна Америка: Ар
гентина; Австралія й Океанія: Австралія, Нова 
Зеландія.

Примітка. Північноамериканський вид, занесений 
в різні регіони світу. За межами Америки відомий 
переважно в анаморфній стадії. В Україні тричі 
зібраний і на стадії телеоморфи.

30. Erysiphe symphoricarpi (Howe) U. Braun & 
S. Takam. — еризифе сніжноягідникова

Erysiphe symphoricarpi (Howe) U.  Braun & 
S.  Takam., Schlechtendalia 4: 14. 2000. – Micros
phaera symphoricarpi Howe, in Bessey, Bull. Torrey 
bot. Club 5: 3. 1874. – Trichocladia symphoricarpi 
(Howe) Jacz., Karm. opred. gribov, 2. Muchn.ros. 
griby (Leningrad): 291. 1927.
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Міцелій двосторонній на листках, білий, у 
вигляді білих або сіруватих плям різного роз
міру, що зливаються в суцільний наліт, тонкий, 
його гіфи часто звивисті, до 6 мкм завтов., роз
галужені, як правило, під кутом 90°. Апресорії 
цілісні, розташовані по одній або ж супротивно 
парами, до 9 мкм у поперечнику. Конідієносці 
утворюються на верхньому боці материнської 
клітини, інколи трохи бічні, прямостоячі, ба
зальні клітини переважно циліндричні, прямі 
або дещо викривлені, до звивистих, дуже дов
гі (до 105 мкм). Конідії утворюються по одній, 
переважно циліндричні, іноді трохи еліпсоїд
ні, 24–36(–40) × 8,5–14(–20) мкм, відношенням 
довжини до товщини в межах 2,0–3,1, проро
стки переважно термінальні, помірно довгі (до 
3,5 товщин конідії), їхні апресорії переважно 
цілісні, зрідка лопатеві. Хазмотеції численні, 
розкидані або зібрані в групи, коричневочорні, 
напівкулясті, 60–110(–130) мкм у діаметрі. Клі
тини перидію чіткі, неправильно багатокутні, до 
30 мкм у поперечнику. Придатки екваторіальні, 
не дуже численні, по 4–20, гнучкі, відходять від 
перидію горизонтально, виявляють тенденцію 
прямувати в одному напрямку, помірно довгі, 
дорівнюють 2–7 діаметрам хазмотецію, до 10 
мкм завтов., несептовані або ж з однією перего
родкою в нижній частині, безбарвні, інколи ко
ричнюваті біля основи, прості або ж до 6 разів 
нещільно дихотомічно розгалужені, кінцеві гі
лочки прямі. Сумки по 4–10, широкоеліпсоїдні, 
оберненояйцеподібні, переважно на короткій 
ніжці або рідше без неї, 35–60 × 25–40(–50) мкм, 
3–5спорові, рідше спор 2 або 6. Спори еліпсо
їдні, яйцеподібні, до майже кулястих, 14–23 × 
(8–)10–14 мкм, безбарвні.

На видах роду Symphoricarpos Duhamel (Ca
prifoliaceae). Значно знижує декоративні якості 
рослиниживителя. Тип на Symphoricarpos sp., 
США.

Поширення в Україні. На Symphoricarpos al
bus (L.) S.F. Blake — ЛЛс, ПЛс, ЦП (Heluta et al., 
2016b; Velychko, 2020; Khandyuk, Velychko, 2020).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, Ве
лика Британія, Німеччина, Польща, Словаччи
на, Україна, Швейцарія; Північна Америка: Ка
нада, США.

Примітка. Erysiphe symphoricarpi є одним з північ
ноамериканських видів, занесених в Європу за останні 
десятиліття. Уперше його зареєстрували тут на початку 
90х років минулого століття, спочатку в 1990 р. у Ве
ликій Британії, пізніше в інших країнах  — Німеччині, 

Польщі та Швейцарії (Czerniawska, Madej, 1998; Czerni
awska et al., 2000; Kiss et al., 2002; Szentiványi et al., 2004; 
Kiss, 2005; RuszkiewiczMichalska, Michalski, 2005; Jones 
et al., 2007; Henricot, 2009; Mułenko et al., 2010; Jage et al., 
2010). З 2015 р. він почав траплятися і в Україні. На пер
ших зразках, зібраних у м. Київ, крім анаморфи, було 
знайдено тільки один не зовсім зрілий хазмотецій, який 
мав усі морфологічні ознаки, характерні саме для цього 
виду. Крім того, ідентифікація була підтверджена моле
кулярними методами (Heluta et al., 2016b). У наступні 
роки гриб масово формує плодові тіла і знайдений вже 
за сотні кілометрів від Києва.

31. Erysiphe syringae Schwein. — еризифе 
бузкова

Erysiphe syringae Schwein., Trans. Amer. Philos. 
Soc. 4: 270. 1834. – Microsphaera syringae (Schwe
in.) Magnus, Ber. Deutsch. Bot. Ges. 16: 67. 1898. 
– Microsphaera syringae Jacz., Karm. opred. gribov, 
2. Muchn.ros. griby (Leningrad): 337. 1927. – Mi
crosphaera penicillata f. syringae Jacz., loc. cit.: 357. 
– Microsphaera jaczewskii U. Braun, Feddes Repert. 
92(7–8): 510. 1981.

Міцелій двосторонній на листках, ліпше 
розвинений на верхньому боці листкової плас
тинки, розпливчастий, сіруватий, або білий, у 
вигляді білих плям різного розміру, що злива
ються в суцільний наліт, тонкий, складається 
з прямих або звивистих гіф до 8 мкм завтов. 
Апресорії більшменш лопатеві, розташовані 
по одній або ж супротивно парами, до 7 мкм 
у поперечнику. Конідієносці утворюються на 
верхньому боці центральної частини материн
ської клітини, інколи трохи зміщені, прямос
тоячі, до 80 мкм завд., базальні клітини цилін
дричні, прямі або дещо викривлені, до трохи 
звивистих, до 30 мкм завд. Конідії утворюються 
по одній, еліпсоїдні, бочкоподібні, до цилін
дричних, 24–36(–40) × 9–16 мкм, відношенням 
довжини до товщини в межах 2–3, проростки 
переважно більшменш термінальні, помірної 
довжини (до 2 товщин конідії), їхні апресорії 
переважно трохи або помірно лопатеві. Хаз
мотеції нечисленні, утворюються зрідка, роз
кидані або зібрані в групи, темнокоричневі, 
напівкулясті, (60–)80–105(–125) мкм у діаметрі. 
Клітини перидію неправильно багатокутні, до 
25 мкм у поперечнику. Придатки екваторіальні, 
інколи трохи зсунуті у верхню частину хазмоте
цію, нечисленні, по 5–13, жорсткі, прямі, різної 
довжини на одному й тому ж плодовому тілі, 
дорівнюють 1–2 діаметрам хазмотецію, зрід
ка трохи довші, до 11 мкм завтов., несептовані 
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або ж з 1–2 перегородками в нижній частині, 
безбарвні, інколи коричнюваті біля основи, на 
кінцях 3–6 разів переважно щільно дихото
мічно розгалужені, інколи гілочки першого та 
другого порядків можуть бути дещо видовже
ними, тоді галуження менш компакте, кінцеві 
гілочки загнуті, однак інколи одночасно прямі 
й загнуті на одному і тому ж придатку. Сумки 
по 2–8, широкоеліпсоїдні, оберненояйцеподіб
ні, майже кулясті, переважно на короткій ніжці 
або рідше без неї, (35–)40–60 × (25–)30–40(–45) 
мкм, 2–7спорові, рідше спор 8. Спори еліпсоїд
ні, до майже кулястих, (14–)20–25 × 9–13(–15) 
мкм, безбарвні.

Переважно на видах родів Syringa L. та Ligus
trum L. (Oleaceae). Тип на S. vulgaris L., США.

Поширення в Україні. На Ligustrum vulgare 
L. — ЛЗЛС, ЦП (Heluta, 1989, 1995; Dudka et al., 
2009a). На Syringa persica L. (анаморфа)  — ПЛс 
(Heluta, 1989). На S. vulgaris L.  — ЛЗЛС, ПБК, 
ПЛс, ЦП (Lavitska, 1955, 1966; Morochkovskyi et 
al., 1969; Heluta, 1989, 1995, 1999a, b; Heluta, Isi
kov, 1991; Kuzub, 2000; Dudka et al., 2004).

Загальне поширення. Європа: Бельгія, Біло
русь, Велика Британія, Естонія, Іспанія, Італія, 
Литва, Німеччина, Польща, Португалія, Росій
ська Федерація, Румунія, Словаччина, Угорщи
на, Україна, Франція, Швейцарія, кол. Югосла
вія; Азія: Грузія, Російська Федерація (Сибір); 
Північна Америка: Канада, США; Південна 
Америка: Аргентина; Австралія й Океанія: Ав
стралія.

Примітка. Як було показано за допомогою молеку
лярних методів досліджень, даний вид має північно
американське походження (Seko et al., 2008, 2011). В 
Україні він траплявся не часто, головним чином у стадії 
анаморфи. Після епіфітотійного поширення тут іншого 
паразита бузку, далекосхідного Erysiphe syringaejaponi
cae, E. syringae зник. Останні його зразки були зібрані 
нами на початку поточного століття в Криму. Вказівка 
даного виду для Лівобережного злакового Степу (Moro
chkovskyi, 1953a; Morochkovskyi et al., 1969) базується на 
неправильно визначеному зразку E. ehrenbergii на Loni
cera tatarica, який зберігається в мікологічному гербарії 
Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України.

32. Erysiphe syringae-japonicae (U. Braun)  
U. Braun & S. Takam. — еризифе  
японськобузкова

Erysiphe syringaejaponicae (U. Braun) U. Braun 
& S. Takam., Schlechtendalia 4: 14. 2000. – Micro
sphaera syringaejaponicae U.  Braun, Mycotaxon 
15: 121. 1982.

Міцелій двосторонній на листках, у Ligustrum 
vulgare також на плодах, білий або сіруватий, 
плямами, що зливаються в суцільний наліт, 
добре розвинений, у видів роду Syringa часто 
вкриває весь уражений листок, малопомітний, 
тонкий, гіфи до 6 мкм завтов. Апресорії лопа
теві, розташовані по одній або ж супротивно 
парами, до 8 мкм у поперечнику. Конідієносці 
утворюються на верхньому боці материнської 
клітини, до 90 мкм завд., базальні клітини ци
ліндричні, прямі або дещо викривлені, до 35 
мкм завд. Конідії утворюються по одній, ви
довженоеліпсоїдні, до циліндричних, (20–)25–
35(–40) × (9–)10–18 мкм, відношення довжини 
до ширини в межах 1,6–2,6, проростки майже 
термінальні, переважно короткі, їхні апресорії 
цілісні або лопатеві. Хазмотеції на листках, у L. 
vulgare також і на плодах, численні, розкидані 
або зібрані в групи, коричневочорні, напівку
лясті, 65–135 мкм у діаметрі. Клітини перидію 
неправильно багатокутні до округлих, до 25 
мкм у поперечнику. Придатки в нижній частині 
плодового тіла, до екваторіальних, нечисленні, 
до 16, прямі або трохи зігнуті, короткі, дорів
нюють 0,75–1,25 діаметра хазмотецію, до 8 мкм 
завтов., несептовані або з однією перегородкою 
в базальній частині, забарвлені щонайменше 
до середини придатка або навіть до його галу
ження у верхній частині, однак трапляються 
біотипи із забарвленими придатками лише в 
базальній частині, на кінцях 3–5, інколи навіть 
6 разів більшменш правильно дихотомічно 
галузяться, галуження переважно компактні, 
зрідка менш щільні через дещо видовжені гілоч
ки першого і другого порядків, кінцеві гілочки 
загнуті. Сумки по 3–10, широкоеліпсоїдні, обер
ненояйцеподібні, переважно на короткій ніжці 
або без неї, (35–)40–60(–65) × (30–)35–45(–50) 
мкм, 5–8спорові. Спори еліпсоїдні до яйцепо
дібних, (12–)14–21(–23) × 8–14 мкм, безбарвні.

На видах родів Syringa L. та Ligustrum L. (Ole
aceae). Масово уражує бузок і бирючину, значно 
знижуючи декоративні властивості рослин. Тип 
на Syringa reticulata (Blume) H. Hara, Японія.

Поширення в Україні. На Ligustrum vulgare 
L. — ПЗС, ПЛс, ПП (Heluta, 2006; Dzhagan et al., 
2008; Korytnianska et al., 2010, 2012). На Syringa 
chinensis Willd. — ПЗС (Korytnianska et al., 2012). 
На S. henryi C.K.  Schneid. (S. josikaea × S. villo
sa) — ПЛс. На S. josikaea Jacq. — ПЗС (Korytni
anska et al., 2010). На S. persica L. — ЗП (Heluta, 
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Anishchenko, 2021). На S. vulgaris L. — ВЛс, ЗЛс, 
ЗП, КрЛс, ЛЗЛС, ЛП, ПЗС, ПЛс, ХЛс, ЦП (Solo
makhina, Prudenko, 1998; Havrylo, 1999b; Helu
ta, 2006; Holubtsova, 2008b; Dzhagan et al., 2008; 
Dudka et al., 2009a; Korytnianska et al., 2010, 2012; 
Prosyannikova et al., 2012; Lytvynenko, Soroka, 
2013; Heluta et al., 2016a, 2019b; Pikovskyi et al., 
2019; Khandyuk, 2020; Heluta, Anishchenko, 2021; 
Luchnikova, 2021; Makarenko, 2021). На Syringa 
spp. — ГК, КрЛс, ЦП (Prosyannikova et al., 2009; 
Prosyannikova, Ivakhnenko, 2020).

Загальне поширення. Європа: Білорусь, Ні
меччина, Польща, Російська Федерація, Україна, 
Швейцарія; Азія: Іран, Російська Федерація (Да
лекий Схід).

Примітка. Erysiphe syringaejaponicae є інвазивним 
видом, який потрапив до Європи, а також і в Україну, 
зі Східної Азії (Seko et al., 2011). Морфологічно він дуже 
близький до E. syringae, значно раніше занесеного сюди ж 
із Північної Америки. Ці види у багатьох випадках мож
на розрізнити за інтенсивністю забарвлення придатків, 
які в останнього безбарвні або ж коричнюваті в нижній 
частині, у той час як в E. syringaejaponicae вони доволі ін
тенсивно забарвлені. Однак, на жаль, за цією ознакою є 
проміжні форми. Наприклад, повідомляється про зразок 
E. syringae з України, ідентифікований за молекулярними 
характеристиками, в якого придатки коричневі від осно
ви до середньої частини (Seko et al., 2011). У таких випад
ках морфологічна ідентифікація не можлива. Ще один 
зразок мав химерну ДНК, що свідчить про можливість 
гібридизації цих видів. Протягом понад двох останніх 
десятиліть ми жодного разу не виявили E. syringae. Отже, 
складається враження, що цей вид повністю витіснений 
пізнішим мігрантом E. syringaejaponicae. В літературі 
вказується, що кінцеві галуження придатків останнього 
плоскі. Однак на українських зразках вони сформовані 
за трьома осями, тобто об’ємні. Отже, ця ознака не пра
цює для розмежування E. syringaejaponicae і морфологіч
но та генетично близького до нього E. ligustri, як вказу
валося раніше (Seko et al., 2008, 2011; Braun, Cook, 2012).

33. Erysiphe tortilis (Wallr.) Link — еризифе 
закручена

Erysiphe tortilis (Wallr.) Link, in Willdenow, Sp. 
pl., Edn 4 6(1): 111. 1824.  — Trichocladia tortilis 
(Wallr.) Neger, Krypt.Fl. Brandenburg (Leipzig) 
7(1): 121. 1905.  — Microsphaera tortilis (Wallr.) 
Speer, Sydowia 31(1–6): 248. 1979.

Міцелій переважно на нижньому боці ли
сткової пластинки, сіруватий, павутинистий, 
зрідка у вигляді борошнистих плям, слабо роз
винений. Апресорії майже цілісні. Конідієносці 
прямостоячі, базальні клітини циліндричні, ко
роткі, до 35 мкм завд. Конідії утворюються по 

одній, від еліпсоїдних до майже циліндричних, 
(25–)30–40 × 13–21 мкм, відношення довжини 
до ширини в межах 1,4–2,4, проростки більш
менш термінальні, переважно відносно короткі 
(до 1,3 товщини конідії), їхні апресорії цілісні 
або 2–7лопатеві. Хазмотеції численні, розкида
ні або зібрані в групи, темнокоричневі, напів
кулясті, (65–)70–100(–110) мкм у діаметрі. Клі
тини перидію неправильно багатокутні, до 25 
мкм у поперечнику. Придатки в нижній частині 
плодового тіла або екваторіальні, відносно не
численні, по 8–20, гнучкі, дещо звивисті, при 
основі дугасто зігнуті й піднімаються догори, 
йдуть паралельно чи навіть з’єднуються в пуч
ки, переплітаються між собою та з придатками 
сусідніх плодових тіл, дуже довгі, дорівнюють 
5–15 діаметрам хазмотецію (до 1300 мкм), до 9 
мкм завтов., септовані, коричневі, біля верхів
ки світліші, до безбарвних, закінчення прості 
або ж інколи 1 раз, ще рідше 2 рази вилчасто 
галузяться. Сумки по 2–6, частіше по 3–5, елі
псоїдні, до майже кулястих, переважно на ко
роткій ніжці, товстостінні, (40–)45–60(–65) × 
(25–)30–45 мкм, 4–6спорові, зрідка спор 3 або 
7–8. Спори еліпсоїдні до яйцеподібних, (16–)18–
25 × 10–15 мкм, безбарвні.

На видах роду Cornus L. (incl. Swida Opiz: 
Cornaceae). Тип на Cornus sanguinea L. [Swida 
sanguinea (L.) Opiz].

Поширення в Україні. На Cornus alba L. (Swida 
alba (L.) Opiz) — ЗП, ПКЛ, ПЛс (Heluta, 1989; Helu
ta, Anishchenko, 2021). На C. australis C.A. Mey. (S. 
australis (С.А. Mey.) Pojark. ex Grossh.) — ГК, ДЗЛС, 
ЗК, ЛЗЛС, СЗЛС (Heluta, 1989, 2000, 2005; Tykho
nenko et al., 1994, Tkachenko et al., 1998; Dudka et 
al., 2004, 2009a; Heluta, Tykhonenko, 2017). На C. 
mas L. — ГК, КрЛс, ПБК (Petrushova, Voronin, 1972; 
Kuzub, 2000; Dudka et al., 2004; Prosyannikova et al., 
2012). На C. sanguinea L. (S. sanguinea (L.) Opiz) — 
ВЛс, ГК, ДЗЛС, ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, 
ЛЛс, МП, ПКЛ, ПЛс, СЗЛС (Krupa, 1889; Namysło
wski, 1909, 1914; Rouppert, Wróblewski, 1911; Buk
halo, 1961a; Morochkovskyi et al., 1969; Heluta et al., 
1987; Heluta, 1989, 1998a; Dudka et al., 2009a, 2019; 
Heluta, Tykhonenko, 2017; Kravchuk et al., 2018b, 
2019; Heluta, Anishchenko, 2021). На Cornus (Swida 
s. str.) sp. — ЗЛс, ПЛс (Heluta et al., 2016a).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Данія, 
Естонія, Іспанія, Італія, Латвія, Литва, Нідерлан
ди, Німеччина, Польща, Російська Федерація, 
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Румунія, Сербія, Словаччина, Угорщина, Украї
на, Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, Шве
ція; Азія: Вірменія, Грузія, Іран, Туреччина; Пів
нічна Америка: США.

Примітка. Довгий час цей вид розглядали в роді Ery
siphe s.str. (= Erysiphe sect. Erysiphe) через відсутність 
придатків з дихотомічно розгалуженими апікальними 
частинами. Однак, як показав Е. Шпер (Speer, 1978), такі 
придатки, хоча й у невеликій кількості, все ж таки утво
рюються в пізньоосінній період, тому E. tortilis потрібно 
відносити до секції Microsphaera даного роду.

34. Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun — 
еризифе конюшинова

Erysiphe trifoliorum (Wallr.) U. Braun, in Braun, 
Kruse, Wolcan & Murace, Mycotaxon 112: 175. 
2010.  — Erysiphe trifolii Grev., Fl. Edin.: 459. 
1824. — Erysiphe communis f. genistae Jacz., Karm. 
opred. gribov, 2. Muchn.ros. griby (Leningrad): 
253. 1927.  — E. communis f. lupini (Roum.) Jacz., 
loc. cit.: 257.  — E. communis f. meliloti (Rabenh.) 
Jacz., loc. cit.: 259. — E. communis f. trifolii (Rabenh.) 
Jacz., loc. cit.: 263.

Міцелій двосторонній на листках, стеблах і 
черешках, білий, плямами, що зливаються в су
цільний наліт, часто цілком вкриває весь ура
жений орган, добре розвинений, борошнистий, 
пізніше плівчастий, нерідко щільний, гіфи до 8 
мкм завтов. Апресорії лопатеві, розташовані по 
одній або ж супротивно парами, до 7 мкм у по
перечнику. Конідієносці утворюються на верх
ньому боці материнської клітини, посередині 
або збоку, прямостоячі, прямі, до 140 мкм завд., 
базальні клітини циліндричні, прямі або дещо 
викривлені, до 55 мкм завд. Конідії утворюють
ся по одній, видовженоеліпсоїдні, до бочкопо
дібних, (25–)30–40(–50) × (11–)14–20(–26) мкм, 
відношення довжини до ширини в межах 1,5–
2,5, проростки переважно термінальні, довгі (до 
4,5 товщин конідії), їхні апресорії цілісні або до 
2–6лопатевих. Хазмотеції переважно на лист
ках, численні, розкидані або зібрані в групи, 
коричневочорні, напівкулясті, 80–135(–180) 
мкм у діаметрі. Клітини перидію неправильно 
багатокутні, до 30 мкм у поперечнику. Придат
ки в нижній частині плодового тіла, до еквато
ріальних, не дуже численні (10–25, зрідка біль
ше), прямі, більшменш притиснуті до міцелію, 
можуть переплітатися з ним, або ж неподалік 
плодового тіла колінчасто зігнуті, тоді дещо під
німаються над міцелієм, переважно довгі, дорів
нюють 2–12 діаметрам хазмотецію, до 12 мкм 

завтов., 1–6 разів септовані в нижній частині, 
від безбарвних до коричнюватих, особливо біля 
ос нови, прості або ж інколи на кінцях 1–3 рази 
більшменш правильно дихотомічно галузять
ся, галуження нещільні, вилчасті, кінцеві гілоч
ки прямі. Сумки по 3–10, до 12, еліпсоїдні, обер
ненояйцеподібні, переважно на короткій ніжці 
або без неї, (45–)55–70(–80) × (25–)30–45(–50) 
мкм, 2–6спорові, частіше спор 3–5. Спори елі
псоїдні до яйцеподібних, (15–)18–26(–30) × 11–
15 мкм, безбарвні.

На численних видах родини Fabaceae. Збуд
ник борошнистої роси багатьох цінних зерно
бобових і кормових культур. Тип на Trifolium 
medium L.

Поширення в Україні. На Amorpha sр. (лише 
анаморфа) — ПЛс (Лавітська, 1966). На Dauben
tonia sp. — ПБК (Heluta, Isikov, 1991; Dudka et al., 
2004). На Genista sibirica L. (G. borysthenica Ko
tov) — ЛЗС. На G. tinctoria L. — КЛ, ЛЗС, ПЛс, 
ХЛс, ЦП (Lavitska, 1947, 1949; Morochkovskyi et 
al., 1969; Heluta et al., 1987; Heluta, 1989, 1995, 
1998a, 2006; Solomakhina, Prudenko, 1998; Havry
lo, 1999b, 2001; Dzhagan et al., 2008; Dudka et al., 
2019). На Lathyrus latifolius L. — ПЗС (Korytnian
ska et al., 2010). На L. laxiflorus (Desf.) О. Kunt
ze  — ГК, ПБК (Heluta, 1984, 1989, 2000; Kuzub, 
2000; Dudka et al., 2004; Prosyannikova, Ivakhnen
ko, 2020). На L. niger (L.) Bernh. — ЗЛс, ЛЛс, ПЛс 
(Ganeshin, BondartsevaMonteverde, 1922; Lavits
ka, 1949; Heluta, 1989, 2006; Heluta et al., 2016a). 
На L. odoratus L. — ПЛс (Lavitska, 1955). На L. pi
siformis L. — ЛЛс, ЛП, ПЛс (Ganeshin, Bondartse
vaMonteverde, 1922; Tselle, 1925; Heluta, 1989). 
На L. pratensis L. — ГК, ЗК, ЗЛс, КЛ, ЛЗЛС, ЛЗС, 
ЛЛс, ПБК, ПЛс, СЗЛС (Wróblewski, 1913; Ganes
hin, BondartsevaMonteverde, 1922; Illichevskyi, 
1938; Kharkevych, 1949; Marchenko, 1963; Heluta, 
1984, 1989; Heluta et al., 1987, 2007; Burdyukova et 
al., 1992; Kuzub, 2000; Dudka et al., 2004, 2009a, 
2019). На L. tuberosus L. — ДЗЛС, ПЗЛС (Heluta, 
1989; Korytnianska et al., 2014a). На L. vernus (L.) 
Bernh. — ЗЛс, ЛЛс (Bukhalo, 1961a; Heluta, 1989). 
На Lupinus albus L. — ЛП (Shekunova, 1970). На 
L. angustifolius L.  — КЛ, ЛП, ПЛс, ЦП (Tselle, 
1925; Lavitska, 1947; Marchenko, 1963; Shekunova, 
1970; Heluta, 1989). На L. hirsutus L. — ПЛс (La
vitska, 1950). На L. lutеus L. — ЗП, КЛ, ЛП, ПЛс 
(Solomakhina, 1962; Marchenko, 1963; Shekunova, 
1970; Heluta, 1989; Heluta et al., 2001; Heluta, Ani
shchenko, 2021). На L. perenne L.  — ЛП, ЦП 
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(Heluta, 1989, 1995). На L. polyphyllus Lindl. — ЗК, 
ЗП, ЗУЛ, КЛ, ЛП, ПЗС, ПЛс, СРЛ, ЦП (Zerova, 
1948; Marchenko, 1963; Shekunova, 1970; Lavitska, 
Morochkovska, 1974 ; Stasevych, 1981; Heluta, 
1989, 1995; Solomakhina, Prudenko, 1998; Holubt
sova, 2008b; Dzhagan et al., 2008; Dudka et al., 
2009a, b; Korytnianska et al., 2010; Heluta, Anish
chenko, 2021). На L. varius L.  — ПЛс (Heluta, 
1989, 2006). На Lupinus spp.  — ДЗЛС, ЗК, ПЛс 
(Hrodzinska, 1928; Bohovyk, 1962; Morochkovskyi 
et al., 1969; Heluta, 1989; BondarenkoBorisova, 
2009). На Melilotus albus Medik.  — ДЗЛС, ЗК, 
ЗЛс, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПЗЛС, 
ПЗС, ПКЛ, ПЛс, СЗЛС, ХЛс (Sredinskiy, 1873; 
Trebu, 1913; Potebnia, 1916; Hrodzinska, 1928; La
vitska, 1939; Kharkevych, 1949; Marchenko, 1963; 
Morochkovskyi et al., 1969; Lavitska, Morochkovs
ka, 1974 ; Grebenchuk, Sherstniuk, 1975; Kondraty
uk et al., 1988; Heluta et al., 1987, 2007; Heluta, 
1989, 1999a; Burdyukova et al., 1992; Tkachenko et 
al., 1998; Holubtsova, 2008b; Dudka et al., 2009a; 
Korytnianska et al., 2010, 2014a; Korytnianska, Po
pova, 2014, 2015; Heluta, Tykhonenko, 2017; Krav
chuk et al., 2019). На М. altissimus Thuill. — ПБК 
(Léveillé, 1842; Morochkovskyi et al., 1969; Dudka 
et al., 2004). На М. coeruleus Desm. — ЛЛс (Verho
vskyi et al., 1932). На М. dentatus (Waldst. & Kit.) 
Pers. — ЛЗС, ХЛс (Heluta, 1989; Burdyukova et al., 
1992; Dudka et al., 2009a). На M. neapolitanus 
Ten.  — ПБК (Kuzub, 2000). На М. officinalis (L.) 
Pall. — ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗЛс, ЗП, КЛ, КрС, ЛЗЛС, 
ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПБК, ПЗЛС, ПЗС, ПКЛ, ПЛс, ПС, 
СЗЛС, ХЛс (Sredinskiy, 1873; Wróblewski, 1912; 
Trebu, 1913; Kaznovskiy, 1915; Potebnia, 1916; 
Zweigbaumówna, 1918; Ganeshin, Bondartse
vaMonteverde, 1922; Garbowski, 1922; Tselle, 
1925; Hrodzinska, 1928; Verhovskyi et al., 1932; La
vitska, 1947, 1949; Morochkovskyi, 1957; Kharke
vych, 1959a; Marchenko, 1963; Morochkovskyi et 
al., 1969; Lavitska, Morochkovska, 1974 ; Heluta, 
1979, 1985b, 1989, 1999a, 2003, 2005, 2006; Heluta 
et al., 1987, 1992, 2016; Kondratyuk et al., 1988; He
luta, Isikov, 1991; Solomakhina, Prudenko, 1998; 
Tkachenko et al., 1998; Havrylo, 1999b, 2001; Pry
diuk, 2000; Heluta, Isikov, 2004; Dudka et al., 2004, 
2009a, 2019; Holubtsova, 2008b; Dzhagan et al., 
2008; Korytnianska et al., 2010, 2012, 2014b; Koryt
nianska, Popova, 2012, 2014; Koroliova, Dmytruk, 
2013; Isikov, 2016; Heluta, Tykhonenko, 2017; Pro
syannikova, Ivakhnenko, 2020; Heluta, Anishchen
ko, 2021; Shkurko, 2021); Крим (Isikov et al., 2007). 

На М. wolgicus Poir. — СЗЛС (Heluta et al., 1987; 
Heluta, 1989). На Melilotus spp. — ГК, ДЗЛС, ЗЛс, 
ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПБК, 
ПЗЛС, ПЗС, ПЛс, СЗЛС, ХЛс, ЦП (Kharkevych, 
1959a; Heluta et al., 1987, 1992, 2016, 2019b; Helu
ta, 1989, 2000, 2004, 2006; Tkachenko et al., 1998; 
Dudka et al., 2004, 2009a; Holubtsova, 2008b; Dz
hagan et al., 2008; Dudka et al., 2009a; Korytnians
ka et al., 2014a, b; Heluta, Tykhonenko, 2017). На 
Psoralea bituminosa L. — ПБК (Heluta, 1984, 1989; 
Heluta, Isikov, 1991; Kuzub, 2000; Dudka et al., 
2004). На Sarothаmnus scoparius (L.) Koch — РЛ 
(Marchenko, 1976; Kozłowska et al., 2015). На Se
curigera varia (L.) Lassen (лише анаморфа)  — 
ВЛс, ГК, ДЗЛC, ЗК, ЗЛс, КЛ, КрC, ЛЗЛC, ЛЛс, 
МП, ПБК, ПЗЛC, ПЗС, ПЛс (Ganeshin, Bondart
sevaMonteverde, 1922; Marchenko, 1963, 1974a; 
Heluta et al., 1987, 2016a; Heluta, 1989, 1998a, 
2003, 2005; Heluta, Isikov, 1991; Tykhonenko et al., 
1994; Kolomiets, 1997; Tkachenko et al., 1998; Du
dka et al., 2004, 2009a, 2019; Korytnianska et al., 
2010; Kravchuk et al., 2018b). На Trifolium alpestre 
L.  — ДЗЛС, ЗЛс, ЛЗЛС, ЛЛс, ЛП, ПЗЛС, ПЛс, 
ХЛс (Potebnia, 1916; Lavitska, 1949; Heluta, 1979, 
1989, 2005, 2006; Heluta et al., 1987; Kondratyuk et 
al., 1988; Solomakhina, Prudenko, 1998; Tkachen
ko et al., 1998; Dzhagan et al., 2008; Dudka et al., 
2009a; Korytnianska, Popova, 2012; Heluta, Tykho
nenko, 2017). На T. ambiguum M. Bieb. — ДЗЛС, 
СЗЛС (Tykhonenko et al., 1994; Dudka et al., 
2009a). На Т. arvense L.  — ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗУЛ, 
КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ПЗС, ПЛс, ЦП (Krupa, 
1889; Wróblewski, 1912; Ganeshin, Bondartse
vaMonteverde, 1922; Lavitska, 1949; Marchenko, 
1963; Heluta et al., 1987; Heluta, 1989, 1995, 2005, 
2006; Solomakhina, Prudenko, 1998; Tkachenko et 
al., 1998; Prydiuk, 2000; Dzhagan et al., 2008; Dud
ka et al., 2009a; Korytnianska et al., 2010; Heluta, 
Tykhonenko, 2017; Kravchuk et al., 2018b; Prosy
annikova, Ivakhnenko, 2020). На Т. aureum Poll. — 
КЛ, ПЛс, СЗЛС (Potebnia, 1916; Lavitska, 1949; 
Marchenko, 1963; Heluta et al., 1987; Solomakhina, 
Prudenko, 1998; Heluta, 2006; Dzhagan et al., 
2008). На T. bonnanii C.  Presl  — ПЗС (Heluta et 
al., 1987; Heluta, 1989; Dudka et al., 1999; Korytni
anska, Popova, 2014). На Т. bоrysthenicum Grun. — 
ЗЛс, ПЛс (Heluta, 1989, 2006; Dzhagan et al., 
2008). На Т. campestre Schreb. — ГК, ЗК, ЗЛс, КЛ, 
ЛЛс, ПЛс (Marchenko, 1963; Heluta, 1989, 1998a, 
2006; Dudka et al., 1997, 2019; Dzhagan et al., 2008; 
Prosyannikova, Ivakhnenko, 2020). На Т. dubium 
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Sibth.  — ЗК, ЗП, КЛ, РЛ, ЦП (Marchenko, 1963; 
Heluta, 1989, 1995, 1998b; Kozłowska et al., 2015; 
Dudka et al., 2019; Heluta, Anishchenko, 2021). На 
Т. elegans Savi — ЗЛс, ЗП, РЛ (Heluta, 1989, 1998b; 
Heluta et al., 2016a; Heluta, Anishchenko, 2021). 
На Т. hybridum L. — ЗК, КЛ, ПЛс, РЛ, ЦП (Hrod
zinska, 1928; Marchenko, 1963; Heluta, 1995; Ko
złowska et al., 2015; Dudka et al., 2019). На Т. medi
um L. — ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗЛс, ЗП, ЗУЛ, КЛ, ЛЗЛС, 
ЛЛс, ЛП, ПБК, ПЛс, СЗЛС, ХЛс, ЦП (Raciborski, 
1910; Lavitska, 1947, 1949; Kharkevych, 1949, як T. 
pratense; Morochkovskyi, 1957, 1958, як Т. monta
num; Marchenko, 1963; Grebenchuk, Sherstniuk, 
1975; Heluta et al., 1987, 2011, 2016, 2018, 2019b; 
Kondratyuk et al., 1988; Heluta, 1989, 1998a, 2006; 
Tykhonenko et al., 1994; Dudka et al., 1997, 2004, 
2009a, 2019; Solomakhina, Prudenko, 1998; Tka
chenko et al., 1998; Kuzub, 2000; Holubtsova, 
2008b; Dzhagan et al., 2008; Tykhonenko, Heluta, 
2011; Heluta, Tykhonenko, 2017; Heluta, Anishche
nko, 2021). На Т. mоntanum L.  — ЗП, ЛЛс, ЛП, 
ПЛс (Lavitska, 1955; Morochkovskyi, 1958; Bukha
lo, 1961a). На Т. pannonicum Jacq. — ПЛс (Heluta, 
1989). На Т. pratense L. — ГК, ДЗЛС, ЗК, ЗЛс, ЗП, 
ЗУЛ, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПЗЛС, 
ПЗС, ПЛс, РЛ, СЗЛС, ХЛс, ЦП (Wróblewski, 1912; 
Trebu, 1913; Kaznovskiy, 1915; Potebnia, 1916; 
Tselle, 1925; Strakhov, 1926; Morochkovskyi, 1956b; 
Marchenko, 1963; Lavitska, Morochkovska, 1974 ; 
Grebenchuk, Sherstniuk, 1975; Heluta et al., 1987, 
2011, 2016, 2018, 2019b; Kondratyuk et al., 1988; 
Heluta, 1989, 1998b, 1999a, 2006; Burdyukova et 
al., 1992; Tykhonenko et al., 1994; Tkachenko et al., 
1998; Havrylo, 1999b, 2001; Dudka et al., 2004, 
2009a, b, 2019; Holubtsova, 2008b; Dzhagan et al., 
2008; Korytnianska et al., 2010, 2014a; Tykhonen
ko, Heluta, 2011; Kozłowska et al., 2015; Kravchuk 
et al., 2019; Khandyuk, 2020; Yakovlyeva, 2020; He
luta, Anishchenko, 2021; Luchnikova, 2021; Shkur
ko, 2021; Hleb et al., 2023). На Т. repens L. — ВЛс, 
ЗП, ЛЗС, КЛ, ЛП, ПБК, ПЛс, ХЛс (Heluta, 1989, 
1998a; Burdyukova et al., 1992; Heluta et al., 1992; 
Dudka et al., 1997, 2004, 2009a, b; Holubtsova, 
2008b; Heluta, Anishchenko, 2021; Luchnikova, 
2021). На Т. rubens L. — ПЛс (Kaznovskiy, 1915). 
На Т. sativum (Schreb.) Crome — ЛЛс, ЛП, ПЗС, 
ПЛс (Heluta, 1989; Holubtsova, 2008b; Dudka et 
al., 2009a; Korytnianska et al., 2010). На Trifolium 
spp.  — ГК, ДЗЛС, ЗЛс, КЛ, КрЛс, ЛЗЛС, ЛЗС, 
ЛЛс, ПЛс, РЛ, СЗЛС, ЦП (Bukhalo, 1965; Moro
chkovskyi et al., 1969; Lavitska, Morochkovska, 

1974 ; Heluta et al., 1987, 2016a; Heluta, 1984, 1989, 
1995, 2005; Tykhonenko et al., 1994; Prydiuk, 2000; 
Dudka et al., 2009a, 2019; Prosyannikova et al., 
2009, 2012, 2019; Kozłowska et al., 2015; Prosyan
nikova, Ivakhnenko, 2020). На Trigonella foe
numgraecum L. — МП (Marchenko, 1974a).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Біло
русь, Болгарія, Велика Британія, Греція, Данія, 
Іспанія, Італія, Нідерланди, Німеччина, Норве
гія, Польща, Португалія, Російська Федерація, 
Румунія, Сербія, Словаччина, Угорщина, Украї
на, Фінляндія, Франція, Чехія, Швейцарія, Шве
ція; Азія: Азербайджан, Афганістан, Вірменія, 
Ізраїль, Індія, Ірак, Іран, Казахстан, Киргизстан, 
Китай, Кіпр, Корея, Ліван, Монголія, Пакис
тан, Російська Федерація (Сибір, Далекий Схід), 
Саудівська Аравія, Таджикистан, Туреччина, 
Туркменістан, Узбекистан, Японія; Африка: 
Азорські ови (Порт.), Ефіопія, Єгипет, Канар
ські ови (Іспанія), Маврикій, ПАР; Північна 
Америка: Канада, США; Південна Америка: Ар
гентина; Австралія й Океанія: Австралія, Нова 
Зеландія.

35. Erysiphe vanbruntiana (W.R. Gerard)  
U. Braun & S. Takam. — еризифе бузинова

Erysiphe vanbruntiana (W.R. Gerard) U.  Braun 
& S. Takam., Schlechtendalia 4: 15. 2000. — Micro
sphaera vanbruntiana W.R.  Gerard, Bull. Torrey 
bot. Club 6: 31. 1875.

Міцелій двосторонній на листках і на моло
дих гілочках, білий або сіруватий, плямами, що 
зливаються в суцільний наліт, переважно ціл
ком вкриває поверхню листкової пластинки, до
бре розвинений, борошнистий, пізніше плівчас
тий, нерідко щільний, гіфи до 7,5 мкм завтов. 
Апресорії лопатеві, розташовані по одній або 
ж супротивно парами, до 8 мкм у поперечнику. 
Конідієносці утворюються на верхньому боці 
материнської клітини, приблизно в її середній 
частині, прямостоячі, до 110 мкм завд., базаль
ні клітини циліндричні, прямі, до 45 мкм завд. 
Конідії утворюються по одній, еліпсоїдноцилін
дричні, до дещо бочкоподібних, (17–)25–45 × 10–
19(–22) мкм, відношення довжини до ширини в 
межах 1,7–2,7, проростки більшменш термі
нальні, короткі, їхні апресорії лопатеві. Хазмоте
ції численні, розкидані або зібрані в групи, ко
ричневочорні, напівкулясті, (65–)80–135(–160) 
мкм у діаметрі. Клітини перидію неправильно 
багатокутні, до 20 мкм у поперечнику. Придатки 
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в нижній частині плодового тіла або ж екваторі
альні, численні, до 40, прямі, дорівнюють 1,0–1,5 
діаметра хазмотецію (до 160 мкм завд.), до 12 
мкм завтов., несептовані або ж з однією пере
городкою в базальній частині, безбарвні, зрідка 
коричнюваті біля ос нови, на кінцях 5–6 разів 
правильно дихотомічно розгалужені, галужен
ня середньої щільності, з короткими гілочками 
першого та другого порядків, але значно довши
ми іншими гілочками, унаслідок чого закінчен
ня придатків виглядають глибоко роздільними, 
кінцеві гілочки прямі. Сумки не численні, до 
10, частіше по 3–8, еліпсоїдні, оберненояйцепо
дібні, переважно на короткій ніжці або без неї, 
(40–)55–70(–82) × (25–)30–45(–50) мкм, 3–6спо
рові, частіше спор 4–5. Спори еліпсоїдні до яй
цеподібних або напівкулястих, (15–)18–30(–32) 
× 10–16(–18) мкм, безбарвні.

На видах роду Sambucus L. (Viburnaceae = 
Adoxaceae). Тип на Sambucus canadensis L., США.

Поширення в Україні. На Sambucus nigra 
L.  — ГК. На S. racemosa L.  — ДЗЛС, ЗП, КЛ, 
ЛЗЛС, ЛЛс, ЛП, ПЛс, РЛ, СЗЛС, СРЛ, ХЛс, ЦП 
(Heluta, Gorlenko, 1981; Heluta, 1981, 1989, 1995, 
1998a, b, 1999a, 2005, 2006; Stasevych, 1985a, b; 
Tkachenko et al., 1998; Havrylo, 1999b; Holubt
sova, 2007, 2008b; Dzhagan et al., 2008; Dudka et 
al., 2009a, b, 2019; Heluta et al., 2011, 2018, 2019b; 
Tykhonenko, Heluta, 2011; Kozłowska et al., 2015; 
Heluta, Anishchenko, 2021; Shkurko, 2021).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бі
лорусь, Болгарія, Італія, Німеччина, Норвегія, 
Польща, Російська Федерація, Румунія, Сербія, 
Словаччина, Угорщина, Україна, Фінляндія, 
Франція, Швейцарія, Швеція; Азія: Грузія, Ки
тай, Корея, Російська Федерація (Далекий Схід, 
пд.зах. Сибір), Японія; Північна Америка: Ка
нада, США.

Примітка. Даний вид проник в Європу з Азії і за 
один рік повністю охопив ареал S. racemosa в Східній 
Європі, а також потрапив і до інших європейських кра
їн. В Україні вперше зареєстрований у 1979 р. (Heluta, 
Gorlenko, 1981), зараз звичайний вид, однак трапляєть
ся майже виключно на S. racemosa.

36. Erysiphe viburni Duby — еризифе  
калинова

Erysiphe viburni Duby, Bot. Gall., Edn 2 (Paris) 2: 
872. 1830. — Microsphaera hedwigii Lév., Ann. Sci. 
Nat., Bot., Sér. 3, 15: 155 & 381. 1851. — Microsphae
ra sparsa Howe, J.  Bot., Lond. 10: 171. 1872.  — 
Micro sphaera penicillata f. viburni Jacz., Karm. 

opred. gribov, 2. Muchn.ros. griby (Leningrad): 351. 
1927. — Erysiphe hedwigii (Lév.) U. Braun & S. Ta
kam., Schlechtendalia 4: 9. 2000.

Міцелій двосторонній на листках, однак на 
верхньому боці листкової пластинки зрідка, бі
лий, чіткими плямами, найчастіше на нижньо
му боці, павутинстий, малопомітний, гіфи до 
10 мкм завтов. Апресорії лопатеві чи багатоло
патеві, розташовані по одній або ж супротивно 
парами, до 12 мкм у поперечнику. Конідієносці 
утворюються на верхньому боці материнської 
клітини, більшменш у центальній її частині, 
прямостоячі, до 130 мкм завд., базальні кліти
ни майже циліндричні, прямі або дещо викри
влені в нижній частині, до 85 мкм завд. Конідії 
утворюються по одній, еліпсоїдні, до яйцеподіб
них, еліпсоїдноциліндричні, до циліндричних, 
28–42(–48) × (11–)13–20(–23) мкм, відношення 
довжини до товщини в межах 1,2–2,6, пророст
ки термінальні, короткі до помірно довгих (до 
1,5 товщини конідії), їхні апресорії від цілісних 
до 7лопатевих. Хазмотеції головним чином на 
нижньому боці листкової пластинки, численні, 
розкидані чи зібрані в нечіткі групи, коричне
вочорні, напівкулясті, (60–)75–120(–130) мкм 
у діаметрі. Клітини перидію нечіткі, неправиль
но багатокутні, до 30 мкм у поперечнику. При
датки переважно екваторіальні, нечисленні, по 
3–10(–12), зрідка більше, жорсткі, прямі або зі
гнуті, короткі, дорівнюють 1–1,5 діаметра хаз
мотецію, зрідка трохи коротші або довші, до 10 
мкм завтов., несептовані або ж з 1–2 перегород
ками в нижній частині, безбарвні чи при осно
ві коричнюваті, на кінцях 3–6 разів правильно 
і щільно дихотомічно галузяться, інколи менш 
компактні, якщо гілочки першого порядку ви
довжені, кінцеві гілочки загнуті. Сумки нечис
ленні, по 2–8, до 10, широкоеліпсоїдні, обернено 
яйцеподібні, на короткій ніжці або зрідка без 
неї, 40–65(–75) × 30–45(–60) мкм, переважно 
4–7спорові, інколи спор 3 чи 8. Спори еліпсоїд
ні до яйцеподібних чи напівкулястих, (15–)18–
25(–30) × (10–)11–17(–18) мкм, безбарвні.

На видах роду Viburnum L. (Viburnaceae = 
Adoxaceae). Тип на Viburnum opulus L.

Поширення в Україні. На Viburnum lanta
na L.  — ЗЛс, ЗУЛ (Krupa, 1889; Morochkovskyi 
et al., 1969; Heluta et al., 2014, 2016a). На V. opu
lus L. — ЗЛс, ЗП, КЛ, КрЛс, ЛЗС, ЛЛс, ЛП, ПБК, 
ПЗС, ПЛс, СЗЛС, ЦП (Namysłowski, 1914; Jac
zewski, 1927; Hrodzinska, 1928; Lavitska, 1939; 
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Morochkovskyi et al., 1969; Heluta, 1989, 1995б, 
1999г, 2006; Heluta, Isikov, 1991; Heluta, Minter, 
1998f; Dudka et al., 2004, 2009a, 2019; Heluta et al., 
2007, 2011, 2016a, 2018, 2019; Holubtsova, 2008b; 
Dzhagan et al., 2008; Korytnianska et al., 2010; 
Tykhonenko, Heluta, 2011; Heluta, Anishchenko, 
2021). На V. tinus L. — ПБК (Heluta, Isikov, 1991; 
Heluta, Minter, 1998f; Dudka et al., 2004).

Загальне поширення. Європа: Австрія, Бель
гія, Білорусь, Болгарія, Велика Британія, Данія, 
Естонія, Іспанія, Італія, Латвія, Литва, Нідер
ланди, Німеччина, Норвегія, Польща, Росій
ська Федерація, Румунія, Сербія, Словаччина, 
Угорщина, Україна, Фінляндія, Франція, Чехія, 
Швейцарія, Швеція, Туреччина (європ. части
на); Азія: Азербайджан, Вірменія, Грузія, Індія, 
Казахстан, Китай, Корея, Російська Федерація 
(Алтай, Дал. Схід, Зах. Сибір), Туреччина, Япо
нія; Північна Америка: Канада, США; Австралія 
й Океанія: Нова Зеландія.

Примітка. До останнього часу для Європи на кали
ні крім Erysiphe viburni наводили ще E. hedwigii (Lév.) 
U.  Braun & S.  Takam. (тип на V. lantana L., Франція), 
який відрізняється насамперед дрібнішими хазмотеці
ями з меншою кількістю придатків та сумок. Однак у 
результаті молекулярнофілогенетичного дослідження 
(Bradshaw et al., 2020b) було доведено, що це один і той 
самий вид, морфологічні варіації якого зумовлені суб
стратною приуроченістю. У цьому ж дослідженні на 
основі європейських, північноамериканських та східно
азійських зразків борошнисторосяних грибів, зібраних 
на V. edule Raf., V. tinus L., V. odoratissimum KerGawl. і 
V. sieboldii Miq., описано два нові види — E. viburniphi
la M. Bradshaw та E. pseudoviburni Y.J. Choi, H.D. Shin & 
S. Takamatsu, які раніше були приховані у комплексі E. 
viburni. Телеоморфа E. viburniphila така ж, як і в E. vibur
ni, однак існують морфологічні відмінності в їхніх ана
морфах. Гриб знайдено у Швейцарії та США. Erysiphe 
pseudoviburni відрізняється від E. viburni удвічі корот
шою базальною клітиною конідієносця та коротшими 
придатками. Відомий лише в Кореї та Японії.

Erysiphe viburni, очевидно, слід включати до звичай
них видів в Україні, особливо в лісових регіонах, однак 
гриб пропускається через його розвиток переважно на 
нижньому боці листкової пластинки, малопомітний 
міцелій і невеликі плодові тіла. Як свідчить польовий 
досвід автора, цей вид є скрізь, де зростає калина, однак 
його варто шукати в осінній період, коли масово утво
рюються хазмотеції.

Erysiphe spp.

На Aesculus hippocastanum L.  — ВЛс (Marche
nko, 1976, як М. penicillata f. aesculi Marcz.). 
На дослідженому нами зразку є лише тонкий 

павутинистий міцелій і декілька хазмотеціїв. 
Видова приналежність матеріалу неясна.

На Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. ex Wo
loszcz.) Klask.  — ЗП (Marchenko, 1976; Heluta, 
Anishchenko, 2021; Hleb et al., 2023). Ці матері
али раніше наводилися як Microsphaera penicil
lata f. cytisi Marcz. (Marchenko, 1976) та Erysiphe 
caulicola (Petr.) U.  Braun (Heluta, 1989; Hleb et 
al., 2023). Порівняння всіх зразків свідчить, що 
вони належать до одного і того ж виду, якого не 
можна віднести ні до Erysiphe penicillata (M. peni
cillata), ні до E. caulicola. Очевидно, аналогічний 
матеріал знайдено і в Сумській обл. (Havrylo, 
2001). На видах роду Chamaecytisus Link також 
наводять E. guarinonii (Briosi & Cavara) U.Braun 
& S.Takam. та E. trifoliorum (Braun, Cook, 2012), 
однак матеріали зі Західного Полісся України 
не можуть належати до цих видів, оскільки хаз
мотеції гриба мають короткі придатки. Отже, 
видова приналежність цих зразків залишається 
невідомою, для визначення їх потрібно застосу
вати молекулярні методи дослідження. Очевид
но, це новий, ще не описаний, вид.

На Hedysarum candidum M.  Bieb.  — ГК. Гриб 
знайдено лише один раз, на стадії анаморфи 
(Автономна Республіка Крим, околиця смт Кок
тебель, 06.06.2007, О. Кузьманенко). Очевидно, 
належить до Erysiphe hedysari (U. Braun) U. Braun 
& S. Takam.

На Ilex aquifolium L.  — КрС (Morochkovskyi 
et al., 1969, як Microsphaera penicillata f. ilicis Po
tebnia). Очевидно, була допущена помилка при 
ідентифікації рослиниживителя, оскільки Ilex 
aquifolium L. в Україні майже не культивується, 
але нерідко в зелених насадженнях вирощу
ють доволі подібні рослини Mahonia aquifolium 
(Pursh) Nutt. та Quercus ilex L. Обидві натуралі
зувалися в Криму й уражуються видами секції 
Microsphaera роду Erysiphe.

На Lonicera caprifolium — ЗУЛ (м. Чернівці, бо
танічний сад, 25.08.2015, І.А. Коротченко). Гриб 
виявлено лише на стадії анаморфи. Не виключе
на його приналежність до Erysiphe lonicerae DC.

На Vicia cracca L. — ЗП (Рівненська обл., Рів
ненський рн, м. Березне, вересень 2006 р., В.А. 
Островська). На видах роду Vicia L. в Україні 
може паразитувати три види борошнисторо
сяних грибів  — Erysiphe baeumleri, E. pisi та E. 
viciaeunijugae. Ідентифікувати до виду зразок, 
який містить лише анаморфу гриба, не можли
во, тому ми подаємо такий гриб як Erysiphe sp.
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Додамо, що для Центрального Полісся Укра
їни наводилися Microsphaera penicillata f. popu
li Jacz. та f. juglandis Jacz. (Morochkovskyi et al., 
1969). Будьякі зразки цих форм чи відповідних 
їм видів відсутні, пошуки таких грибів в Україні 
за останні 50 років були безрезультатними.

Дотримання етичних норм

Автор повідомляє про відсутність будьякого 
конфлікту інтересів.
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A critical revision of the powdery mildew fungi (Erysiphaceae, Ascomycota)  
of Ukraine: Erysiphe sect. Microsphaera
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2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine

Abstract. The article continues a series of critical reviews of the species composition of powdery mildew fungi (Erysiphaceae, 
Helotiales, Ascomycota) of Ukraine and their distribution within the country. This article deals with species of the section Mi
crosphaera of the genus Erysiphe. These species are distinguished by fruiting bodies that have nonmycelioid appendages with 
dichotomously branched apices. A list of 36 species of the section Microsphaera recorded in Ukraine with their distribution 
by regions is provided, as well as a key for their identification. The most common species frequently occurring in many regi
ons of Ukraine are E. alphitoides, E. astragali, E. berberidis, E. divaricata, E. ehrenbergii, E. euonymi, E. ornata var. europaea, E. 
palczewskii, E. syringaejaponicae, and E. trifoliorum. Other species, such as E. baeumleri, E. elevata, E. euonymicola, E. friesii, 
E. grossulariae, E. hyperici, E. hypophylla, E. ornata var. ornata, E. penicillata, E. pseudoacaciae, E. robiniae, E. syringae, E. tor
tilis, E. vanbruntiana, and E. viburni, were recorded less often. Erysiphe azaleae, E. begoniicola, E. corylacearum, E. deutziae, 
E. gorlenkoi, E. guarinonii, E. magnifica, E. magnusii, E. platani, E. rayssiae, E. russellii, and E. symphoricarpi are known only 
from some localities. A number of species are invasive fungi mostly recorded in Ukraine relatively recently, within the last 
hundred years. Of them, E. alphitoides, E. palczewskii, E. syringaejaponicae, and E. vanbruntiana have become common spe
cies in Ukraine. Erysiphe azaleae, E. elevata, and E. platani can massively develop in certain regions or localities. The recently 
registered E. corylacearum is apparently becoming widespread in the Carpathians, E. ravenelii and E. symphoricarpi at pesent 
frequently occur in Kyiv. Some species, such as E. begoniicola, E. deutziae, E. euonymicola, E. guarinonii, E. magnifica, and 
E. russellii, are known from a few localities; however, in Kyiv magnolias are commonly infected by E. magnifica. At the same 
time, the North American species E. syringae has disappeared in Ukraine since the East Asian fungus E. syringaejaponicae 
started to spread on lilac. The indigenous fungus E. robiniae has also ceased to occur on Caragana arborescens, being comple
tely replaced by the East Asian species E. palczewskii.

Keywords: biodiversity, distribution, Helotiales, Leotiomycetes, mycobiota, species composition
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Вступ

Посуха є одним із найшкідливіших абіотичних 
стресорів, який загрожує існуванню рослин 
(Wang et al., 2003). Рослини протидіють посусі 
завдяки комбінації різних адаптивних страте
гій, серед яких уникнення стресового впливу 
(шляхом коригування програми розвитку і за
вершення репродуктивного періоду до початку 
посухи), запобігання стресовому впливу (внас
лідок морфологічних і фізіологічних адаптаці
йних перебудов, які забезпечують підтримку 

водного балансу) і набуття стійкості на клітин
ному та молекулярному рівнях (Dolferus, 2014).

Рід Quercus L. нараховує до 500 видів і є од
ним з найчисленніших родів деревних рослин 
Північної півкулі. Він представлений листопад
ними і вічнозеленими деревами і кущами, що 
зростають у помірних і субтропічних лісах, а 
також інколи у субтропічній та тропічній сава
ні (Nixon, 1993; Manos et al., 1999; Hubert et al., 
2014). За результатами морфологічних і молеку
лярнофілогенетичних досліджень, види роду 
Quercus можна об'єднати у два підроди: Quercus 
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Морфологічні, фізіологічні і молекулярні складові адаптаційної 
відповіді представників роду Quercus (Fagaceae) на посуху
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Реферат. Рід Quercus нараховує до 500 видів і є одним з найчисленніших родів деревних рослин Північної півкулі. 
Екстремальні екологічні умови, серед яких посуха, впливають на виживання та розповсюдження видів роду Quer
cus. Рослини протидіють посусі завдяки комбінації різних адаптивних стратегій. Щоб виявити закономірності, 
пов’язані зі стресом, викликаним посухою, досліджуються морфологічні, фізіологічні та молекулярні адаптивні 
зміни. В огляді проаналізовані та узагальнені новітні відомості щодо адаптації видів роду Quercus до умов 
посухи. Зосереджено увагу на роботах з вивчення впливу посухи на ріст, продуктивність, фізіологобіохімічні 
та молекулярні характеристики видів роду Quercus, особливо тих, що зростають на теренах України. Висвітлені 
відомості щодо впливу посухи на фотосинтетичну активність, антиоксидантну систему, синтез вторинних 
метаболітів, ендогенні фітогормони. Обговорені результати новітніх молекулярногенетичних досліджень, зокрема 
на рівні геному, транскриптому, протеому та метаболому. Наголошується, що вивчення ключових процесів, які 
формують посухостійкість, має наукове та економічне значення, оскільки сприяє відбору і створенню фенотипів, 
що протистоятимуть посусі.

Ключові слова: геном, метаболізм, посухостійкість, протеом, ріст, розвиток, транскриптом, Quercus
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subg. Cerris Oerst. і Quercus subg. Quercus. У під
роді Cerris виділяють три секції: Cyclobalanopsis 
Oerst., Ilex Loudon. та Cerris. У підроді Quercus — 
п’ять секцій: Protobalanus (Trel.) O. Schwarz, Pon
ticae Stef., Virentes Loudon, Quercus та Lobatae Lo
udon (Hubert et al., 2014; Denk et al., 2017).

На теренах України представлені такі таксо
ни видового та підвидового рангів (Lonachevs
kyi, Hryn, 1952; Ivchenko, 1987):

Підрід Quercus
Секція Quercus
Quercus aurea Wierzb. (Q. banatus P.Kucera, Q. 

dalechampii auct. non Ten.; Q. dalechampii var. au
rea (Wierzb.) Mátyás), Q. petraea (Matt.) Liebl. sub
sp. petraea, Q. petraea subsp. polycarpa (Schur) Soó 
(Q. polycarpa Schur), Q. pubescens Willd., Q. robur 
L. (аборигенні рослини).

Секція Lobatae
Quercus rubra L. (культивований та натуралі

зований інвазійний вид). Відомі також пооди
нокі випадки спонтанного зростання в Україні 
ще одного чужорідного виду — Q. palustris Mün
chh. (Yavorska, Mosyakin, 2001).

Підрід Cerris
Секція Ilex
Quercus ilex L. (культивований та інколи зди

чавілий)
Секція Cerris
Quercus cerris L. (аборигенний)
Крім того, ще декілька видів культивуються в 

ботанічних садах, парках, лісництвах і на при
садибних ділянках (Lonachevskyi, Hryn, 1952; Iv
chenko, 1987).

Quercus robur (дуб черешчатий)  — одна з 
головних лісоутворюючих порід України. Це 
світлолюбний вид, для якого важливе верхнє 
освітлення крони при допустимості та навіть 
бажаності бокового затінення, особливо в мо
лодому віці. Виділяють ранньо та пізньоквітучі 
фенологічні форми Q. robur (Kitin, Funada 2016).

Quercus rubra (дуб червоний) — широколис
тяна високоросла лісова порода, здатна присто
совуватися до несприятливих екологічних умов 
і легко розповсюджуватися за допомогою пло
дів. До Європи вид був завезений у XVII сто
літті з Північної Америки. Поширений по всій 
території України. Має вищий ніж у Q. robur та 
Q. рetraea потенціал адаптації до прогнозованих 
змін клімату (Nicolescu et al., 2020).

Quercus petraea (дуб скельний) росте в Кар
патах, у гірському Криму, на південному заході 

Лісостепу, зрідка трапляється у Поліссі. Осо
бливості будови кореневої системи дозволяють 
краще забезпечувати рослину вологою (Didukh 
et al., 2004; Mijnsbrugge et al., 2016).

Quercus ilex (дуб кам’яний) на території Укра
їни культивується на Південному березі Криму 
(Ivchenko, 1987; Plugatar et al., 2013). Це вічнозе
лені дерева, що ростуть дуже повільно та добре 
пристосовані до сухого жаркого клімату (David 
et al., 2007; Tsakaldimi et al., 2009).

Quercus pubescens (дуб пухнастий) росте на 
Поділлі, в Гірському Криму та на Південному 
березі Криму (Didukh et al., 2004). Віддає пере
вагу схилам, зазвичай не вище, ніж 500 м н. р. м. 
На Південному березі Криму верхня межа виду 
на північних схилах становить 560 м, на півден
них — 725 м (Plugatar et al., 2013). Дерева, які ро
стуть поодиноко, мають дуже широку та непра
вильну крону; у них часто розвиваються кілька 
стовбурів. Завдяки низькому рівню транспіра
ції і морфологічним особливостям листових 
пластинок Q. pubescens добре пристосований до 
умов жаркого клімату з низьким рівнем опадів. 
За умов дефіциту вологи у цього виду посилю
ється виділення терпеноїдних і фенольних ре
човин (GenardZielinski et al., 2014).

Quercus aureus (дуб золотистий) росте на вап
някових, сухих і кам’янистих ґрунтах; у Закар
патті (рідко у передгірних лісах, 150–370 м н. 
р. м.) та зрідка трапляється в Криму. В україн
ській літературі цей вид здебільшого наводився 
під помилковою назвою "Q. dalechampii", яка у 
вузькому розумінні насправді стосується енде
мічного виду, поширеного в Італії. В Україні Q. 
aureus трапляється на північній та східній межі 
свого природного поширення (Ivchenko, 1987; 
Didukh et al., 2004).

Quercus cerris (дуб бурґундський) в Україні 
росте в Закарпатті (Юлівські гори, Берегівське 
лво, південні схили вулканічних пагорбів) та 
культивується на Південному березі Криму. В 
Україні знаходиться на північній та східній межі 
поширення (Ivchenko, 1987; Didukh et al., 2004).

Вивченню механізмів формування реакції 
відповіді на абіотичні і біотичні стреси у пред
ставників роду Quercus присвячена низка дослі
джень. Повідомлялось, що стреси впливають на 
метаболізм, фотосинтез, сигналінг, ензиматич
ну активність, транскриптом і протеом дубів 
(Escandón et al., 2021). Ми зосередили увагу на 
роботах щодо вивчення впливу посухи, одного 
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з головних абіотичних стресорів, на ріст, про
дуктивність, фізіологічні та молекулярні харак
теристики видів роду Quercus, особливо тих ви
дів, що зростають на теренах України.

Вплив посухи на плодоношення  
та проростання жолудів
Плоди дубів  — жолуді є важливим компонен
том в екосистемах, де поширені види Quercus. 
У жолудів так званих "білих дубів" (серед яких 
Quercus robur, Q. petraea, Q. pubescens) немає 
періоду спокою. Вони проростають восени, 
іноді навіть не впавши з дерева, і містять мен
ше дубильних речовин, ніж жолуді "червоних 
дубів" (наприклад, Q. rubra). Після опадання 
жолуді червоних дубів зимують і проростають 
навесні. Дуби  — однодомні рослини. Чоловічі 
квітки, зібрані у досить довгі, пониклі зелену
ватожовті сережки, з’являються приблизно 
за два тижні до появи набагато менших жіно
чих квіток, після чого відбуваються запилення 
і запліднення. У червоних дубів поява жіночих 
та чоловічих квіток і запилення проходить так 
само, як у білих, однак запліднення відбуваєть
ся лише на третій рік, тоді й дозрівають жолуді. 
Процеси запилення та запліднення чутливі до 
температурних коливань і кількості вологи в 
ґрунті. Оптимальними вважаються теплі дні та 
прохолодні ночі. Висока температура повітря 
або заморозки та посуха порушують розвиток 
жолудів, що може призвести до раннього опа
дання. Несприятливі погодні умови спричиню
ють втрату до 55% жолудів чорного дуба (Q. vel
utina) і до 89% жолудів Q. rubra. Ріст і розвиток 
жолудів найбільше залежать від літньої посухи. 
Припускають, що весняні дощі в період дозрі
вання пилку впливають на зав’язування жолу
дів на другому році. Існують докази, що окремі 
дерева ніколи не плодоносять, або ж плодоно
сять дуже рідко (Finley, 2020). За даними Gebu
rek et al. (2012), види Q. robur і Q. petraea про
дукують велику кількість пилку щороку і здатні 
за сприятливих умов давати рясний врожай  
жолудів.

В окремих роботах наголошується, що пло
доношення дубів нерівномірне в різні роки, а 
продукування жолудів потребує значних вну
трішніх ресурсів, і тому не відбувається кожно
го року (Herrera et al., 1998; Koenig et al., 2003). 
Запропоновано декілька гіпотез щодо періо
дичності продукування жолудів, які базуються 

на динаміці накопичення і розподілу життє
вих ресурсів рослин (Nussbaumer et al., 2021). 
Перша — гіпотеза зберігання ресурсів, вона пе
редбачає накопичення ресурсів для найбільш 
рясного продукування жолудів і наступне їхнє 
вичерпання після активного плодоношення; 
друга  — гіпотеза перерозподілу ресурсів базу
ється на переміщенні ресурсів із вегетативних 
у генеративні органи і третя — гіпотеза відпо
відності ресурсів передбачає інвестування ре
сурсів одночасно у вегетативний і генеративний 
розвиток (рис. 1).

Дослідження генеративного та вегетативно
го розвитку Q. robur і Q. рetraea показало, що, 
залежно від географічного регіону, квітування 
цих видів триває з початку квітня до початку 
травня. Жолуді розвиваються впродовж літа 
того ж року. Опадання плодів починається при
близно в кінці вересня і триває до кінця жовт
ня. Ріст стовбура починається на початку квіт
ня і триває до жовтня. Виснаження ресурсів 
спостерігається після активного плодоношення, 
під час якого концентрація вуглецю у листках 
не зростає, а вміст азоту і фосфору знижується. 
Виявлено, що дуби розподіляють ресурси для 
генеративного та вегетативного росту одночас
но (Nussbaumer et al., 2016, 2021; Caignard et al., 
2017).

Посуха негативно впливає на врожайність, 
розмноження та відтворення деревних рослин. 
Так, за посухи зменшується розмір жолудів 
(Long, Joned, 1996) і посилюється ураження їх 
комахами (Espelta et al., 2008), змінюється фе
нологія продукування насіння (Peñuelas et al., 
2002). Літня посуха негативно впливає на роз
виток та дозрівання жолудів Q. ilex, урожай
ність котрого зменшується на 59% (Espelta et al., 
2008). За умов тривалої помірної посухи (змен
шення кількості опадів до 15%) зменшувались 
численність репродуктивних дерев Q. ilex, се
редня кількість утворених на них жіночих кві
ток, врожай жолудів (Ogaya, Penuels, 2007; Sán
chezHumanes, Espelta, 2011) та суттєво зростала 
абсцисія (Espelta et al., 2008). 

Плодоношення у найбільш поширених видів 
дубів починається, коли дерева досягають віку, 
за різними даними, від 20 до 80 років. Дерева, 
які ростуть поодиноко, починають плодоноси
ти раніше, ніж дерева у насадженнях. З віком 
урожайність підвищується, що пов’язано не 
лише зі зміною фізіологічного стану дерев, а й 
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зі збільшенням розміру крон і кількості плодо
носних пагонів. Плодоношення стає помітним 
у середньовікових насадженнях, залишаючись 
на високому рівні до віку фізіологічної старості, 
коли воно поступово припиняється. Ріст дубів у 
висоту продовжується 120–200 років, а приріст 
у ширину — протягом всього життя (Kovalenko, 
2018; Musiyenko, 2018).

На формування жолудів впливають силь
ні весняні дощі, повені у вегетаційний період, 
високі та низькі температури, а ранні замороз
ки серйозно пошкоджують квітки дубів, що 
призводить до поганого запилення. Червоні 
дуби рясно плодоносять кожні 3–5 років, тоді 
як білі  — один раз у 4–7 років. Пошкоджен
ня жолудів шкідниками або патогенами також 

пов'язано з екологічними умовами. У роки ак
тивного плодоношення ріст стовбура та загаль
на біомаса листків не зменшуються навіть за 
рахунок утворення нових листків, що вказує на 
здатність компенсувати зниження біомаси ок
ремих листків (Nussbaumetr et al., 2016; Caignard 
et al., 2017).

При проростанні жолудів Q. ilex має місце ти
пова трифазна крива поглинання води, знижу
ється вміст сахарози та збільшується глюкози і 
фруктози. Для зрілих жолудів характерні низькі 
рівні абсцизової (АБК) і високі гіберелової (ГК3) 
кислот. Після проростання за високого вміс
ту ГК3 збільшуються кількість індоліл3оцто
вої кислоти (ІОК) та цитокінінів, що зазви
чай спостерігається під час росту та розвитку. 

Рис. 1. Схематичне зображення гіпотез, згідно з якими відбувається продукування жолудів відповідно до динамі
ки внутрішніх ресурсів. Гіпотеза збереження ресурсів: ресурси накопичуються для продукування значної кількості 
жолудів. Гіпотеза перерозподілу ресурсів: спрямування ресурсів від вегетативного на генеративний ріст і розвиток. 
Гіпотеза відповідності ресурсів: ресурси рівномірно розподіляються між вегетативним і генеративним ростом і роз
витком. Позначки: "?" — динаміка ресурсів може змінюватися в рік (роки) рясного врожаю; червоні стрілки — при
ріст стовбура поточного року; "–1"  — рік до рясного продукування жолудів; "0"  — рік рясного врожаю жолудів; 
"+1" — рік після рясного врожаю жолудів (адаптовано за Nussbaumer et al., 2021)

Fig. 1. Hypotheses of acorn production. Resource storage hypothesis: resources are accumulated to support the production of 
a significant number of acorns. Resource switching hypothesis: allocation of resources shifts from vegetative to generative gro
wth and development. Resource matching hypothesis: resources are distributed evenly between vegetative and generative gro
wth and development. "?" — indicates that resources dynamics may vary in the year(s) of abundant harvest; red arrows repre
sent trunk growth in the current year; "–1" — refers to the year before abundant acorn production, "0" — represents the year 
of abundant acorn harvest; "+1" denotes the year following abundant acorn harvest (adapted from Nussbaumer et al., 2021)
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Показано, що у жолудях експресія генів, відпо
відальних за посухостійкість, зменшується зі 
збільшенням вмісту води. Одразу після абсци
зії активізуються гени, задіяні в метаболізмі, а 
важливість активних форм кисню (АФК) під 
час проростання проявляється у високих рів
нях транскриптів генів Sod і Gst, що містяться в 
зрілих жолудях (RomeroRodríguez et al., 2018). 
Чутливість жолудів Q. ilex до посухи спостеріга
ється на тлі низького рівня АБК (AliRachedi et 
al., 2004). Вміст гормону у зрілих осях ембріонів 
Q. ilex становить 6,4 ± 1,0 нг/ г сирої речовини 
(RomeroRodríguez et al., 2018).

За морфологічними та фізіологічними озна
ками виділяють чотири стадії розвитку зародків 
Q. robur. Максимальне накопичення AБК відпо
відає проміжній стадії дозрівання (стадія III), 
після чого вміст гормону знижується наприкін
ці пізньої фази дозрівання (стадія IV). Високі 
рівні IОК притаманні початку росту ембріона, 
коли відбувається експоненційний ріст (стадія 
II), проте знижуються під час подальшого роз
витку. Крохмаль накопичується поступово в 
процесі дозрівання. На IV стадії (напередодні 
осипання), вміст його значно зростає. На I та 
II стадіях суттєво збільшується рівень проліну. 
Експресія проростання вища на безгормональ
ному середовищі, зокрема серед зародків ІІ та 
ІІІ стадій. Варіації рівнів фітогормонів (АБК) 
у поєднанні зі змінами вмісту води в тканинах 
є важливими факторами розвитку зародків Q. 
robur (Prewein et al., 2006). Зміни вмісту води 
розглядаються як відносно ефективний показ
ник розвитку насіння і використовуються для 
визначення фізіологічної зрілості. Вміст води 
в ньому після запліднення зазвичай високий і 
зменшується з розвитком насіння до фізіологіч
ної зрілості. Вважається, що десикація покра
щує частоту проростання за рахунок зниження 
вмісту АБК, або зміни чутливості до гормону 
(Prewein et al., 2006).

При проростанні жолудів Q. robur на агарі 
різної концентрації за умов зниження воло
гості та зростання в'язкості й осмотичного по
тенціалу спостерігається затримка розвитку 
ембріонів. Проліферація ембріогенної тканини, 
швидкість проростання та кількість утворе
них ембріонів знижуються. Під час дозрівання 
вміст води в ембріонах поступово зменшуєть
ся з 94 до 80%. На тлі зменшення осмотичного 
потенціалу знижується рівень АБК, яка разом 

із проліном впливає на дозрівання та якість со
матичних зародків (Prewein et al., 2004). Пові
домлялось, що збільшення концентрації агару 
до 1% та подальша втрата 20–25% вологи при
скорюють дозрівання та проростання соматич
них зародків Q. robur в культурі in vitro. У зрілих 
ембріонах вміст проліну зростає майже в 16 ра
зів, а рівень ендогенної АБК зменшується вдвічі 
(Sunderlikova, Wilhelm, 2002; Prewein et al., 2006). 
Праймування розчином ГК3 активувало про
ростання жолудів, стимулювало ріст рослин Q. 
robur та уповільнювало ріст рослин Q. rubra. Ек
зогенна ГК3 не знімала синдрому появи недруж
ніх сходів, але покращувала життєздатність 
жолудів, сприяючи збільшенню кількості схо
дів (Kosakivska et al., 2022a). Обробка розчином 
сигнальної молекулимедіатора бактеріального 
походження NгексаноїлLгомосеринлактону 
(С6ГГЛ) індукувала зростання біомаси сім’ядо
лей та прискорювала використання поживних 
речовин проростками Q. robur. Суха біомаса у 
коренях проростків Q. robur і пагонах Q. rubra 
зросла відповідно на 103% та 153%. Зафіксовано 
збільшення кількості, довжини, біомаси та за
гальної площі листків, а також зміни в архітек
турі кореневої системи обох видів, які прояви
лися у формуванні численних бічних коренів 
(Kosakivska et al., 2022b).

Вплив посухи на ріст молодих рослин
У видів роду Quercus спостерігається цикліч
ність між ростом пагонів та кореневої системи. 
Інтенсивний ріст у весняний період та накопи
чення запасів вуглецю в кореневій системі роз
глядаються як стратегія запобігання посусі, зав
дяки якій рослини отримують доступ до води в 
глибинних шарах ґрунту (SanzPérez et al., 2009). 
Встановлено, що за постійних умов середовища 
у саджанців Q. alba та Q. marilandica синхронно 
з чіткою періодичністю розвиваються корені і 
пагони. Розвиток стрижневого і бічних коренів 
відбувається на тлі припинення ростових про
цесів надземної частини. Під час росту пагонів 
ріст коренів у саджанців і дорослих дерев галь
мується (Reich et al., 1980; Harmer, 1990).

Корені, які першими зазнають впливу ґрун
тової посухи, відіграють ключову роль у сприй
нятті сигналу та формуванні реакціївідповіді. 
Корені забезпечують вологою та мінеральними 
поживними речовинами інші органи рослини і 
синтезують фітогормони, задіяні у трансдукції 
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стресового сигналу (Ghosh, Xu, 2014). Присто
сованість Q. ilex до сухого спекотного клімату 
обумовлена, зокрема, будовою кореневої систе
ми, яка завдяки глибинному заляганню, вели
кій площі та швидким темпам росту ефективно 
поглинає вологу з ґрунту. Разом із цим дрібні 
склерофільні листки Q. ilex характеризуються 
мінімальною транспірацією та економічним ви
користанням води (David et al., 2007; Tsakaldimi 
et al., 2009).

Нестача води може стимулювати ріст коре
нів та пригнічувати розвиток надземної части
ни (Yamaguchi, Sharp, 2010). Так, за умов посухи 
корені саджанців Q. petraea розвивалися краще 
за пагони, що дозволило рослині отримувати 
вологу з глибинних горизонтів ґрунту (Broad
meadow, Jakson, 2000; Thomas, Gausling, 2000). 
Повідомлялось, що за дії посухи зменшувалась 
біомаса головного та бічних коренів дворіч
них рослин Q. ilex, Q. pubescens і Q. robur. Більш 
чутливою виявилася коренева система Q. robur 
(Alonso et al., 2014). Накопичення біомаси у Q. 
ilex відбувалося в коренях, де утворювалися 
значні запаси крохмалю і ліпідів (SanzPérez et 
al., 2009). Очікується, що ареал Q. ilex не скоро
титься, а навпаки — розшириться за умов про
гнозованих кліматичних змін (David et al., 2007; 
Bussotti et al., 2014).

У низці публікацій повідомлялось, що в пе
ріод відновлення після посухи у рослин Q. pe
traea, Q. robur та Q. pubescens зменшувалось на
копичення біомаси (Broadmeadow, Jakson, 2000; 
Тhomas, Gausling, 2000; Arend et al., 2011; Kuster 
et al., 2011). За тривалої посухи втрати біомаси 
пагонів у Q. robur були більшими, ніж у Q. petra
ea (Fonti et al., 2013). За вологості ґрунту 20–25% 
у дво і трирічних рослин Q. robur гальмувався 
ріст надземної частини, проте у період віднов
лення впродовж вегетації відставання компен
сувалось (Spieß et al., 2012). За нестачі ґрунтової 
вологи у проростків Q. ilex, Q. cerris і Q. pube
scens значно зменшувалась суха біомаса, спосте
рігався некроз листків (Cotrozzi et al., 2016).

Після ранньої літньої посухи повторний по
лив значно підвищує ймовірність утворення 
додаткових пагонів у однорічних саджанців Q. 
petraea. Показано, що чим менші саджанці, тим 
більше пагонів вони утворюють. Водночас по
суха значно уповільнює розвиток верхівкових 
бруньок. В умовах щільного вирощування (де
кілька саджанців на горщик) конкуренція за 

воду призводить до формування додаткових па
гонів. Зменшення росту пагонів у вегетаційний 
період і ранній перехід до стану спокою верхів
кових бруньок мінімізують ризики пошкоджен
ня від морозів незалежно від ступеня обводнен
ня ґрунту (Turcsán et al., 2016). Після тривалої 
посухи за відновлення поливу саджанців Q. pe
traea посилювався ріст пагонів та затримувався 
розвиток верхівкових бруньок (Turcsán et al., 
2016). Припускають, що за умов посухи шля
хом гормональної взаємодії між ендогенними 
ауксинами і цитокінінами регулюється перехід 
до стану спокою та розпускання бруньок (Cli
ne, Harrington, 2006; Leyser, 2009; Müller, Leyser, 
2011; Su et al., 2011; Vanstraelen, Benková, 2012).

Показано, що приріст стовбура Q. robur і Q. 
petraea відбувається більш інтенсивно в роки 
активного плодоношення жолудів (Lebourgeois 
et al., 2018). На ріст стовбура Q. robur і Q. petraea 
позитивно впливає велика кількість опадів по
передньої осені (Michelot et al., 2012), негатив
но — холодна та посушлива зима (Lebourgeois et 
al., 2004), а також холодний або сухий травень 
і літо (Mérian et al., 2011). Значні опади влітку 
індукують інтенсивний ріст стовбура Q. robur і 
Q. petraea (Piovesan, Adams, 2001; Michelot et al., 
2012; Scharnweber et al., 2013). За дефіциту води 
у коренях Q. ilex і Q. robur ростові кільця мали 
більш чіткі межі (Mrak et al., 2019).

Після сильної посухи старіння листків одно
річних саджанців Q. petraea наступає пізніше. 
За цей так званий "компенсаційний час" росли
ни відновлюються перед наступним фінальним 
етапом старіння. Однак чутливість саджанців 
до ранніх осінніх заморозків зростає, оскільки 
затримується зміцнення пагонів (Mijnsbrugge et 
al., 2016).

Фізіологічні та молекулярні складові адапта-
ційної відповіді на посуху
Стресові умови викликають зміни в фотосин
тетичному апараті. Повідомлялось, що посуха 
впливала на стан продихового апарату видів 
роду Quercus. Так, у листках молодих рослин Q. 
cerris і дорослих дерев Q. petraea зневоднення 
індукувало закриття продихів, що допомагало 
зберегти рослинам водний потенціал (Vivin 
et al., 1993; Cochard et al., 1996; Cotrozzi et al., 
2016). Досить детально досліджений пігмент
ний комплекс видів роду Quercus. Показано, 
що у листках Q. pubescens та Q. brantii Lindl. 
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за недостатнього зволоження зменшувався 
вміст хлорофілів та каротиноїдів (Contran et 
al., 2013; Jafarnia et al., 2018). За умов посухи 
в листках середземноморського виду Q. suber 
L. спостерігалось зменшення вмісту хлорофі
лу, тоді як пігментний комплекс Q. coccifera L. 
і Q. ilex залишався незмінним (PegueroPina et 
al., 2009). Відсутність суттєвих змін у вмісті 
пігментів в листках Q. ilex вказує на незначні 
пошкодження фотосинтетичного апарату за дії 
посухи (SanEufrasio et al., 2020). Фотозахисні 
механізми, залучені у формування відповіді 
на посуху, були проаналізовані у вічнозелених 
(Q. suber, Q. coccifera та Q. ilex) та листопадних 
(Q. robur та Q. pubescens) видів роду Quercus. 
Виявилось, що як у листопадних, так і вічно
зелених видів, які зростають за контрастних 
кліматичних умов, важливу роль у фотозахисті 
відіграє розсіювання енергії за участі пігмен
тів ксантофільного циклу (GarcíaPlazaola et 
al., 2017). Так, за умови посухи зростав вміст 
каротиноїдів у листках Q. ilex та Q. pubescens 
(Alonso et al., 2014). Повідомлялось також, що 
за нестачі вологи значно пригнічувалася фото
синтетична активність у листках Q. cerris (Co
trozzi et al., 2016). За мінливих умов навколиш
нього середовища виживання дерев значною 
мірою залежить від здатності ксилеми забез
печити надходження води до крони (Zwienie
cki, Secchi, 2015). За умов посухи порушується 
транспортування води в тканинах ксилеми, що 
призводить до відмирання окремих пагонів та 
коренів (Barigah et al., 2013).

Виживання за тривалої посухи пов’язане зі 
стратегією набуття стійкості на клітинному рів
ні, а саме: із синтезом задіяних в антиоксидант
ному захисті сполук, захисті мембран і протеїнів 
від денатурації, деградації зруйнованих протеї
нів і використанні їхніх структурних блоків для 
синтезу нових білків (Wang et al., 2003; Dolferus, 
2014). Окислювальне пошкодження, викликане 
посухою, було досліджено на видах роду Quer
cus за допомогою низки класичних біохімічних 
підходів, таких як вивчення вмісту активних 
форм кисню (АФК) (H2O2 і O2) та показників 
перекисного окислення ліпідів (з визначен
ням вмісту малонового диальдегіду (MDA) і 
активності антиоксидантних ферментів супе
роксиддисмутази (SOD), пероксидази (POD), 
каталази (CAT), аскорбатпероксидази (APX), 
глутатіонредуктази (GR), поліфенолоксидази 

(PPO), дегідроаскорбатредуктази (DR) і моно
дегідроаскорбатредуктази (MR). У відповідь на 
дію посухи (так само, як і на дію інших абіотич
них і біотичних стресорів) у видів роду Quercus 
значно зростав вміст АФК (переважно O2 та 
H2O2), причому більш інтенсивні зміни відбу
вались за поєднання різних негативних впли
вів (Contran, 2013; Alonso et al., 2014; Ghanbary, 
2020). Підвищення рівнів супероксидних ради
калів, перекису водню та МДА спостерігалося 
у кількох видів роду Quercus у відповідь на дію 
посухи (Jafarnia et al., 2018) та одночасну дію по
сухи і високої температури (Contran et al., 2013). 
Так, у листках Q. brantii (Jafarnia et al., 2018), 
Q. pubescens (Contran et al., 2013), Q. infectoria 
G. Olivier та Q. libani G. Olivier (Ghanbary et al., 
2020) зростав вміст антиоксидантних ферментів 
SOD і POD, тоді як у листках Q. ilex значно під
вищувались рівні APX, GR і CAT (Jafarnia et al., 
2018; Nogués et al., 2014).

Вміст цукрів та амінокислот  — первинних 
метаболітів, рівень фенолів та, активність клю
чових ферментів, залучених у шляхи вторин
ного метаболізму, частково досліджені у пред
ставників роду Quercus. Так, повідомлялось, що 
в умовах посухи підвищувався вміст цукрів та 
амінокислот (переважно проліну) у Q. brantii, Q. 
libani, Q. cerris та Q. infectoria, що суттєво покра
щувало захист від осмотичного стресу і запобі
гало втраті вологи (Jafarnia et al., 2018; Ghanbary 
et al., 2020). Водночас у Q. ilex і Q. suber вміст цу
крів та амінокислот не змінювався (SanEufrasio 
et al., 2020). Стимулювання вторинного метабо
лізму під час стресу у видів роду Quercus прояв
лялось у збільшенні вмісту фенольних сполук і 
флавоноїдів та зростанні активності фенілала
нінаміакліази (PAL) (Nogués et al., 2014; Jafar
nia et al., 2018, Ghanbary et al., 2020; SanEufrasio 
et al., 2020). Разом із цим у Q. suber не зафіксова
но збільшення вмісту цих сполук під час посухи 
(DíazGuerra et al., 2019), тоді як у рослин Q. ilex 
та Q. pubescens вміст флавоноїдів зменшувався 
(Alonso et al., 2014).

Фрагментарно досліджено фітогормональну 
систему та участь її компонентів у трансдук
ції сигналів за дії посухи у представників роду 
Quercus. Зокрема повідомлялось, що за нестачі 
вологи у листках рослин Q. cerris та Q. ilex зро
став вміст ендогенних абсцизової (АБК), жас
монової (ЖК), саліцилової (СК) кислот, етилену 
та проліну (Cotrozzi et al., 2016, 2017a).
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Посуха індукує відбір ознак, які забезпечу
ють ріст і виживання рослин за нестачі вологи. 
На вивченні генів, залучених до місцевої адап
тації, сфокусована ландшафтна геноміка. Гени, 
пов’язані з адаптацією до умов середовища, 
ідентифіковані у рослин Q. suber, Q. lobata Née, 
Q. oleoides Schltdl. & Cham., Q. petraea та Q. ro
bur (Rellstab et al., 2016; Sork et al., 2016; Browne 
et al., 2019; Escandón et al., 2021). У Q. robur, Q. 
lobata та Q. suber секвенований повний геном, 

у багатьох інших видів секвеновано геном хло
ропластів, у Q. variabilis  — мітохондріальний 
геном (Escandón et al., 2021). Наявність секве
нованих геномів забезпечує доступ до необхід
ної інформації про гени та їхні функції, а також 
характеризує нові фенотипи та зміни експресії 
генів, пов’язані з певними фенотиповими озна
ками (Harfouche et al., 2014).

Більшість реакційвідповідей на посуху на рів
ні виду постійні, тоді як окремі ре акції варіюють 

Таблиця 1. Узагальненні відомості про фізіолого-біохімічні та молекулярні дослідження  
видів роду Quercus, що ростуть на території України

Table 1. Generalized information on physiological, biochemical, and molecular studies  
of the species of Quercus occurring in Ukraine

Вид Наявні дослідження Посилання

Quercus robur Секвеновано повний геном Plomion et al., 2016, 2018
Визначені ДНК маркери посухостійкості Truffaut et al., 2017
Вплив посухи на транскриптом Le Provost et al., 2016

Kotrade et al., 2019
Madritsch et al., 2019

Quercus rubra Секвеновано хлоропластний геном Pang et al., 2019
Визначені ДНК маркери посухостійкості Khodwekar, Gailing, 2017 LindRiehl, 

Gailing, 2017
Вплив посухи на метаболом Top et al., 2017 

Suseela et al., 2020
Quercus ilex Визначені ДНК маркери посухостійкості Sork et al., 2016

Fernandez i Marti et al., 2018
Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 
пігментів, проліну; перекисне окислення ліпідів

Cotrozzi et al., 2016

Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 
пігментів

GarcíaPlazaola et al., 2017

Вплив посухи на вміст АФК, проліну та баланс 
ендогенних фітогормонів

Cotrozzi et al., 2017b

Вплив посухи на вміст АБК PegueroPina et al., 2018
Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 
пігментів, цукрів, фенолів та амінокислот

SanEufrasio et al., 2020

Вплив посухи на транскриптом GuerreroSánchez et al., 2017, 2019
Kotrade et al., 2019
Madritsch et al., 2019

Вплив посухи на протеом SimovaStoilova et al., 2018
Вплив посухи на метаболом GargalloGarriga et al., 2018

Mu et al., 2018
RodríguezCalcerrada et al., 2018

Quercus petraea Визначені ДНК маркери посухостійкості Rellstab et al, 2016
Truffaut et al., 2017

Вплив посухи на транскриптом Le Provost et al., 2016
Quercus pubescens Вплив посухи на вміст фотосинтетичних 

пігментів, проліну та перекисне окислення 
ліпідів

Cotrozzi et al., 2016
GarcíaPlazaola et al., 2017

Вплив посухи на метаболом GenardZielinski et al., 2018
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у популяціях залежно від умов зростання. При 
вивченні шести популяцій Q. lobata, які знахо
дились у контрастних кліматичних умовах, були 
визначені екофізіологічні ознаки реакції на зне
воднення та проаналізовано експресію генів у 
порівнянні з рослинами контрольної групи, що 
росли на добре зволоженому ґрунті. Популяції 
мали однакове значення точки втрати турго
ру під час висихання ґрунту. Диференціальний 
аналіз виявив, що у відповідь на стрес відбува
лась експресія 689 спільних для всіх популяцій 
генів і 470 специфічних, що засвідчило пластич
ність реакції на посуху (Mead et al., 2019). Ви
значені ядерні та хлоропластні мікросателітні 
маркери посухостійкості фенотипів Q. ilex, що 
зростають у різних регіонах Андалузії (Fernan
dez, Martí et al., 2018). У видів Q. dentata Thunb. 
та Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. виявлена кореля
ція між ядерними мікросателітними маркерами 
та умовами навколишнього середовища (Naga
mitsu et al., 2019).

Протеоміка та метаболоміка розглядаються 
як перспективні підходи для фенотипування 
рослин на стресостійкість (Dolferus, 2014). Ра
зом із цим, протеоміка майже не використову
валася для вивчення деревних рослин, у тому 
числі видів роду Quercus. Більшість протеомних 
досліджень, присвячених вивченню участі біл
ків у формуванні відповіді на стреси, були ви
конані на рослинах Q. ilex. У протеомі листків 
однорічних рослин Q. ilex виявлено 14 білків 
вуглеводного та білкового обміну, які вказують 
на мобілізацію запасних білків і вуглеводів та 
пригнічення фотосинтезу за умов посухи (Jorge 
et al., 2006; EchevarríaZomeño et al., 2009). Пока
зано, що за умов посухи у листках Q. ilex змен
шувався біосинтез білків, задіяних у процесі 
фотосинтезу (ValeroGalván et al., 2013). Завдя
ки протеомному аналізу були відібрані посу
хостійкі генотипи Q. ilex (EchevarríaZomeño et 
al., 2009; ValeroGalván et al., 2013; SimovaStoilo
va et al., 2018). Повідомлялось про дослідження 
з молодими рослинами Q. robur, які піддавали 
впливу тривалої модельованої посухи. Порів
няння морфофенологічних і протеомних ре
зультатів показало, що рослини спочатку впо
рались зі стресом, але тривалі періоди посухи 
спричинювали накопичення моно та дисаха
ридів у листках, гальмували ріст і продуктив
ність (Sergeant et al., 2011). Аналізуючи резуль
тати вивчення впливу посухи на фенологічні, 

фізіологобіохімічні та молекулярні характе
ристики видів роду Quercus, які ростуть на те
ренах України, ми дійшли висновку, що вони 
мають фрагментарний характер і потребують 
подальшого розвитку (див. табл. 1).

Найбільш досліджено вид Q. ilex. Натомість 
здебільшого лишається поза увагою Q. robur — 
головний лісоутворюючий вид, що зростає в 
Україні. Не вивчено вплив посухи на ключові 
метаболічні процеси, антиоксидантний захист, 
фітогормональну систему Q. robur. За допомо
гою системної біології можливо отримати більш 
повну картину реакції рослин на стрес, виявити 
взаємозв’язок між різними молекулярними рів
нями, біохімічними, фізіологічними та морфо
логічними характеристиками (Breitling, 2010). 
Певні позитивні наробки у цьому напрямку ві
домі. Так, завдяки інтеграції даних транскрип
томіки, протеоміки та метаболоміки була ре
конструйована мережа метаболічних шляхів 
Q. ilex, яка об’єднала вуглеводний та енерге
тичний обмін, метаболізм амінокислот, ліпідів, 
нуклеотидів і біосинтез вторинних метаболітів 
(LópezHidalgo et al., 2018). Інтеграція даних, 
отриманих при вивченні метаболому та фізі
ологобіохімічних показників, сприяла більш 
глибокому аналізу реакції на посуху та реабілі
тації проростків Q. suber (Almeida et al., 2020).

Висновки

Аридизація клімату, збільшення тривалості 
літньої посухи, зневоднення ґрунтів є серйоз
ною загрозою для європейських лісів, зокрема 
для представників роду Quercus. Стійкість до 
посухи є складним багаторівневим процесом, 
що включає велику кількість реакцій та інду
кує морфологічні, фізіологічні та молекулярні 
адаптаційні зміни. Синтез фенологічних, бі
охімічних і молекулярних методичних підхо
дів для вивчення реакції видів роду Quercus на 
посуху сприяє розумінню того, як формується 
посухостійкість і в подальшому допоможе от
римати нові толерантні або резистентні фе
нотипи. На сьогодні розроблені методології 
вивчення геному, транскриптому, протеому та 
метаболому, які разом із класичними морфо
логічними, фізіологічними, біохімічними дослі
дженнями поглиблюють наші знання щодо фор
мування посухостійкості видів роду Quercus. 
Однак, інформація про цей рід є розрізненою та 
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фрагментарною, а подальше вивчення потребує 
координації та співпраці екологів, екофізіоло
гів, генетиків, інженерів лісового господарства 
та молекулярних біологів.
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Morphological, physiological, and molecular components  
of the adaptive response to drought in the genus Quercus (Fagaceae)

Iryna V. KOSAKIVSKA, Lesya V. VOYTENKO, Valentyna A. VASYUK, Mykola M. SHCHERBATIUK
M. G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine,  
Kyiv, Ukraine, 2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine

Abstract. The genus Quercus consisting of approximately 500 species is one of the dominant genera of woody plants in the 
Northern Hemisphere. The survival and distribution of Quercus species are profoundly influenced by extreme environmental 
conditions, including drought. To withstand drought stress, plants employ various adaptive strategies encompassing mor
phological, physiological, and molecular adaptive changes. This review aims to analyze and summarize the latest research on 
the adaptation of Quercus species to drought conditions, with a special focus on the species growing in Ukraine. The review 
explores the effects of drought on growth, productivity, physiological processes, biochemical responses, and molecular cha
racteristics within the genus Quercus. Special attention is given to the impact of drought on photosynthetic activity, antioxi
dant system, synthesis of secondary metabolites, and accumulation of endogenous phytohormones. Furthermore, the review 
discusses recent findings from molecular genetic studies, specifically those concerning the genome, transcriptome, proteome, 
and metabolome. Emphasis is placed on the scientific and economic significance of understanding the fundamental proces
ses underlying drought resistance, as it contributes to the selection and development of phenotypes capable of withstanding 
drought conditions.

Keywords: drought resistance, genome, germination, growth, metabolism, proteome, Quercus, transcriptome
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Біогенні леткі органічні речовини лісів та їхній вплив на клімат
Людмила М. БАЦМАНОВА 1* , Наталія Ю. ТАРАН 1 , Оксана І. КОСИК 1 , Наталія В. ЗАІМЕНКО 2
1 ННЦ "Інститут біології та медицини" Київського національного університету 
 імені Тараса Шевченка, вул. Володимирська 64, Київ 03680, Україна
2 Національний ботанічний сад ім. М.М. Гришка,  
 вул. Тимірязєвська 1, Київ 01014, Україна
* Автор для листування: l.batsmanova@gmail.com

Реферат. У статті проаналізовано та узагальнено наукові джерела щодо біогенних летких органічних речовин 
(БЛОР) лісів, їхнього впливу на атмосферні процеси та клімат. З’ясовано, що упродовж останніх десятиліть увагу 
науковців привертали дослідження біогенних летких органічних речовин лісів щодо механізмів їхнього синтезу та 
викидів, хімічного складу, впливу біотичних та абіотичних чинників. Відмічено, що в процесі життєдіяльності вищі 
рослини виділяють у повітря леткі органічні речовини, які впливають на хімічний склад і фізичний стан атмос
фери, на адаптацію лісів до екологічного стресу, пов’язаного зі зміною клімату. БЛОР відіграють ключову роль у 
формуванні, а також гасінні озону, внаслідок чого утворюються продукти окислення — вторинні органічні аерозолі, 
які розсіюють сонячне світло і впливають на формування хмар а, зрештою, і на клімат. Показано необхідність ура
хування функціональної динаміки БЛОР на рівні екосистеми: від взаємодій різних видів екосистеми до деградації 
атмосферних сполук та потенційних функцій їхніх продуктів реакції.

Ключові слова: біогенні леткі органічні речовини рослин, вторинні органічні аерозолі, екологічний стрес, 
екосистема, зміна клімату, ліпофільні речовини, ліси, озон, терпеноїди

Деревні рослини є основним джерелом біоген
них летких органічних речовин (БЛОР) у лісо
вих екосистемах. Викиди БЛОР лісів впливають 
на хімічний склад і фізичний стан атмосфери, 
оскільки складаються з реакційноздатних газів 
та інших компонентів (Atkinson, 2000). Обмін 
(викид і осадження) БЛОР сприяє утворенню 
аерозолів, частинки яких діють як ядра конден
сації для молекул води, що може призводити до 
збільшення кількості хмарних крапель над лі
сом від 30 до 50%, а також впливає на висоту їх
нього утворення. З одного боку, це може зміни
ти альбедо (відбивну здатність) хмар і посилити 

їхній охолоджуючий ефект. З іншого, самі по 
собі органічні аерозольні частинки підсилюють 
розсіювання сонячного випромінювання, що 
може, навпаки, підвищити середню температу
ру лісу на 1,0–1,5  °С. Ці процеси недостатньо 
вивчені з огляду на велику кількість різних ви
дів БЛОР і факторів навколишнього середови
ща, які впливають на цей обмін.

Ліси є одними із найбільших екосистем за 
екологічною ємкістю, біорізноманіттям, трива
лістю розвитку, депонуванням вуглецю, масш
табами біосферних функцій. На локальному рів
ні ліси є важливим стабілізаційним елементом 
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ландшафту, що запобігає деградації його ком
понентів: біоценозу, води, ґрунтів. Лісова та ча
гарникова рослинність займає до однієї трети
ни площі суходолу Землі та є одним з основних 
компонентів глобального кругообігу вуглецю, 
забезпечуючи його значне (~ 45%) зберігання 
й депонування (Bonan, 2008). Бореальні хвой
ні ліси (тайга) утворюють найбільший суцільно 
або майже суцільно протяжний наземний біом, 
охоплюючи приблизно одну третину (15  ×  108 
га або 33%) загальної площі лісів у світі (Taggart, 
Cross, 2009). Майже половину атмосферного 
СО2 поглинають ліси. Старовікові дерева зде
більшого накопичують більше вуглецю, ніж мо
лоді (Stephenson et al., 2014). У Європі внаслідок 
довгострокового ведення лісового господарства 
зменшилося накопичення вуглецю не лише в 
живій біомасі, а й у підстилці та ґрунті (Naudts et 
al., 2016). У глобальному масштабі через вирубку 
старих лісових та заліснених територій внаслідок 
розвитку сільського господарства та урбанізації, 
суттєво зменшилося поглинання вуглецю, що 
посприяло накопиченню його в атмосфері, пе
реважно у формі CO2 (Unger, 2014). На додаток 
до фіксації та депонування CO2, ліси впливають 
на глобальний клімат, підвищуючи атмосферну 
вологість за рахунок евапотранспірації (Bonan, 
2008) і викидиів біогенних летких органічних ре
човин (Kesselmeier, Staudt, 1999). Під останніми 
розуміють органічні атмосферні гази біогенного 
походження. У науковій літературі використо
вують скорочення БЛОР (BVOCs), або біогенні 
ЛОР (biogenic VOC), що виділяються рослинами 
(plant VOC). Для позначення останніх, також до
речно вживати термін леткі фітоорганічні речо
вини (ЛФОР) (Litvinova, 1982). Біогенні леткі ор
ганічні речовини (BVOCs) охоплюють VOCs, що 
виділяються рослинами, тваринами або мікро
організмами, і хоча надзвичайно різноманітні за 
складом, найчастіше є терпеноїдами, спиртами 
та карбонілами (метан і оксид вуглецю, як пра
вило, не розглядаються). Без урахування викидів 
метану, біологічні джерела викидають приблизно 
760 тераграмів вуглецю на рік у формі ЛОР (Sin
delarova et al., 2014). Більшість БЛОР виробляєть
ся рослинами, головною сполукою є ізопрен. Не
великі кількості БЛОР виробляються тваринами 
та мікроорганізмами (Terra et al., 2014). Багато 
БЛОР вважаються вторинними метаболітами, 
які, наприклад, допомагають організмам у захи
сті від травоїдних тварин.

Виявити та дослідити леткі речовини можна 
через бездротову електронну мережу наносенсо
рів та інфрачервоних передавачів, вбудованих у 
рослини (Kwak et al., 2017). Підраховано, що на
земні рослини повторно викидають в атмосферу 
приблизно 1–2% чистої первинної продукції у 
вигляді ізопрену та монотерпенів (МТ) (Harri
son et al., 2013). У деяких видів дерев частка вуг
лецю, що повторно виділяється у вигляді БЛОР, 
може сягати 8–13% за оптимальних умов освіт
лення та температури (Kesselmeier et al., 2002). 
Втрата вуглецю внаслідок викидів БЛОР вища 
у молодих (7%), ніж у старших (1,6%) листків 
(Ghirardo et al., 2011). Однак на глобальному рів
ні оцінки викидів БЛОР все ще лишаються не
достатньо невизначеними, а їхні оцінки значно 
відрізняються, а тому потребують подальших 
досліджень та аналізу з урахуванням впливу на 
глобальні кліматичні зміни.

Зазначається, що ізопрен становить при
близно половину загальної повної емісії БЛОР 
і становить 1015 г на рік, а решта — це інші ре
активні терпени, альдегіди та метилпропано
їди. За оцінками, тропічні ліси забезпечують 
близько 70%, а бореальні та помірні сукупно — 
10% загальних щорічних викидів БЛОР (Guen
ther et al., 2012). За даними інших дослідників 
(Messina et al., 2016), частка загальних щоріч
них викидів БЛОР з бореальних і помірноши
ротних лісів є значною, а це свідчить про те, 
що викиди монотерпену (MT) і сесквітерпену 
(SQT) з північних регіонів недооцінені. Мо
нотерпени та сесквітерпени є найбільш реак
тивними БЛОР, які виділяються домінуючими 
європейськими лісовими породами (Oderbolz 
et al., 2013). Ці сполуки легко реагують з ат
мосферними окиснювачами, такими як озон, 
радикали OH та NO3, що призводить до по
дальших реакцій, які утворюють низьколе
тючі пари (Friedman, Farmer, 2018) і вторинні 
органічні аерозолі (SOA) (Virtanen et al., 2010) 
в повітряній масі лісу. Біогенні вторинні ор
ганічні аерозолі здатні розсіювати надлишок 
сонячної радіації та брати участь у формуван
ні хмар (Ehn et al., 2014). Через зміни клімату, 
такі як потепління та посилення УФвипромі
нювання, прогнозується, що викиди БЛОР від 
рослин зростуть, таким чином, порушуючи 
взаємодію між біосферою та атмосферою, і тим 
самим завдадуть шкоди основним екосисте
мам (Peñuelas, 2010).
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Отже, для з’ясування ролі біогенних летких 
речовин рослин у функціонуванні екосисте
ми необхідно проводити міждисциплінарні 
дослідження, які усунуть прогалини між лі
сівництвом та іншими прикладними науками, 
фізіологією рослин, екологією, науками про 
здоров’я у та природоохоронними заходами для 
розробки сучасних стратегій подолання наслід
ків глобальних змін клімату.

Хімічний склад та синтез БЛОР
БЛОР можна визначити як низькомолекуляр
ні переважно ліпофільні речовини (Adebesin 
et al., 2017). БЛОР  — це леткі продукти різних 
біохімічних шляхів (Maffei, 2010; Dudareva et al., 
2013). З огляду на їхні фізичні властивості БЛОР 
можна класифікувати як низьколеткі, напівлеткі 
та високолеткі речовини (FinlaysonPitts, 2017). 
Крім рослин, БЛОР можуть виділяти гриби, 
що утворюють мікоризу (Ditengou et al., 2015) 
та короїди (Martin et al., 2003; Gilg et al., 2005). 
БЛОР, що виділяються рослинами, належать до 
ізопреноїдів, утворених двома шляхами синтезу 
терпенів (мевалонатний шлях (MVA) в цитозолі 
та метилеритритолфосфатний (MEP) — у плас
тидах). Леткі речовини листків (GLV)  — утво
рюються в оксиліпіновому шляху біосинтезу 
(LOX), ароматичні сполуки (бензеноїди та фе
нілпропаноїди) — в шикіматному (SHI) (Maffei, 
2010; Dudareva et al., 2013). Крім того, глюкози
нолати є невеликою, але екологічно важливою 
групою сірковмісних сполук рослин порядку 
Brassicales (Hopkins et al., 2009). До складу інших 
високолетких сполук, які виділяються лісовими 
породами також входять ацетальдегід, ацетон, 
оцтова, мурашина кислоти, та спирти — етанол 
і метанол (Rantala et al., 2015).

Ізопреноїди або терпеноїди складаються з 
п’яти вуглецевих (C5) ізопренових одиниць 
(терпенів) або їхніх похідних (терпеноїдів) (Wil
bon et al., 2013). Терпени з низьким вмістом 
вуглецю, такі як ізопрен (C5) або монотерпен 
(C10), є леткими або напівлеткими, тоді як спо
луки з більшою кількістю атомів вуглецю, на
приклад сесквітерпен (C15), мають напів або 
низьку летючість (Mofikoya et al., 2019).

Ізопрен або монотерпен переважають у ви
кидах БЛОР багатьох видів рослин і є най
важливішими леткими речовинами (Laotha
wornkitkul et al., 2009). Виділення ізопрену 
характерно для помірних і тропічних лісів, а 

монотерпену — типові для хвойних лісів (Unger, 
2014). Метилбутенол (2метил3бутен2ол)  — 
це п’ятиатомний спирт (C5, з п’ятьма атомами 
карбону), він виділяється переважно молодими 
пагонами сосни, які, виділяють лише незначну 
кількість ізопрену (Aalto et al., 2014). Метил
бутенол структурно та біосинтетично пов’яза
ний з ізопреном (Gray et al., 2003) та його дія 
подібна до ізопрену.

Ізопрен (2метил1,3бутадієн)  — летка ор
ганічна сполука, яка виділяється низкою видів 
рослин і впливає на стан атмосфери (Carlton 
et al., 2009). Біосинтез ізопрену розглядається 
як важливий елемент адаптації рослин до пе
регріву листків, потоку фотонів високої щіль
ності, і загалом, для підтримки метаболічного 
гомеостазу (Loreto, Schnitzler, 2010). Швидкість 
викидів ізопрену збільшується з підвищенням 
температури (Petron, 2001), але зменшується зі 
збільшенням концентрації СО2 (Wilkinson et al., 
2009).

Основна функція біосинтезу ізопрену у рос
линах залишається до кінця незрозумілою, про
те рівень викидів позитивно співвідноситься з 
температурою та світлом, підтримуючи фото
синтез за умов стресу. Синтез ізопрену також 
обернено співвідноситься з концентрацією СО2.

Леткі речовини листків (GLV) утворюють 
характерний запах пошкоджених зелених тка
нин рослин. За хімічним складом це С6альде
гіди, С6спирти та їхні ацетати (Arimura et al., 
2017), викид яких відбувається майже миттєво 
після пошкодження клітинних мембран рослин 
(Ameye et al., 2018).

Леткі ароматичні сполуки складаються з бен
зеноїдів та фенілпропаноїдів, що утворюються 
шикіматним шляхом, в результаті якого синте
зуються ароматичні амінокислоти (Misztal et al., 
2015; Arimura et al., 2017). Звичайні бензеноїди, 
бензол, ксилол і толуол викидаються в атмос
феру з нафти та бензину, але ці ж самі сполуки 
виділяються з листків, кори та ксилеми дерев 
(Misztal et al., 2015; Tiiva et al., 2018). Інші поши
рені леткі бензеноїди, що виділяються з листків 
і квіток,  — це метилсаліцилат (MeSA), метил
шавікол, індол і рцимен (Maffei, 2010; Misztal 
et al., 2015), а також типові леткі фенілпропени, 
наприклад евгенол, ізоевгенол, метилевгенол, 
ізометилевгенол, чавікол і метилчавікол.

Біосинтез БЛОР відбувається як у фото
синтетичних клітинах (Fini et al., 2017), так і в 
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Таблиця 1. Основні біогенні леткі органічні речовини лісових порід (Sindelarova et al., 2014)
Table 1. The main biogenic volatile organic substances of forest species (Sindelarova et al., 2014)

Речовини Структурна формула Частка викидів Маса викидів (Тг/рік)

Ізопрен 62,2% 594 ± 34

Терпени 10,9% 95 ± 3

Ізомери пінену

αпінен

βпінен

δпінен

5,6% 48,7 ± 0,8

Сесквітерпени 2,4% 20 ± 1

Метанол 6,4% 130 ± 4 
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нефотосинтетичних спеціалізованих клітинах 
епідермісу, наприклад у пелюстках квіток (Ade
besin et al., 2017), в залозистих трихомах (Tissier 
et al., 2017; Zager, Lange, 2018) або в епітеліаль
них клітинах смоляних проток хвойних дерев 
(ксилеми, камбію, флоеми або голок (Zulak, Bo
hlmann, 2010; Degenhardt et al., 2009).

Хімічний склад летких монотерпеноїдів за
лежить від генотипу, відрізняється у листяних 
Betula pendula Roth (Maja et al., 2014) та вічно
зелених Quercus suber L. (Loreto et al., 2009), P. 
sylvestris (Bäck et al., 2012) та Pseudotsuga menzi
esii (Mirb.) Franco (Joó et al., 2011). З основних 
летких речовин, що виділяються хвойними де
ревами, монотерпени є найбільш варіабельни
ми (Iason et al., 2011). Наприклад, викиди БЛОР 
деревостану P. sylvestris складаються з монотер
пенів пагонів (Bäck et al., 2012), деревини (Ha
apanala et al., 2012) та підстилки (Kivimäenpää 
et al., 2018). Основними складовими викидів є 
αпінен або Δ3карен з домінуванням до 80% 
будьякої з цих речовин.

Вічнозелені види, такі як сосна звичайна (Pi
nus sylvestris L.), ялина звичайна або європей
ська (Picea abies (L.) H. Karst.), листяні бук (Fagus 
sylvaticus L.), береза (Betula spp.) є джерелами 
монотерпену і покривають 75% загальної площі 
лісів у Європі (Karl et al., 2009). Ялина звичай
на (Picea abies) також виділяє ізопрен, хоча ви
киди монотерпену є домінуючими. Листопадні 
види Quercus robur L. і Q. petraea (Matt.) Liebl., 
які переважно виділяють ізопрен, становлять 
приблизно 5% лісової площі Європи. Іншими 
видами, які виділяють ізопрен в бореальному/
альпійському та помірному поясі, є види родів 
Populus і Salix, проте види, які виділяють ізо
прен, більш поширені в теплих кліматичних зо
нах (Sharkey et al., 2008). Усі органи рослин від 
квіток до коренів можуть виробляти та виді
ляти БЛОР (Rasmann et al., 2005; Schiestl, 2017), 
але листки та хвоя дерев є основними органами 
викидів БЛОР в атмосфері лісу (Karl et al., 2009). 
Гілки, молоді листки Populus sp., досягають мак
симальної ємності виділення ізопрену у віці 10–
14 діб (Sharkey et al., 2008).

Хвойні дерева відомі своєю терпеноподібною 
живицею, яка складається з нелетких дитер
пенів і летких моно і сесквітерпенів (Sallas et 
al., 2003; Eller et al., 2013). Масляниста живиця 
хвойних порід зберігається в смоляних кана
лах хвої, а також у внутрішній корі (флоемі) і 

деревині (ксилемі), з цих запасаючих структур 
частина БЛОР викидається через кору в атмос
феру (Vanhatalo et al., 2015). Викиди монотерпе
ну стовбура через кору іноді можуть досягати 
50 нг м–2 с–1 навесні, хоча зазвичай вони зали
шаються нижче 10 нг м–2 с–1 у P. sylvestris (Van
hatalo et al., 2015). Ghimire et al. (2016) повідо
мили, що викиди монотерпену неушкодженої 
(інтактної) кори P. abies становлять 3 нг м−2 с−1. 
Якщо порівняти з цим середні викиди монотер
пену зрілої хвої 0,34 нг м−2 с−1 (Ruuskanen et al., 
2005), то можна зробити висновок, що викиди 
кори складають значний внесок у БЛОР всього 
хвойного дерева.

Коріння рослин може бути важливим дже
релом викидів БЛОР у лісових екосистемах, але 
їхнє вимірювання та кількісна оцінка є склад
ними, оскільки кореневі системи не можуть 
бути відокремлені від мікробної мережі ґрунту 
мікоризних грибів та інших мікробів ризосфе
ри, які також виділяють БЛОР (Peсuelas et al., 
2014; Ditengou et al., 2015). Дослідження вики
дів ризосфери дерев показують, що такі види, 
як хвойні, можуть мати значні викиди терпе
ну безпосередньо з ризосфери (Lin et al., 2007; 
Rasheed et al., 2017), а склад БЛОР відображає 
викиди від пагонів (Ghimire et al., 2013; Tiiva et 
al., 2019). Листяні дерева та трав’яні рослини та
кож мають викиди БЛОР з ризосфери (Steeghs 
et al., 2004; Maja et al., 2015). За аналізом БЛОР 
коренів, можна встановити механізми багатьох 
процесів, які відбуваються в ґрунті, і на даний 
момент невідомі.

Вплив абіотичних та біотичних факторів на 
виділення БЛОР
На фізіологію рослин і викиди БЛОР вплива
ють абіотичні фактори середовища, зміна яких 
діє на фізіологію рослиноїдних тварин, їхню 
активність, харчову поведінку (Robinson et al., 
2012; FaeltNardmann et al., 2018) та здатність 
викликати біотичний стрес у рослин (Holopai
nen, Gershenzon, 2010). На викиди впливає без
ліч факторів, таких, як температура, яка визна
чає швидкість випаровування та ріст, сонячне 
світло, від якого залежить швидкість біосинтезу 
(Peсuelas, Staudt, 2010). Потепління найчастіше 
призводить до збільшення викидів монотерпе
ну та сесквітерпену рослинами, тоді як сильна 
посуха і підвищений рівень CO2 призводять 
до зменшення викидів БЛОР (Holopainen et al., 
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2017). Температура також впливає на випаро
вування та дифузію БЛОР із смоляних каналів, 
залоз і секреторних клітин (Yassa et al., 2012).

БЛОР розподіляються між газовою та рі
динною фазами в рослинах відповідно до кон
станти закону Генрі (kH), яка зазвичай дуже 
висока (наприклад, 7500 Па м3 моль при тем
пературі 25 оC для ізопрену) (Niinemets et al., 
2004). Рівновага між газовою і водною фазами 
визначається температурою, тому очікується, 
що більше БЛОР потрапляє в газову фазу і ви
діляється при підвищенні температури. Однак, 
вплив температури на викиди БЛОР модулю
ється опором дифузії між місцем синтезу у 
листку та атмосферою. БЛОР, які зберігаються 
в спеціалізованих структурах (протоках або за
лозах) досягають високих концентрацій, мають 
важливі екологічні функції, як антибактеріальні 
та антимікотичні речовини, проте можуть бути 
аутотоксичними для клітин рослин (Pasqua et 
al., 2002). Температура впливає на випаровуван
ня і виділення мінімальної частини пулів БЛОР, 
які просочуються через непроникні клітинні 
оболонки. Рослини з великими запасами БЛОР 
характеризуються помірними викидами, якщо 
пули не відкриті, наприклад травоїдними тва
ринами (Litvak, Monson, 1998), сильним вітром 
або лісовими пожежами (Alessio et al., 2004). З 
одного боку, висока вологість може призводи
ти до набряку та розриву структур, що містить 
запаси БЛОР. З іншого боку, в рослинах, які не 
зберігають БЛОР у спеціалізованих структурах, 
накопичуються невеликі тимчасові запаси в ме
зофілі листка, які вільно дифундують за граді
єнтом концентрацій. Єдине обмеження для цієї 
дифузії визначається продиховою провідністю.

З’ясовано, що викиди терпеноїдів позитивно 
корелюють з температурою листків в діапазоні 
20–40 °C (Huang et al., 2018). Викиди зменшу
ються при температурах нижче 10–20  °C (Mu
tanda et al., 2016) або вище 40–45 °C (Loreto, Sch
nitzler, 2010).

За температури листків нижче за поріг рос
ту, кількість викидів ізопрену зменшувалася до 
невизначеного рівня. Після підвищення тем
ператури викиди відновлювалися до 30%–75% 
початкового рівня (Mutanda et al., 2016), проте 
викиди монотерпенів були нижчими, ніж по
чатковий рівень після зниження температури 
з 42 до 30 °C (Jardine et al., 2017). Окремі моно
терпени порізному реагують на температуру. 

Наприклад, викиди βоцимену показали лінійне 
збільшення на +4,4% °C−1, тоді як αпінен з лист
ків Musa sp. має протилежну відповідь  –0,8% 
°C−1 (Jardine et al., 2017).

Виділення сесквітерпенів також залежать 
від температури. Незначна їхня кількість ви
діляється за нормальної температури , але їхні 
викиди значно збільшуються (у 2–12 разів) за 
високих температур листків (>30 °C) (Geron, 
Arnts, 2010). Підвищення температури на 10 °C 
може призвести до збільшення викидів βкаріо
філену в 5,6 рази (Hansen, Seufert, 1999).

Деякі сполуки виділяються лише за темпера
тури 35 °C, яка тримається впродовж 4 місяців, 
такі як αтерпінен і лімонен з Pinus densiflora 
Siebold & Zucc., у той самий час як виділення 
βпінену з Chamaecyparis obtusa (Siebold & Zucc.) 
Endl. пригнічується (Bao et al., 2008).

Більш високі температури підвищують ак
тивність ферментів, транскрипцію протеїнів та 
швидкість синтезу терпеноїдів (Velikova, 2005). 
Температури, які виходять за межі оптимально
го діапазону ферментів, спричинюють денату
рацію ферментів, що призводить до зменшення 
викидів терпеноїдів (Potosnak et al., 2014).

За теплового стресу пригнічується викид лет
ких терпенів, проте виділення інших БЛОР (ме
танолу та сполук C6) збільшується (Loreto et al., 
2006). Виділення сполук С6 зберігається про
тягом усього періоду теплового стресу і може 
відбуватися тривалий час після повернення 
температури до фізіологічного рівня. Значні по
токи метилбутенолу, етанолу та ацетальдегіду 
характерні для хвойних дерев Північної Амери
ки за дії високої температури. Викиди метанолу 
та ацетону спостерігалися з сільськогосподар
ських ґрунтів після спеки (Schade, Custer, 2004). 
Таким чином, температура впливає на викиди 
метилсаліцилату (MeSA), сигнальної молекули, 
індукція якої є відповіддю на біотичні стреси 
(Dicke et al., 1999).

Фотосинтетично активна радіація (ФАР) є 
важливим екологічним фактором, який впли
ває на викиди терпеноїдів. Ізопрен виділяєть
ся миттєво після синтезу та його викиди тісно 
пов'язані з рівнем ФАР (Guenther et al., 2012). 
Швидкість викиду терпеноїдів позитивно ко
релює з ФАР. Виділення ізопрену з рослин Nan
dina domestica Thunb. збільшується на 49,6% за 
умов збільшення ФАР з 500 до 1000 мкмоль м−2 
с −1 при 30 °C (Lin et al., 2019). Як правило, пік 
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викидів ізопрену досягається при ФАР 1500–
2000 мкмоль м−2 с −1.

Залежність викидів монотерпенів від рівня 
ФАР визначається як видовим складом рос
лин, так і класом сполук. Широколистяні дерева 
Quercus ilex L. і Fagus sylvatica L. та хвойні дерева 
Pinus sylvestris, Pinus tabuliformis Carrière (з під
видами) і Picea abies L. мають як запаси, так і de 
novo синтезовані монотерпени, що залежить від 
їхньої фізіології, зокрема провідності продихів, 
механізмів синтезу, розмірів пулу (Ghirardo et 
al., 2010). Викиди монотерпенів Betula pendula 
та Quercus robur на 98–100% залежать від світла 
(Ghirardo et al., 2010).

Різні класи сполук неоднаково реагують на 
зміни ФАР (Lin et al., 2019). Наприклад, викиди 
сабінена з Fagus sylvatica не відбуваються у тем
ряві, але швидкість їхнього виділення становила 
66%–76% загальних викидів монотерпенів при 
світлі. Інші монотерпени були менш світлоза
лежні; зокрема лімонен був основним терпено
їдом, що виділяється в темряві, а швидкість його 
виділення залишалася досить стабільною від 0 до 
1500 мкмоль м−2 с−1 (Van Meeningen et al., 2017).

Викиди камфену з Picea abies значно пригнічу
валися зі збільшенням ФАР від 0 до 500 мкмоль 
м−2 с−1 і не показали чіткої залежності від світла 
після 500 мкмоль м−2 с−1. Навпаки, викиди 3ка
рену можуть постійно зростати зі збільшенням 
ФАР від від 0 до 1500 мкмоль м−2 с−1 через від
мінності в швидкості синтезу, розмірі та розта
шуванні пулу зберігання (Van Meeningen et al., 
2017). З підвищенням рівня ФАР прискорю
ється швидкість фотосинтезу, що призводить 
до достатнього джерела вуглецю, необхідного 
для синтезу ізопрену. Покращення продихової 
провідності та зростання швидкості транспіра
ції сприяють збільшенню викиду ізопрену (Van 
Meeningen et al., 2016). Синтез ізопрену відбува
ється за присутності адензинфосфату (АТФ) і 
нікотинамідаденіндинуклеотидфосфату (НАД
ФН), синтез яких залежить від фотосинтезу, 
транспорту електронів у хлоропластах (Goh et 
al., 2012). Інтенсивне освітлення зумовлює над
лишок АТФ і НАДФН через надмірну генерацію 
електронів у фотохімічних реакціях, внаслідок 
чого утворюється надмірна кількість димети
лаллилпирофосфату (DMAPP), що призводить 
до метаболічного перевантаження пулу DMAPP 
і пригнічення синтезу, зокрема ізопрену (Sanad
ze, 2017).

Абіотичні стреси впливають на первинний 
і вторинний метаболізм різними способами. 
Стреси зазвичай пригнічують фотосинтез, 
зменшуючи поглинання та дифузію CO2 до 
місця синтезу вуглеводів шляхом зміни фото
хімічних, або біохімічних реакцій фотосинте
тичного циклу (Flexas et al., 2004). Вплив стресів 
на вторинний метаболізм, який виробляє БЛОР, 
є більш суперечливим, оскільки деякі шляхи 
синтезу індукуються саме стресами. У випадку 
летких терпенів роз'єднання фотосинтезу і ви
киду БЛОР є несподіваним, оскільки біосинтез 
терпену потребує великої кількості фотосин
тетичного вуглецю (Loreto et al., 1996). Синтез 
терпену можливий завдяки активації інших 
джерел вуглецю, які є альтернативними фото
синтатам і ще не повністю ідентифіковані. Деякі 
дослідження показали, що ізопрен може утво
рюватися з глюкози, яка транспортується кси
лемою, та хлоропластного крохмалю (Schnitzler 
et al., 2004).

Отже, абіотичні стреси можуть стимулюва
ти викиди деяких видів БЛОР. Багато з летких 
сполук синтезуються внаслідок деградації клі
тинних структур і можуть використовувати
ся як індикатори деградації клітинної стінки 
(метанол і метан) або денатурації мембрани 
(шестивуглицеві леткі речовини). Викиди лет
ких терпенів індукуються MEP шляхом синте
зу, розкриваючи важливі функції цих сполук 
у захисті від стресів. Фізіологічні та екологічні 
функції летких терпенів встановлені, однак не
обхідні додаткові дослідження для з’ясування 
молекулярних і біохімічних механізмів їхньої 
захисної ролі. Технічний прогрес дозволяє ви
явити індуковані викиди метилсаліцилату не 
тільки у відповідь на біотичний стрес, а й абі
отичний. Таким чином, ця летка речовина стає 
центральною молекулою для сигналізації про 
стреси та активації набутої системної резис
тентності.

Біотичний стрес викликається травоїдними 
тваринами, рослинамипаразитами та мікроб
ними патогенами. Конститутивні БЛОР, що 
виділяються рослинами, надають сигнали для 
травоїдних тварин, які використовують леткі 
сигнали, щоб знайти свій конкретний вид рос
лингосподаря серед інших рослин (Finnerty et 
al., 2017). Фітонциди рослин, індуковані траво
їдними тваринами (HIPV), в основному є БЛОР, 
синтезованими в рослинах після пошкодження 
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травоїдними тваринами. Проте деякі з консти
тутивних БЛОР виділяються з більшою швидкі
стю, і вони є важливою частиною суміші летких 
речовин, індукованих травоїдними тваринами 
(Holopainen, Gershenzon, 2010).

Фітонциди рослин, індуковані травоїдними 
тваринами, належать до двох основних класів: 
(1) леткі речовини зелених листків, що викида
ються одразу після поранення (секунди–хвили
ни) і специфічно пов’язані з механічним пошко
дженням клітинних мембран; (2) сполуки, які 
виділяються через кілька годин після ураження 
(монотерпени, сесквітерпени, гомотерпени, ме
тилжасмонат), що вказує на індукцію специфіч
них генів. Викиди фітонцидів рослин, індукова
ні травоїдними тваринами з листків, викликані 
руйнуванням клітинних мембран при механіч
ному пошкодженні та ферментами, що виді
ляються комахами з гризучим і колючосисним 
ротовим апаратом (Ponzio et al., 2013). Основна 
відмінність цих режимів харчування полягає в 
тому, що харчування комах, які гризуть рослин
ні тканини, індукує сигнальні шляхи жасмоно
вої кислоти (JA) та етилену (ET) (Ponzio et al., 
2013; Papazian et al., 2016). БЛОР, які викидають
ся під час усмоктування рослинних соків кома
хами, індукують сигнальний шлях саліцилової 
кислоти (SA) (Ponzio et al., 2013). Загалом, було 
виявлено, що суміш БЛОР, індукована сигналь
ним шляхом саліцилової кислоти, містить мен
шу кількість речовин, ніж суміш БЛОР, індуко
вана сигнальним шляхом жасмонової кислоти 
(Wei et al., 2014).

Роль викидів БЛОР лісів у атмосфері
Органічний вуглець, що виділяється в атмосфе
ру у вигляді БЛОР, постійно піддається реакці
ям у газовій фазі та фазах частинок протягом 
усього свого атмосферного життя. Продукти ре
акції осаджуються на органічних частинках та 
різних поверхнях (Blande et al., 2014; Holopainen 
et al., 2017) або окиснюються до низькомолеку
лярних газів CO або CO2 (Kroll, Seinfeld, 2008). 
Friedman та Farmer (2018) узагальнили роль 
монотерпенів БЛОР в атмосферних реакціях у 
наступних трьох процесах: (1) БЛОР, які діють 
як вихідні вуглеводні для утворення вторинних 
органічних аерозолей в реакціях з озоном (O3) 
(Joutsensaari et al., 2015; Zhao et al., 2017; Bern
dt et al., 2018), гідроксильним радикалом (OH) 
(Berndt et al., 2018; Friedman, Farmer, 2018) або 

нітратним радикалом (NO3) (Hellen et al., 2018); 
(2) БЛОР, які реагують з гідроксил радикалом 
(OH), утворюючи пероксирадикали (RO2) 
(Zhao et al., 2015), які беруть участь у фотохіміч
ному тропосферному утворенні O3 (Berndt et al., 
2018; Friedman, Farmer, 2018); (3) БЛОР, які ре
агують з O3 вночі для продукування радикалів 
OH (Lee et al., 2016).

Утворення фітотоксичного озону почина
ється з фотохімічного окислення оксиду азоту 
(NO) до діоксиду азоту (NO2) під впливом со
нячного світла (Atkinson, Arey, 2003) і супро
воджується взаємодією з антропогенними та 
біогенними леткими органічними речовинами 
(Pinto et al., 2010; Hellen, 2018). Утворення O3 
часто є найвищим у підвітряних сільських або 
лісових районах за межами міста, де оксиди 
азоту реагують з БЛОР (Jeon et al., 2014). Реак
ції новоутвореного O3 з молекулами БЛОР, які 
мають подвійні зв’язки (Atkinson, Arey, 2003), 
також призводять до утворення реакційноз
датних радикалів OH (Berndt et al., 2018; Fri
edman, Farmer, 2018). На додаток до O3, багато 
БЛОР дуже реактивні з гідроксильними (OH) 
або нітратними (NO3) радикалами, що при
зводить до утворення вторинних органічних 
аерозолів (Atkinson, Arey, 2003). Оскільки OH
радикали є основним поглиначем парниково
го газу метану в атмосфері, конкуруючі БЛОР 
подовжують термін життя метану та посилю
ють потепління клімату (Kaplan et al., 2006; La
othawornkitkul et al., 2009). Навпаки, біогенні 
вторинні органічні аерозолі здатні розсіювати 
надлишок сонячної радіації та брати участь у 
формуванні хмар (Ehn et al., 2014), пом’якшу
ючи потепління клімату. Надзвичайно висока 
мінливість атмосферної реакційної здатності 
окремих БЛОР може вплинути на реакційну 
здатність місцевої суміші БЛОР. Наприклад, 
атмосферний час життя βкаріофілену та лон
гіфолену з O3 становить 2 хв та більше 33 діб 
відповідно (Atkinson, Arey, 2003).

Блакитний серпанок над лісистими ділянка
ми (Went, 1960) є одним із перших явищ, яке 
вказує на те, що органічні леткі речовини, які 
виділяються з дерев, можуть бути залучені до 
хімічних реакцій в атмосфері, утворюючи O3 
та вторинні органічні аерозолі (Kulmala et al., 
2013). Нещодавно було показано (Kirkby et al., 
2016), що космічного випромінювання достат
ньо, щоб викликати зародження чистих БЛОР, 
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що призводить до утворення вторинних ор
ганічних аерозолей (SOA). Таким чином, вищі 
викиди БЛОР з лісів, органічні аерозольні час
тинки яких діють як ядра конденсації для моле
кул води і підсилюють розсіювання сонячного 
випромінювання (Joutsensaari et al., 2015; Zhao 
et al., 2017), призводять до виявлення надлиш
кової сонячної радіації на чистих, природних 
територіях. SOA поглинає світло в короткій ви
димій та ближній УФобласті (Saleh et al., 2013), 
тоді як первинні органічні аерозолі (POA) та 
чорний вуглець утворений, наприклад, лісови
ми пожежами і спалюванням біомаси, ефектив
ніше поглинають теплове випромінювання в ат
мосфері і таким чином, пов’язані з глобальним 
потеплінням. Взаємодія біосфера–атмосфера 
є динамічною. Розуміння цих циклів покра
щує прогнози щодо зміни клімату та адаптації 
рослинності. Зміна фенології та умов зростан
ня рослин впливає на потоки води та енергії в 
атмосфері (Sheil, 2018), таким чином вплива
ючи на кліматичні умови, які регулюють зміну 
рослинності. БЛОР з природної рослинності 
можуть суттєво впливати на формування хмар 
(Joutsensaari et al., 2015; Zhao et al., 2017) та опа
ди в різних регіонах.

Проріджування молодого хвойного лісу не
обхідне для зменшення густоти деревостану та 
підтримки подальшого росту дерев. Механічні 
пошкодження під час проріджування призво
дять до викидів БЛОР, здебільшого у вигляді 
смоли монотерпену зі зрізаних дерев, залиш
ків гілок, пеньків і колод (Räisänen et al., 2008). 
Комерційне розрідження збільшувало потік 
монотерпену в атмосферу в десятки разів на 
висоті 6 м над насадженням сосни жовтої або 
орегонської (Pinus ponderosa Douglas ex C. La
wson) (Schade, Goldstein, 2003). Було виявлено 
збільшення концентрації монотерпену у пові
трі приблизно в 2–3 рази після проріджуван
ня та майже в чотири рази після вирубки P. 
sylvestris у порівнянні з викидами монотерпену 
з неушкодженого насадження сосни (Räisänen 
et al., 2008). Після вирубки лісу залишають
ся пеньки, які мають живу кореневу систему. 
При цьому виділяється поток смоли від коре
невої системи до поверхні пенька для загоєн
ня ран і значними викидами БЛОР із свіжої та 
висихаючої смоли. Kivimäenpää та ін. (2012) 
повідомили, що викиди монотерпену з площі 
зрізу пенька P. sylvestris становлять 27–1582 мг 

м–2 год–1 при вимірюванні протягом 2–3 год 
після вирубки дерев і 2–79 мг м–2 год–1 після 
50 діб. Під час довгострокового моніторингу 
встановлено, що середні викиди монотерпену 
з поверхні пеньків становлять 25 мг м–2 год–1. 
Kivimäenpää та ін. (2012) підрахували, що до
бові норми викидів монотерпену із свіжих 
пеньків вирубаного деревостану P. sylvestris зі 
щільністю 2000 дерев на 1 га можуть стано
вити 100–710 г га−1 д−1 у 40річному деревос
тані та 137–970 г га−1 д−1 у 60річному дере
востані. Kivimäenpää та ін. (2012) оцінили, що 
викиди БЛОР від щорічно вирубуваних лісів 
сосни звичайної (включаючи пеньки, гілки та 
підстилку з хвої) у Фінляндії становитимуть 
близько 15 кілотонн на рік, що складає при
близно 10% від передбачуваного річного вики
ду монотерпену (114 ктн) з недоторканих лісів 
P. sylvestris (Tarvainen et al., 2007).

Висновки

Загрозою для нинішніх лісів є глобальна зміна 
клімату, що змінює абіотичні умови зростан
ня місцевих видів дерев, сприяє поширенню 
інтродукованих шкідників і патогенів. БЛОР 
лісових порід чутливі до абіотичних та біотич
них стресів, пов'язаних зі зміною клімату. Змі
ни в профілях викидів БЛОР можуть визна
чати можливість виживання лісових видів та 
їхній подальший адаптаційний потенціал. Так, 
зростання частки ізопрену в лісових викидах 
БЛОР може зменшити кількість викидів на ос
нові монотерпенів. Терпеноїди стимулюють 
утворення озону і вторинних органічних аеро
золів в атмосфері, а також прямо чи опосеред
ковано впливають на глобальні зміни клімату.

БЛОР у лісах виконують безліч функцій, і 
очевидно, що завдяки величезній різноманіт
ності первинних БЛОР та продуктів реакцій 
в атмосфері, ми розуміємо лише незначну ча
стину їхньої ролі в лісовій екосистемі. Рослини 
стикаються з різноманітними метаболічними та 
фізіологічними проблемами, які будуть накопи
чуватися під впливом зміни клімату. Розуміння 
цих циклів сприятиме удосконаленню прогно
зів щодо стратегії адаптації рослинності за умов 
глобальних змін клімату. Викиди БЛОР в атмос
феру можна розглядати як біологічні індикато
ри стану дерев і можуть бути використані для 
лісовпорядкування.
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Biogenic volatile organic substances of forests and their influence on climate
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Abstract. The article analyzes and summarizes data of scientific publications related to biogenic volatile organic compounds 
(BVOCs) of forests, their impact on atmospheric processes and climate. Studies of BVOCs of forests attracted the attention of 
many scientists ruring recent decades, including such aspects asmechanisms of synthesis and emissions, chemical compositi
on, influence of biotic and abiotic factors. It was noted that during processes of their life activities, higher plants emit volatile 
organic substances into the air, which affects the chemical composition and physical state of the atmosphere, and adaptation 
of forests to ecological stress associated with climate change. BVOCs play a key role in the ozone formation and quenching, 
resulting in the formation of oxidation products — secondary organic aerosols that scatter sunlight and affect the formation 
of clouds and, ultimately, the climate. The need to take into account the functional dynamics of BVOCs at the ecosystem level 
is demonstrated: from the interaction of different types of ecosystems to the degradation of atmospheric compounds and 
potential functions of products of their reactions.

Keywords: biogenic volatile organic substances of plants, climate change, ecosystem, environmental stress, forests, lipophilic 
substances, ozone, secondary organic aerosols, terpenoids
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Вступ

Гриби трапляються в усіх екосистемах і де
монструють велику різноманітність життєвих 
форм. Традиційно види грибів відокремлюва
ли за морфологічними ознаками, однак значна 
мінливість таких ознак, в тому числі через суб
стратну приналежність та різноманітні умови 
зростання грибів, у багатьох випадках не дають 
однозначних результатів (Znidarsic, Pavko, 2001; 
Anusha et al., 2012). Наприклад, для Pleurotus 
ostreatus (Jacq.) P. Kumm. було виявлено вісім 
філогенетичних груп (Vilgalys, Sun, 1994), а для 
Heterobasidion annosum (Fr.) Bref.  — низку фі
логенетичних груп у Європі та Північній Аме
риці (Johannesson, Stenlid, 2003). З розвитком 
молекулярних методів значно інтенсифікував
ся дослідницький процес у питаннях розумін
ня видового багатства, екологопопуляційного 

різноманіття, з'явилась можливість з нових по
зицій оцінити стан генетичних ресурсів грибів 
та розробити шляхи їхнього збереження (Urba
nelli et al., 2003; Klaassen, Osherov, 2007; Tra Bi et 
al., 2019; He et al., 2022).

Для вирішення більшості питань популя
ційної генетики використовуються генетичні 
маркери, які є вибірково нейтральними, від
творюваними, високоінформативними та недо
рогими. Ізоферменти, які мають достатню ва
ріативність у локусах алозимів, були першими 
масово застосованими маркерами генотипуван
ня та залишаються потужним інструментарієм 
у вивченні різних аспектів біохімії та генетики 
грибів (Hamrick et al., 1986; Sharma et al., 1988; 
Huang et al., 1998; Lange, SchifinoWittmann, 
2000; Annesi et al., 2003; Boiko, 2018; Li et al., 
2022). З розвитком ДНК технологій та збільшен
ням роздільної здатності сучасного обладнання 
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ізоферментний аналіз поступився місцем різ
ним модифікаціям ПЛР, які більш чутливі та 
пластичні у застосуванні. Молекулярні підходи, 
такі як AFLP (поліморфізм довжини ампліфіко
ваного фрагмента), RAPD (поліморфізм випад
кової ампліфікованої ДНК), ISSR (повтори між 
простими послідовностями ДНК), SSR (повтори 
простих послідовностей ДНК), SNP (полімор
фізм одного нуклеотиду) та багато інших за
стосовують для розуміння структури популя
цій грибів та їхнього генетичного різноманіття 
(Broders et al., 2011; Boiko, 2022; Lin et al., 2022; 
Liu et al., 2022; Singh et al., 2022). Але проблема 
полягає в тому, що для отримання дієвого ре
зультату та розробки відповідних генетичних 
маркерів майже завжди необхідна повна по
слідовність ДНК і, як мінімум, десятки зразків 
виду. Цей процес є складним, потребує чималих 
ресурсів, часу та кваліфікованого персоналу, що 
в підсумку формує "вузьке місце" у спробі реа
лізації наукових проектів. Питання щодо засто
сування генетичних маркерів різних типів зали
шається відкритим, адже воно могло би значно 
зекономити час та здешевити дослідницький 
процес. Метод генетичного профілювання ко
мерційно цінних об'єктів застосовується дуже 
часто як гарантія захисту інтелектуальних ав
торських прав. Несанкціоноване використання 
цінних організмівпродуцентів призводить до 
колосальних втрат та гальмування подальших 
розробок, тому пошук швидких і точних мето
дів ідентифікації штаму/культури для гаранто
ваного захисту прав правовласників є актуаль
ним завданням (FoulongneOriol et al., 2011).

Саме тому метою нашої роботи було встано
вити придатність використання унікальних для 
гриба S. commune SSR ДНК маркерів для інших 
видів задля можливого їхнього застосування у 
вирішенні популяційногенетичних питань екс
периментальної мікології.

Матеріали та методи

Об'єкти дослідження. Джерелом геномної ДНК 
були чисті культури грибів Schizophyllum com
mune Fr., Irpex lacteus (Fr.) Fr., Pleurotus ostreatus 
(Jacq.) P. Kumm., Pleurotus eryngii (DC.) Quél., 
Auricularia auriculajudae (Bull.) Quél., Trametes 
versicolor (L.) Lloyd, Ganoderma lucidum (Curtis) 
P. Karst., Daedalea quercina (L.) Pers. (Agaricomy
cetes). Загалом було залучено 12 штамів, а саме: 

Sc (S. commune), Il11, Il21, Il22 (I. lacteus), P19 
(P. ostreatus), Pe1 (P. eryngii), A7, A8, A9 (A. 
auriculajudae), Tv13 (T. versicolor), Gl2 (G. lu
cidum), та Dq1 (D. quercina), що зберігаються в 
Інституті еволюційної екології НАН України.

Культивування грибів. Дослідні культури 
вирощували протягом 10 діб за температури 
28 °С на рідкому глюкозопептоному середови
щі такого складу (г × л1): глюкоза — 10,0; пеп
тон — 3,0; К2НРО4 — 0,4; MgSO4 × 7H2O — 0,5; 
ZnSO4 ×  7H2O — 0,001; CaCl2 — 0,05. Живильне 
середовище доводили до рН 5,0 та розливали по 
25 мл у колби Ерленмейєра ємністю 100 мл.

Виділення ДНК. Міцелій сепарували за до
помогою вакуумної фільтрації. Виділення та 
очищення ДНК з міцелію або частини плодово
го тіла проводили за допомогою набору реаген
тів NeoPrep DNA (Неоген, Україна). Отримана 
ДНК зі свіжого біологічного матеріалу є високо
молекулярною (до 40–50 тис. н.п.).

Проведення ПЛР. ПЛР проводили в об’ємі 
50 мкл, що містив 25 мкл Thermo Scientific Dre
am Taq Green PCR Master Mix (ThermoFisher, 
США), 10 нг геномної ДНК, 0,2 мкМ кожного 
праймера. Ампліфікацію проводили у термо
циклері SimpliAmp™ (ThermoFisher, США) за 
наступною програмою: первинна денатурація 
3  хв за 95 °С, наступні 35 циклів денатурація 
30 сек за 95 °С, гібридизація праймерів 30 сек за 
56–59 °С, елонгація 1 хв за 72 °С (температуру 
гібридизації розраховували відповідно до реко
мендації ThermoScientific DreamTaq GreenPCR 
Master Mix). Фінальна елонгація 5 хв за 72 °С. 
Розділення продуктів ампліфікації проводили в 
електрофоретичній камері з використанням 8% 
поліакриламідного гелю при 160 V протягом 60 
хв у присутності 1% TBE буферу. Гельдокумен
тування здійснювали за допомогою системи Al
phaImager 2200 (Alpha Innotech, США). У роботі 
застосовано унікальний набір з 47 пар прайме
рів, що були розроблені для гриба S. commune 
(Boiko, 2022).

Обробка даних. Розміри фрагментів ДНК 
розраховували в програмному забезпеченні To
talLab TL 120 (Nonlinear Dynamics Ltd., Durham, 
USA) відповідно до стандартів довжини нукле
отидів, що були розділені разом із ампліконами. 
Для ієрархічної UPGMA кластеризації зразків 
використовували індекс подібності Дайса (та
кож відомий як коефіцієнт СьоренсенаЧека
новського), який дозволяє аналізувати бінарні 
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дані (відсутність/наявність). Аналіз головних 
компонентів (PCA) використовували для візу
алізації ступеня відмінності досліджуваних ви
дів грибів за різноманітністю наявних продук
тів ПЛР (Jackson, 1993; Ilin, Raiko, 2010).

Результати та обговорення

Застосування набору із 47 пар, специфічних для 
S. commune праймерів ДНК до групи дослідних 
культур, дозволило встановити суттєве розма
їття у здатності утворювати продукти ПЛР. Була 
виокремлена група з двадцяти семи маркерних 
локусів, до яких можна було спостерігати чітке 
утворення ампліконів. У табл. 1 наведено дані 
щодо наявності продукту реакції до кожного з 
маркерів (без урахування їхньої кількості) для 
досліджених видів грибів. Чисельність ампліко
нів та їхня довжина відіграють значну роль при 
порівнянні зразків у межах виду.

Бачимо, що різні види грибів по різному ре
агують на застосований набір праймерів, що є 
свідченням їхньої генетичної розмежованості. 
Так, найменшу кількість ДНК маркерів (4 та 5), 
що утворювали амплікони, виявлено для куль
тур Dq1 D. quercina та Gl2 G. lucidum відповід
но, а найбільшу (за виключенням S. сommune, 
до якого саме маркери розроблялися) кількість 
(18) культура Il1 I. lacteus.

Метод РСА дозволив нам розташувати у 
просторі головних компонент досліджені куль
тури. Встановлено суттєвий внесок першої 
(44,1%) та чималий другої (22,2%) компонент у 
диференціацію грибів на основі продуктів ПЛР 
(рис. 1). Саме за першою компонентою спо
стерігається подібність між грибами I. lacteus 
і S.  commune та їхня принципова віддаленість 
від групи D. quercina, G. lucidum. За другою 
компонентою суттєво різнилась від I. lacteus 
група зразків P. ostreatus, P. eryngii та A. auricu
lajudae.

Застосувавши ієрархічну кластерізацію, 
вдалось виділити два чіткі кластери. Перший 
формується культурами Sc S. commune, Il11 I. 
lacteus, P19 P. ostreatus, Pe1 P. eryngii, A8 A. au
riculajudae, Tv13 T. versicolor, другий − Gl2 G. 
lucidum та Dq1 D. quercina (рис. 2). У першому 
кластері спостерігаємо відокремлення культур 
Sc S. commune та Il11 I. lacteus.

Слід зауважити, що амплікони, синтезовані 
до деяких генетичних локусів, для різних видів 
грибів мали однакову довжину (рис. 3, вказано 
стрілками), що може свідчити про їхню іден
тичність та консервативність певних ділянок 
ДНК, принаймні в межах Agaricomycetes.

До таких маркерів належать mk4_Ru_X21_
S81, mk90_Ru_X21_S81, mk93_USA1425S64 
та mk1445_USA_1425S64, які у геномі гриба 

Таблиця. 1. Утворення продуктів ПЛР з геномами різних видів грибів*
Table. 1. Formation of PCR products with genomes of different species of fungi*

* Позначення для штамів тут і на рис. 1–6. Schizophyllum commune: Sc; Irpex lacteus: Il11, Il21, Il22; Pleurotus ostreatus: 
P19; P. eryngii: Pe1; Auricularia auriculajudae: A7, A8, A9; Trametes versicolor: Tv13; Ganoderma lucidum: Gl2; Dae
dalea quercina: Dq1.
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Рис. 1. Розташування зразків досліджених грибів у 
просторі головних компонент за наявності продук
тів ПЛР до 27 пар ДНК праймерів

Fig. 1. Disposition of the studied samples according to 
principal components for PCR products of up to 27 pa
irs of DNA primers

Рис. 2. Ієрархічна UPGMA кластеризація зразків дослі
джених грибів за наявності ампліконів

Fig. 2. Hierarchical UPGMA clustering of the studied sam
ples in the presence of amplicons

S. commune кодують мікросателіти (GA)8, (CT)5, 
(CTC)5 та (CTC)5, відповідно.

Таким чином, застосований набір ДНК мар
керів, розроблений для розмежування штамів 
у межах S. commune, показав свою придатність 
для розмежування культур грибів різних видів.

Залишається відкритим питання про ефек
тивність використаних маркерів з метою роз
різнення між собою зразків у межах одного 
виду. Для цього було розширено досліджені 
групи штамів у межах видів A. auriculajudae (А
7, А8, А9) та I. lacteus (Il11, Il21, Il22). Засто
совували лише ті ДНК маркери, що утворювали 
продукти ПЛР (табл. 1) та дозволяли фіксувати 
на електрофореграмах чіткі амплікони. На рис. 
4 наведено приклади синтезованих ампліконів 
до локусів геному культур A. auriculajudae. Як і 
для зразків виду I. lacteus (рис. 5), основна част
ка гетерогенних ампліконів припадає на діапа
зон до 500 н.п. (позначені стрілками), що добре 
відбивається на їхній роздільній здатності та 
полегшує подальший аналіз даних.
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Рис. 3. Продукти ПЛР ДНК маркерів mk4_Ru_X21_S81 
та mk93_USA1425S64 до геномів досліджених грибів

Fig. 3. PCR products of DNA markers mk4_Ru_X21_S81 
and mk93_USA1425S64 to genomes of the studied fungi

Рис. 4. Амплікони, утворені в результаті ПЛР з ДНК культур гриба Auricularia auriculajudae (стрілками позначено 
гетерогенні амплікони)

Fig. 4. Amplicons formed as a result of PCR of DNA of the strains of Auricularia auriculajudae (heterogeneous amplicons 
are indicated by arrows)

Загалом для A. auriculajudae було відзна
чено 11 генетичних локусів, що синтезували 
амплікони різної довжини (mk4_Ru_X21_S81, 
mk88_Ru_X21_S81, mk90_Ru_X21_S81, mk168_ 
USA1425S64, mk543_USA1425S64, mk625_Ru_ 
X21_S81, mk832_USA1425S64, mk965_USA14 
25S64, mk978_Ru_X21_S81, mk1423_USA14 
25S64, mk1445_USA_1425S64). Для I. lacteus 
така кількість маркерів становила 16 (mk39_
USA1425S64, mk90_Ru_X21_S81, mk93_ 
USA1425S64, mk197_USA1425S64, mk239_ 
USA1425S64, mk488_USA1425S64, mk506_
USA1425S64, mk566_Ru_X21_S81, mk625_Ru_
X21_S81, mk736_USA1425S64, mk965_USA14 
25S64, mk1084_Ru_X21_S81, mk1262_USA14
25S64, mk1330_USA_1425S64, mk1475_Ru_X21_ 
S81, mk1692_USA1425S64). Лише три ДНК 

маркери були загальними для обох видів грибів 
(mk90_Ru_X21_S81, mk625_Ru_X21_S81, mk965_
USA1425S64), що в черговий раз вказує на їхню 
філогенетичну розмежованість.

Враховуючи отриману інформацію, було 
проведено генетичне профілювання активного 
продуцента целюлаз штаму I. lacteus Il11, який 
є біотехнологічно цінним об'єктом (Boiko, 2021; 
Boiko et al., 2023). Для цього використовували 
набір ДНК праймерів, які утворювали ампліко
ни з геномною ДНК (табл. 1). Утворені ампліко
ни мали довжину переважно від 118 до 462 н.п. 
(рис. 6).

До уваги брали тільки чіткі амплікони з ви
сокою концентрацією. Десять маркерів були мо
номорфними та шість утворювали по два амп
лікони. Характеристики праймерів та розмір 
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синтезованих ампліконів представлені у табл. 2. 
Загалом для геному Il11 I. lacteus вдалось вияви
ти 22 ділянки ДНК, до яких було синтезовано 
відповідні амплікони, що є чіткими маркерними 
ознаками штаму. Отримані результати дозволи
ли забезпечити ефективну ідентифікацію штаму 

Il11 I. lacteus, що є складовою паспорту біотех
нологічно цінного об'єкту.

Незважаючи на те, що за основу досліджен
ня було взято SSRs ДНК маркери для S. commu
ne, отримані дані цілком підтверджують спро
можність їхнього використання для інших 
видів. Звісно, стосовно зразків інших видів 
не може йти мова про їхню приналежність до 
мікросателітної ДНК. Можливо, більш дореч
но віднести їх до типу RAPD маркерів, але із 
суттєвими застереженнями. Адже класичний 
RAPD аналіз використовує короткі праймери, 
що складаються з випадкових послідовностей, 
зазвичай розміром 8–10 нуклеотидів (Williams 
et al., 1990; Welsh, McClelland, 1990), в результа
ті чого синтезується суміш складних патернів, 
що ускладнює їхню інтерпретацію та створює 
проблеми під час оцінки електрофоретичних 
зображень. Відмічаються суттєві труднощі з 
повторюванням результатів дослідів різними 
лабораторіями. Однак незважаючи на великі 
проблеми цього методу ПЛР, його продовжу
ють широко застосовувати як для генетичної 
ідентифікації зразків (Wyss, 1996; Stefańska et 
al., 2022; ValenciaLedezma et al., 2022), так і в 
популяційних дослідженнях (Czyzewska et 
al., 2018; GarcíaBéjar et al., 2021; Wojciechows
kaKoszko et al., 2022).

У нашому варіанті ПЛР залишаються всі по
зитивні сторони SSR маркерів та відсутні не
доліки RAPD методу, а саме, застосовуються 
пари праймерів з довжиною 20 н.п. кожний, що 
в рази підвищує їхню специфічність та значно 
зменшує кількість утворених ампліконів. Крім 
того, не виникає жодних проблем з повторюва
ністю дослідів та набагато полегшується аналіз 
отриманих патернів. Єдине відкрите питання, 
як і у RAPD, — це розташування ампліфікова
ної послідовності у геномі певного виду гриба, 
але воно не є критичним у питаннях популяцій
ного рівня. За потреби це вирішується повним 
секвенуванням геному необхідного зразка. Для 
вирішення популяційногенетичних проблем 
виду необхідно у середньому п’ять ДНК марке
рів для ідентифікації 50% генотипів, 14 маркерів 
для ідентифікації 90% генотипів і 25 маркерів 
для ідентифікації 99% генотипів (Fu et al., 2014). 
Враховуючи це, запропоновані набори генетич
них маркерів лише частково задовольняють та
ким вимогам і потребують подальшого їхнього 
розширення для кожного виду. В той же час, в 

Рис. 5. Амплікони, утворені в результаті ПЛР з ДНК 
культур гриба Irpex lacteus (стрілками позначено гете
рогенні амплікони)

Fig. 5. Amplicons formed as a result of PCR of DNA of the 
strains of Irpex lacteus (heterogeneous amplicons are indica
ted by arrows)

Рис. 6. Генетичне профілювання активного продуцента 
целюлаз штаму Il11 Irpex lacteus

Fig. 6. Genetic profiling of the cellulaseproducing strain Il
11 of Irpex lacteus
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питаннях застосування технології фінґерприн
ту ДНК для цінних мікологічних зразків вони 
цілком достатні для видів S. commune, I. lacteus 
та A. auriculajudae. З огляду на отримані ре
зультати є перспектива їхнього застосування і 
до представників роду Pleurotus (Fr.) P. Kumm.

Висновки

Отже, за результатами роботи доведено придат
ність використання генетичних маркерів, роз
роблених для S. commune, з метою розмеж
ування культур грибів різних видів. Для A. 
auriculajudae визначено 11, а для I. lacteus — 16 
ДНК локусів, до яких в результаті ПЛР утворю
ються чіткі амплікони різної довжини. Створені 

набори генетичних маркерів частково відпові
дають вимогам до вирішення популяційноге
нетичних питань і потребують подальшого 
розширення їхньої чисельності. Для активного 
продуцента целюлаз штаму Irpex lacteus Il11 
було проведено генетичне профілювання, яке 
дозволило синтезувати 22 унікальні амплікони.

Дотримання етичних норм

Автор повідомляє про відсутність будьякого 
конфлікту інтересів.

ORCID

С.М. Бойко:  https://orcid.org/0000000153216313

Таблиця 2. Послідовності ПЛР-праймерів до унікальних локусів  
геному Irpex lacteus Il-11та розмір синтезованих ампліконів
Table 2. Sequences of PCR primers to unique loci of Il-11 Irpex lacteus  
genome and length of the synthesized amplicons

№ ID маркера Послідовність лівого праймера Послідовність правого 
праймера

Орієнтовний 
розмір 

ампліконів

1 mk39gen_USA_1425_S64 TATAGCTGGTGCACGGACTG CGAGATTGATAAGGGGCAAA 289
2 mk90spRU_Rus_X21_S81 TCGTCCCCGACTATCATCTC TAGGCCTGTTGTACGGCTTC 312
3 mk93spUS_USA_1425_S64 CCTGACCACTCCATCATCCT GAGACAGTTCGGCCGTCTAC 231

362
4 mk197spec_USA_1425_S64 CATGTCTACCATGCCTGTGC CGCATTCAGACTATCCGTCA 309
5 mk239spUS_USA_1425_S64 CACAAGGACCAGGGCTACAT GTTCACTGACTCGCCCTCTT 208

253
6 mk488gen_USA_1425_S64 CTTCCTCTCCGTGATCGACT CAAAACAGTCATCGGACACC 376
7 mk506spUS_USA_1425_S64 GAGAACCACCGGAAGGTGT TTCACTGACTCGCCCTCTTC 347
8 mk566spRU_Rus_X21_S81 CTCCGCACCATAGGAGTGTT ACCGACGAGGAGATAGAGCA 233
9 mk625spRU_Rus_X21_S81 CGCAATAGCTCACCTTCCTC GCGCAGGTCGTAGTAGAAGC 118

194
10 mk736spUS_USA_1425_S64 CGCGCTACATCGTCTACACC ATCCTCCTGCACCTGCTCT 156

348
11 mk965spUS_USA_1425_S64 CGTCTCCCAGAACTTTGAGC TCATGTCCAACAAGGCCATA 376
12 mk1084spRU_Rus_X21_S81 TGGACACATGTAGGCGTTGT AAGCCACCTATGCGAGAAGA 320
13 mk1262gen_USA_1425_S64 TTTCCCACGCTAATCCTCAC ATACCCATGCGAATTCTTGG 236
14 mk1330spUS_USA_1425_S64 GTTCACTGACTCGCCCTCTT CACAAGGACCAGGGCTACAT 208

255
15 mk1475gen_Rus_X21_S81 CGAGATTGATAAGGGGCAAA TATAGCTGGTGCACGGACTG 287
16 mk1692gen_USA_1425_S64 CGATACAATGCACACCCAAC AGCGCTCTATCGCAAGGTTA 262

462
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An alternative application of some SSR DNA markers in experimental mycology

S.M. BOIKO
Institute for Evolutionary Ecology National Academy of Sciences of Ukraine, 
37 Lebedeva Str., Kyiv 03143, Ukraine

Abstract. The expediency of using unique SSR DNAmarkers of Schizophyllum commune for population genetic assays in 
various fungal species has been demonstrated. In Auricularia auriculajudae and Irpex lacteus, we observed formation of 
heterogeneous amplicons mostly up to 500 bp in length that ensured their high resolution and facilitated data analysis. The 
established sets of molecular markers are efficient for DNAfingerprinting of S. commune, I. lacteus, and A. auriculajudae, as 
well as are prospective for species of the genus Pleurotus, but need to be further enlarged.
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За понад 100 років функціонування Національ
ного гербарію України (KW) — Гербарію Інсти
туту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
на варті колекції змінилося сім кураторів. Таї
сія Яківна М’якушко (Омельчук) була першою з 
плеяди жінок, яка заступила на це почесне місце. 
Саме за час її роботи колекція KW отримала свій 
впізнаваний інтер’єр, структуру фондів, було 
накопичено тисячі новітніх матеріалів з різних 
куточків світу, визначено основні напрями ро
боти, які підтримуються й дотепер. Таїсія Яківна 
Омельчук (за чоловіком М’якушко) народилась 
23 травня 1933 р. в м. Черкаси в родині вчите
лів. У 1935 р. не стало батька Якова Панфілови
ча. Відтоді весь тягар життєвих проблем ліг на 
плечі матері Віри Іванівни Зебницької, яка на той 
час викладала біологію у старших класах школи. 
Мирне життя обірвала Друга світова війна, через 
яку родина вимушена була покинути рідну Чер
кащину та евакуюватись до м. Кустанай (нині м. 
Костанай, Казахстан). Після звільнення України 

від німецькофашистських загарбників у 1944 р. 
родина змогла повернутися до м. Києва. Тут Та
їсія Яківна в 1951 р. закінчила середню школу із 
золотою медаллю. Того ж року вона поступила до 
Київського державного університету (нині Ки
ївський національний університет імені Тараса 
Шевченка) на біологоґрунтознавчий факультет, 
який закінчила в 1956 р. з відзнакою.

Як молодого спеціаліста біологаботаніка, її 
направили на роботу до Управління зеленої 
зони м. Києва. Але вже 1 листопада того ж року 
Таїсія Яківна перейшла на посаду старшої лабо
рантки Відділу вищих рослин Інституту бота
ніки АН УРСР (нині Інститут ботаніки ім. М.Г. 
Холодного НАН України), з яким пов’язала своє 
життя на довгі роки аж до виходу на заслуже
ний відпочинок.

На той час завідувачем відділу вищих рослин 
був відомий український ботанік, доктор біо
логічних наук, професор М.І. Котов, який крім 
іншого підготував плеяду знаних вітчизняних 
флористів і систематиків. Саме до цієї плеяди 
долучилась і Т.Я. Омельчук, вступивши в 1958 р. 
до аспірантури Інституту. Під керівництвом М.І. 
Котова вона підготувала дисертаційну роботу 
на тему "Рід Цибуля (Allium L.) у флорі України", 
яку успішно захистила в 1963 р. Після захисту як 
молодший науковий співробітник Т.Я. активно 
розпочала наукову роботу у відділі, де її твор
чі інтереси зосередились на дослідженні флори 
України, лікарських рослин та гербарній справі.

За час наукової праці Таїсія Яківна брала 
участь у виконанні низки тем відділу, зокрема 
брала участь у підготовці «Доповнення до І–ІІІ 
тт. "Флори УРСР"», для якого опрацювала роди
ну Equisetaceae та роди Allium та Nectaroscordum 

Чверть століття на гербарній варті.
До 90-річчя з дня народження Таїсії Яківни М’якушко (Омельчук)
Serving the Herbarium for a quarter of century.
The 90th Anniversary of Taisiya Y. Myakushko (Omelchuk)
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Lindl. (нині Allium subg. Nectaroscordum (Lindl.) 
Asch. & Graebn., Amaryllidaceae s. l. або Alliaceae 
s. str.). Для "Визначника рослин Українських Кар
пат" (1977) нею опрацьовано родини Selaginella
ceae, Equisetaceae, Rosaceae (переважна більшість 
родів), Crassulaceae, Labiatae (Lamiaceae). Під час 
дослідження флори Карпат Таїсія Яківна вперше 
для України виявила види Rubus discolor Weihe & 
Nees та R. candicans Lasch. у Закарпатті. У той час 
як для "Визначника рослин України" (1965) нею 
опрацьовано лише рід Allium, то вже для "Опре
делителя высших растений Украины" (1987) як 
досвідчений спеціаліст вона підготувала обробки 
родин Аgavaceae, Alliaceae, Asparagaceae, Crassu
laceae, Liliaceae, Plantaginaceae, Rosaceae (складні 
роди Crataegus L. та Rubus L.), а також таблиці 
для визначення родин у співавторстві з Д.М. До
брочаєвою. Коли у відділі розпочалася робота 
над "Хорологією флори України", перший (і, на 
жаль, останній) випуск якої вийшов друком у 
1986 р., Таїсія Яківна активно приєдналася і до 
цієї теми, підготувавши карти поширення та від
повідні супровідні тексти для видів родини Cras
sulaceae. Поза українськими проєктами Таїсія 
Яківна ОмельчукМ’якушко взяла участь у підго
товці четвертого тому "Флоры Европейской части 
СССР" (1979), в якій опубліковано опрацювання 
нею родини Alliaceae Східної Європи (у межах 
колишнього СРСР). У своїх критикотаксономіч
них дослідженнях Таїсія Яківна стояла на позиції 
фітоейдологічної концепції М.В. Клокова, поло
женнями якої керувалась під час вивчення різних 
таксономічних груп та при описі нових видів.

Помітний внесок Таїсія Яківна зробила у ви
вчення лікарських рослин України. Так, вона 
однією з перших у своїх дослідженнях скори
сталась хемотаксономіюєю для вивчення роду 
Sthachys L. флори України, що дало можливість 
не лише оцінити фармакологічні властивості ви
дів роду, а й внести зміни у прийняту на той час 
систему роду за O.Е. Кноррінг. У 1976–1982  рр. 
Т.Я.  М’якушко приділила значну увагу вивчен
ню ресурсів лікарських рослин та їхній охороні 
в Україні. Зокрема, детальні дослідження з цього 
питання були проведені нею в Київській облас
ті. Це дало можливість вивчити поширення і за
паси 86 видів лікарських рослин, сировина 43х 
з яких на той час заготовлювалась. На основі 
отриманих даних Таїсія Яківна встановила при
чини скорочення площ заготівлі, а також роз
робила рекомендації щодо правил експлуатації 

природних запасів та їхнього збереження. Під
сумком багаторічних досліджень у цій царині 
став "Определитель лекарственных растений 
Украины" (у співавторстві з Т. Зінченко, 1982).

Не менш важливою для Таїсії Яківни Омель
чукМ’якушко була праця на ниві гербарної 
справи. Ще з 1964 р. вона під керівництвом 
тодішнього куратора гербарію KW докто
ра біологічних наук А.І. Барбарича розпочала 
працювати завідувачкою обмінного фонду, на
лагоджуючи міжгербарний обмін. За майже сім 
років на цій посаді їй вдалось значно розшири
ти коло колекцій, з якими велась співпраця, тим 
самим розпочати формувати окрему географіч
ну колекцію KW "Флора світу". Так, завдяки на
полегливій праці Таїсії Яківни до 1989 р. обмін 
вівся з понад 30 Гербаріями, серед них: В, CAI, 
KRA, KRAM, KYM, МО, PR, PRM, SING, SOM, 
TUR, WRSL та ін. (акроніми наведені за онлай
новим зведенням Index Herbariorum: https://
sweetgum.nybg.org/science/ih/). З приходом у 
1970 р. на посаду директора Інституту ботаніки 
академіка К.М. Ситника, акцент в роботі Гер
барію KW було поставлено на проблемі його 
модернізації та подальшого розвитку. З цією 
метою було створено новий науковотехніч
ний підрозділ при Відділі вищих рослин — Гер
барну групу. Її головою і куратором на той час 
Центральнореспубліканського гербарію (KW) 
призначили Т.Я. ОмельчукМ’якушко, з переве
денням її на посаду старшого наукового співро
бітника. В перші роки роботи (1971–1974) Таїсія 
Яківна особливу увагу приділила систематиза
ції та упорядкуванню гербарних фондів, які, за 

https://doi.org/10.12705/Code.2018
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її словами, на той час являли переважно окремі 
авторські збірки або нерозібрані експедиційні 
матеріали. У 1973 р., коли були придбані для фо
ндів спеціальні шафи угорського виробництва, 
гербарна група під керівництвом Таїсії Яків
ни провела колосальну роботу з переміщення 
і комплектації зразків за системою А. Енглера. 
Це дало можливість не лише систематизувати 
наявні матеріали, але й прискорити доступ до 
зразків і покращити умови їхнього збереження.

Важливою віхою в розвитку вітчизняної гер
барної справи стало затвердження в 1975 р. по
ряд з іншими науководослідницькими темами 
Інституту ботаніки спеціальної гербарної теми 

"Інвентаризація і каталогізація типів нових 
таксонів, описаних М.С. Турчаніновим…", ке
рівником якої стала Т.Я. ОмельчукМ’якушко. 
Відтоді в Національному гербарії України (KW) 
започатковано вивчення історичних гербарних 
збірок, яке продовжується і дотепер. Вагомими 
результатами виконання цієї науководослід
ницької роботи стала оцінка кількісного складу 
колекції М.С. Турчанінова (оцінено у 150 тис. 
одиниць зберігання), її стану, а також виявлен
ня 1553 типових зразків різних номенклатур
нотипових категорій, на основі яких створено 
окрему гербарну збірку "Колекція типів герба
рію М.С. Турчанінова" та картотеку до неї. Під 
час виконання цієї теми вперше у вітчизняній 
гербарній практиці був активно і послідовно 
впроваджений один з основоположних прин
ципів ботанічної номенклатури — принцип ти
піфікації. Тож по суті, під керівництвом Таїсії 
Яківни вперше в Україні виконано тематику з 
гербарної таксономії, яка продовжилась і набу
ла свого інтенсивного розвитку в Інституті бо
таніки вже на зламі ХХ–ХХІ століть.

Впровадження комп’ютерних методів у робо
ті Інституту в 1980х роках вимагало організації 
пошукової системи KW. Разом з тодішньою Лабо
раторією математичної ботаніки Т.Я.  Омельчук
М’я кушко розробила основу для гербарної 
інформаційнопошукової системи, а разом із 
співробітниками Гербарію створила дві перші 
бази даних (БД) KW — БД колекції типів герба
рію М.С.  Турчанінова та БД лікарських рослин 
України. Сучасна діяльність Гербарію KW з дигі
талізації та наукового опрацювання унікальних 
типових та історичних гербарних колекцій, зви
чайно ж, нині ґрунтується на незрівнянно кращих 

можливостях комп'ютерної техніки та широкому 
доступі до глобальної мережі даних про біорізно
маніття (про що у 1970–1980х роках марно було 
навіть мріяти), проте слід пам'ятати, що перші 
кроки у цьому напрямку були зроблені у нашому 
Гербарії саме під керівництвом Таїсії Яківни.

За понад 30 років наукової діяльності Т.Я. 
ОмельчукМ’якушко опублікувала близько 60 
наукових праць, частина з яких стала знаковими 
колективними монографіями в історії україн
ської ботаніки. Нею описано нові для науки види 
Allium albiflorum Omelczuk, A. auctum Omelczuk, 
A. pseudopulchellum Omelczuk, Sedum antiquum 
Omelczuk & Zaver., зроблені нові номенклатурні 
комбінації Jovibarba preissiana (Domin) Omelczuk 
& Chopik та Sedum ruprechtii (Jalas) Omelczuk, а 
також встановлено понад 20 внутрішньородо
вих таксонів у родах Allium та Stachys (Lamiaceae). 
За 25 років, відданих Національному гербарію 
України (KW) спочатку як завідувачки обмінно
го фонду (1964–1971), а по тому куратора (1971–
1989), Таїсії Яківні разом із колегами вдалось 
збільшити основний фонд колекції до 1,5 млн 
одиниць зберігання, поліпшити умови та покра
щити комплектацію колекції судинних рослин, 
розширити систематичну структуру і географію 
фондових матеріалів за рахунок обміну, впрова
дити іноваційні методи в гербарну роботу, по
ліпшити пошукову систему KW тощо.

Але не лише науковою роботою обмежу
валась діяльність Таїсії Яківни. За час актив
ної праці в стінах Інституту вона виконувала 
обов’язки завідувачки відділу вищих рослин 
(1978), вченого секретаря Спеціалізованої ради 
з присудження наукових ступенів при Інституті 
(1969–1972), вченого секретаря (1974–1980) та 
заступника голови (1980–1982) Секції охорони 
лікарських та рідкісних рослин при Товаристві 
охорони природи, голови каси взаємодопомоги 
МКПО Інституту (1970–1980ті) та ін.

У 1989 р. Таїсія Яківна вирішила присвятити 
себе родині та пішла на заслужений відпочинок. 
У нинішньому 2023у році вона відсвяткувала 
свій 90річний ювілей. Віддаючи шану її плідній 
праці на благо Інституту ботаніки ім. М.Г. Хо
лодного, його Національного гербарію України 
(KW) та ботанічної науки загалом, колеги щиро 
вітають ювілярку і зичать зустріти наступний 
поважний ювілей у здоров’ї та злагоді.

Н.М. ШИЯН
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Несподівано у розквіті сил і творчих можливо
стей пішов з життя відомий науковець, доктор 
біологічних наук Віктор Алімович Онищенко, 
який своєю творчою працею і думками був не
розривно пов’язаний із геоботанікою та охоро
ною природи в Україні.

Віктор Онищенко народився 25 травня 1965 
року в м. Ратне Волинської обл. у родині вчите
лів, які працювали у навчальних медичних за
кладах Волині. У 1982 році Віктор успішно за
кінчив загальноосвітню школу №3 у м. Ковель 
Волинської області і після того протягом 1982–
1989 рр. навчався на біологічному факультеті 

Київського державного університету ім. Т.Г. 
Шевченка (нині Київський національний уні
верситет імені Тараса Шевченка). Він спеціа
лізувався за фахом як молекулярний біолог та 
отримав за дипломом кваліфікацію біолога і 
викладача. Навчаючись в університеті, Віктор 
зустрів свою долю — Інессу Скрипкіну, з якою 
одружився в 1990 р., після свого повернення зі 
служби в армії (1984–1986 рр.) та завершення 
навчання в університеті. Нині Інесса Яківна — 
відома українська дослідниця, яка завідує ла
бораторією біосинтезу нуклеїнових кислот 
в Інституті молекулярної біології і генетики 

Світлій пам’яті Віктора Алімовича Онищенка
(25.05.1965 – 25.04.2023)
In memory of Viktor A. Onyshchenko
(25.05.1965 – 25.04.2023)
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НАН України. Незважаючи на обрану ще на 
початку навчання експериментальнобіологіч
ну спеціалізацію, Віктор завжди безпосередньо 
цікавився живою природою, добре знав птахів 
і рослини, щиро ділився знаннями з друзями. 
Свою любов до природи Віктор передав і своїй 
доньці Катерині, ставши її першим науковим 
наставником.

З 1989 р. Віктор Алімович розпочав свою 
трудову діяльність з посади інженера в лабо
раторії молекулярної біології рослин (відділ 
клітинної біології та генної інженерії) Інсти
туту ботаніки ім.  М.Г.  Холодного АН України, 
надзвичайно популярного та важливого нау
кового напряму, започаткованого в Інституті 
академіками К.М. Ситником та Ю.Ю. Глебою.

Неочікуваний поворот долі в 1994 р. звів Ві
ктора Алімовича з Тетяною Леонідівною Ан
дрієнко, яка переконала його змінити напрям 
наукових досліджень, перекваліфікувавшись 
на ботаніка і фітосозолога. Саме в цих напря
мах він досяг найвагоміших успіхів як дослід
ник. З травня 1994 р. він працював на посадах 
інженера та інженера 1ї категорії тодішньої 
міжвідомчої лабораторії наукових основ запо
відної справи, з листопада 1994 до 1998 рр.  — 
на посаді провідного інженера. Займав посади 
молодшого наукового співробітника (1998–
2001 рр.), наукового співробітника (2001–2004 
рр.), старшого наукового співробітника цієї ла
бораторії (2004–2011 рр.), старшого наукового 
співробітника відділу систематики і флористи
ки судинних рослин та лабораторії охорони фі
торізноманіття (з 2011 р.). Протягом 2014–2022 
рр. працював провідним науковим співробіт
ником лабораторії охорони фіторізноманіття 
та рослинних ресурсів Інституту ботаніки, а в 
останній рік життя — її керівником.

З 1995 до 1999 рр. Віктор Алімович навчався 
в аспірантурі Інституту ботаніки ім. М.Г. Хо
лодного НАН України, яку успішно закінчив, 
захистивши кандидатську дисертацію на тему 
«Рослинність природного заповідника "Медо
бори"». Науковими здобутками цієї роботи є 
те, що було встановлено синтаксономічний 
склад рослинності заповідника за флористич
ною класифікацією; описано дві нові для науки 
асоціації лісової рослинності. Вченим обґрун
товано поняття созологічного пріоритету, яке 
означає той природний об'єкт або процес, охо
рона якого визнається основним завданням 

на конкретній ділянці природнозаповідної 
території, і на охорону якого мають бути спря
мовані першочергові регуляційні втручання. 
Під час написання дисертації Віктор Алімович 
створив нову комп'ютерну програму для робо
ти з геоботанічними описами, особливостями 
якої є можливість зберігати окремо декілька 
описів однієї ділянки, розвинена система філь
трів, яка дозволяє відбирати дані на основі 
комплексу ознак, зокрема, відбирати описи на 
основі їхнього видового складу.

У практичному відношенні Віктор Алімо
вич розробив пропозиції щодо диференціації 
режиму природного заповідника "Медобори", 
в яких обґрунтовано припинення втручання 
на більшій частині території заповідника та 
проведення регуляційних заходів на окремих 
особливо цінних ділянках; ці пропозиції були 
схвалені та прийняті за основу природоохо
ронного режиму заповідника.

Віктору Алімовичу як особистості та вче
ному були властиві відповідальність, прискі
пливість, порядність, виваженість у поглядах, 
безкомпромісність, бажання досягти істини у 
власних дослідженнях. Ці якості в ньому вихо
вала, зокрема, і проф. Т.Л. Андрієнко, яка була 
науковим керівником його кандидатської та 
консультантом докторської дисертацій. Віктор 
Алімович став по суті "правою рукою" Тетяни 
Леонідівни в лабораторії наукових основ запо
відної справи, тієї наукової одиниці, яка вико
нувала важливу роль у геоботанічних і созо
логічних дослідженнях в Україні. Вчений став 
прикладом для молодих аспірантів та співро
бітників лабораторії, часто саме до нього пер
шого вони звертались за консультаціями.

Основним напрямом досліджень В.А. Они
щенка була синтаксономія рослинності, яка за 
часів його навчання в аспірантурі стрімко роз
вивалась в Україні. Маючи здібності до точних 
наук та інформатики, в них він вбачав потуж
ні перспективи досліджень. Щоб якнайкраще 
опанувати метод Ж. БраунБланке, проф. Т.Л. 
Андрієнко допомогла Віктору Алімовичу про
йти стажування у відомого фітоценолога проф. 
Бориса Міркіна. Після успішного захисту та 
низки стажувань авторитет Віктора Алімови
ча як вченого значно зріс. Саме тоді він почи
нає співпрацювати із зарубіжними фахівцями, 
зокрема з проф. Г. Діршке (Університет Геор
гаАвгуста, м. Гьотінген, Німеччина).
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Наполеглива праця Віктора Алімовича в чис
ленних експедиціях, значний обсяг зібраного 
матеріалу та його ретельна обробка стали ос
новою для написання наукових публікацій та 
його докторської дисертації під назвою "Ліси 
порядку Fagetalia sylvaticae Pawł. 1928 в Укра
їні", яку він захистив у 2013 р. У ній була роз
роблена класифікаційна схема лісів порядку 
Fagetalia sylvaticae всієї території України, яка 
включає 24 нових для науки синтаксони; впер
ше для території України наведено 9 асоціацій; 
здійснена кількісна оцінка географічної та еко
логічної диференціації угруповань порядку 
Fagetalia sylvaticae по всьому його ареалу. Віктор 
Алімович розробив метод корекції даних про 
співвідношення кількості родин, родів і видів 
у флористичних списках, який дозволяє порів
нювати різні за розміром списки. Результати 
такої роботи були використані в природоохо
ронній галузі, а саме: для створення перших в 
Україні "Важливих ботанічних територій", під
готовки наукових обґрунтувань створення на
ціональних природних парків "Голосіївський", 

"ЧивчиноГринявські гори", "Цуманська пуща" і 
українськорумунського біосферного резерва
ту "Мармароські та ЧивчиноГринявські гори", 
для проектування Екологічної мережі України 
(зокрема Поліського та Дніпровського коридо
рів), підготовки обґрунтувань щодо створення 
об’єктів Смарагдової мережі на території Укра
їни. Раніше основні положення дисертації В.А. 
Онищенко видав у вигляді окремої монографії 
англійською мовою (Onyshchenko V.A. Forests 
of order Fagetalia sylvaticae in Ukraine. Kyiv: 
Alterpress, 2009. 212 pp.), в якій узагальнив наяв
ні дані та свої оригінальні дослідження з цього 
питання.

До кола наукових інтересів Віктора Алімови
ча належали дослідження лісової рослинності 
та біотопів (класифікація, поширення, охорона), 
створення і функціонування територій природ
нозаповідного фонду України, Смарагдової 
мережі, Важливих ботанічних територій. Під 
керівництвом Т.Л. Андрієнко він розробляв 
систему категорій природнозаповідного фон
ду України та питання її оптимізації. Останнім 
часом Віктор Алімович працював над важли
вою проблемою синантропізації рослинного 
покриву України, зокрема лісової рослинності, 
результатом чого стала низка важливих публі
кацій у співавторстві з європейськими вченими.

Впродовж останніх 15 років В.А. Онищен
ко працював за сумісництвом провідним нау
ковим співробітником у Національному при
родному парку "Голосіївський". За цей час він 
розробив низку природоохоронних заходів 
(наприклад, щодо охорони старовікових дерев 
парку), був ініціатором підготовки численних 
видань з інвентаризації флори судинних рос
лин і мохоподібних парку. Також він був ви
конавцем низки господарськодоговірних тем, 
присвячених створенню нових об’єктів ПЗФ у 
Полтавській, Кіровоградській, Сумській, Ки
ївській та інших областях України, розвивав 
міжнародний напрям досліджень під назвою 

"Важливі ботанічні території" (Important Plant 
Areas — IPA) в Україні.

В.А. Онищенко  — автор і співавтор понад 
150 наукових праць, зокрема 25 монографій, 
які мають велике наукове та практичне значен
ня у царині охорони природи в Україні. Біль
шість публікацій Віктора Алімовича доступні 
на сайті спільноти ResearchGate (https://www.
researchgate.net/profile/ViktorOnyshchenko). 
Всі вони відзначаються оригінальністю підхо
дів та розробок, а геоботанічні роботи, серед 
іншого, значною мірою базуються на потуж
ній авторській геоботанічній інформаційній 
базі даних, отриманих В.А. Онищенком під 
час численних експедицій у різні регіони на
шої країни та Європи. Окремо варто відміти
ти ефективну роботу Віктора Алімовича як 
наукового редактора та укладача колективних 

У Міжвідомчоій лабораторії наукових основ заповідної 
справи Інституту ботаніки. Зліва направо: Раїса Яківна 
Арап, Віктор Алімович Онищенко, Тетяна Леонідівна 
Андрієнко, Віталій Петрович Коломійчук
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монографій і зведень. Він активно спілкувався 
та листувався з багатьма співавторами; деяких 
інколи навіть доводилося вмовляти виділити 
час та ресурси на написання розділів. Про
те, Віктор Алімович завжди успішно доводив 
монографічні зведення до видання. Особливо 
варто відзначити опубліковане за його редак
цією двотомне зведення "Фіторізноманіття за
повідників і національних природних парків 
України" (2012), при підготовці якого він як 
організатор та редактор зміг залучити широке 
коло дослідників з усіх куточків України. Ос
танньою організованою та відредагованою ним 
колективною монографією стало англомовне 
зведення "IUCN Red List categories of vascular 
plant species of the Ukrainian flora" (Kyiv, 2022. 
198 pp.), в якому узагальнено відомості щодо 
охоронного статусу (за критеріями МСОП  — 
Міжнародного союзу охорони природи) видів 
судинних рослин флори України.

Віктор Алімович був вдумливою люди
ною, широко освіченою особистістю. Він ба
гато читав, подорожував, грав на музичних 
інструментах, був знавцем історії міста Киє
ва, досконало володів мистецтвом фотографії. 
Неговіркий, зовні спокійний та стриманий у 
спілкуванні, він водночас завжди міг чітко та 
стисло висловити свої думки щодо тої чи іншої 

наукової проблеми, емоційно дискутувати, пе
реконливо обґрунтовувати свої ідеї. Доповіді 
та звіти Віктора Алімовича завжди відзнача
лися чіткістю формулювань. Неодноразово під 
час наукових дискусій на вченій раді Інституту 
або на різноманітних експертних засіданнях 
здавалося, що обговорення заходить у глухий 
кут через різні погляди та заплутаність аргу
ментів дискутантів, але в такий момент про
сив слова Віктор Алімович і стисло окреслював 
можливі шляхи рішення, виділяючи серед них 
найоптимальніший. І часто саме його пропози
ції приймалися науковим загалом, саме через 
їхню переконливість, стислість та логічність 
викладу. Без сумніву, Віктор Алімович був об
дарованим, ерудованим та широко освіченим 
науковцем, який міг би ще багато зробити для 
науки України та Європи. Проте й того, що він 
вже зробив у науці, достатньо для того, аби 
його ім'я залишилося в історії ботаніки та охо
рони природи України.

Світла пам'ять про В.А. Онищенка зали
шиться в наших серцях, збережеться в його 
наукових працях, ідеї яких вже реалізовані у 
справі охорони природи низки об’єктів при
роднозаповідного фонду України.

В.П. КОЛОМІЙЧУК, О.І. ПРЯДКО,  
С.М. ПАНЧЕНКО, С.Л. МОСЯКІН
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