
У
К

РА
ЇН

С
ЬК

И
Й

 Б
О

ТА
Н

ІЧ
Н

И
Й

 Ж
У

РН
А

Л

A JOURNAL
FOR BOTANY & MYCOLOGY

OURNAL
OTANICAL

KRAINIAN

JB
U

ISSN 2415-8860 (online)
ISSN 0372-4123 (print)

Vol. 82
No. 1 (486)2025



На обкладинці: Leptochlorella arboricola Mikhailyuk sp. 
nov., Національний природний парк "Голосіївський", 
Київ, Україна (див. статтю Михайлюк та ін. на стор. 
3−30 у цьому номері).

Фото © Тетяна Михайлюк

РЕДАКЦІЙНА КОЛЕГІЯ

Головний редактор 
Сергій Л. МОСЯКІН
Заступники головного редактора 
Ганна В. БОЙКО 
Віра П. ГАЙОВА

Дірк К. АЛЬБАХ (Ольденбург, Німеччина)
Ілля  І. ЧОРНЕЙ (Чернівці, Україна)
Пітер Дж. де ЛАНГЕ (Окленд, Нова Зеландія)
Яків П. ДІДУХ (Київ, Україна)
Дмитро В. ДУБИНА (Київ, Україна)
Микола М. ФЕДОРОНЧУК (Київ, Україна)
Зігмантас ГУДЖИНСКАС (Вільнюс, Литва)
Василь П. ГЕЛЮТА (Київ, Україна)
Богдан ЯЦКОВЯК (Познань, Польща)
Юрген КЕЛЛЕРМАНН (Аделаїда, Австралія)
Олександр Є. ХОДОСОВЦЕВ (Херсон, Україна)
Сергій Я.  КОНДРАТЮК (Київ, Україна)
Ірина В. КОСАКІВСЬКА (Київ, Україна)
Кароль МАРГОЛЬД (Братислава, Словаччина)
Евіатар НЕВО (Хайфа, Ізраїль)
Пітер РЕЙВЕН (Сент-Луїс, США)
Мирослав В. ШЕВЕРА (Київ, Україна)
Наталія М. ШИЯН (Київ, Україна)
Марина М. СУХОМЛИН (Київ, Україна)
Сусуму ТАКАМАЦУ (Цу, Японія)
Філіп ВЕРЛООВ (Мейсе, Бельгія)
Оксана М. ВИНОГРАДОВА (Київ, Україна)
Соломон П. ВАССЕР (Хайфа, Ізраїль)
Олена К. ЗОЛОТАРЬОВА (Київ, Україна)
Відповідальний секретар
Марія Д. АЛЕЙНІКОВА 

EDITORIAL BOARD

Editor-in-Chief
Sergei L. MOSYAKIN

Associate Editors 
Ganna V. BOIKO  
Vera P. HAYOVA

Dirk C. ALBACH (Oldenburg, Germany)
Illya I. CHORNEY (Chernivtsi, Ukraine)

Peter J. de LANGE (Auckland, New Zealand)
Yakiv P. DIDUKH (Kyiv, Ukraine)

Dmytro V. DUBYNA (Kyiv, Ukraine)
Mykola M. FEDORONCHUK (Kyiv, Ukraine)

Zigmantas GUDŽINSKAS (Vilnius, Lithuania)
Vasyl P. HELUTA (Kyiv, Ukraine)

Bogdan JACKOWIAK (Poznan, Poland)
Jürgen KELLERMANN (Adelaide, Australia)

Olexander E. KHODOSOVTSEV (Kherson, Ukraine)
Sergey Y‌. KONDRATYUK (Kyiv, Ukraine)

Iryna V. KOSAKIVSKA (Kyiv, Ukraine)
Karol MARHOLD (Bratislava, Slovakia)

Eviatar NEVO (Haifa, Israel)
Peter RAVEN (St. Louis, USA)

Myroslav V. SHEVERA (Kyiv, Ukraine)
Natalia M. SHYIAN (Kyiv, Ukraine)

Maryna M. SUKHOMLYN (Kyiv, Ukraine)
Susumu TAKAMATSU (Tsu, Japan)
Filip VERLOOVE (Meise, Belgium)

Oxana M. VYNOGRADOVA (Kyiv, Ukraine)
Solomon P. WASSER (Haifa, Israel)

Olena K. ZOLOTAREVA (Kyiv, Ukraine)
Editorial Assistant 

Mariya D. ALEINIKOVA

UKRAINIAN BOTANICAL JOURNAL is а scientific 
journal publishing articles and contributions on all aspects 
of botany and mycology, including general issues, taxonomy, 
floristics, vegetation science, ecology, evolutionary biology, 
geography, history of flora and vegetation as well as 
morphology, anatomy, physiology, biochemistry, cell and 
molecular biology of plants and fungi. 
Publication languages: English and Ukrainian

УКРАЇНСЬКИЙ БОТАНІЧНИЙ ЖУРНАЛ публікує 
статті з усіх напрямів ботаніки та мікології, в тому 
числі із загальних питань, систематики, флористики, 
геоботаніки, екології, еволюційної біології, географії, 
історії флори та рослинності, а також морфології, 
анатомії, фізіології, біохімії, клітинної та молекулярної 
біології рослин і грибів. 
Статті друкуються англійською та українською мовами

Front cover: Leptochlorella arboricola Mikhailyuk sp. nov., 
Holosiiv National Nature Park, Kyiv, Ukraine (see the 
article by Mikhailyuk et al. on pages 3−30 in this issue).

Photo by © Tatiana Mikhailyuk



ЗМІСТ ЗМІСТ 

Систематика, флористика, географія рослин

МИХАЙЛЮК Т.І., ВИНОГРАДОВА О.М., 
ДЕМЧЕНКО Е.М., ПЕТЛЬОВАНА В.Р., 
ГЛАЗЕР К., КАРСТЕН У. Водорості наземних 
місцезростань Національного природного 
парку "Голосіївський" (Київ, Україна) з описом 
Leptochlorella arboricola sp. nov. (Trebouxiophyceae, 
Chlorophyta)  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .                                   	 3

Червона книга України

МЕЛЬНИК В.І., БАРАНСЬКИЙ О.Р. Динаміка 
ареалу Hemipilia cucullata (Orchidaceae) в межах 
України  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .                                       	 31

Plant Taxonomy, Geography and Floristics

ПЕРЕГРИМ М.М., ОЛЬШАНСЬКИЙ І.Г. Нові 
номенклатурні комбінації в роді Cleome sensu 
stricto (Cleomaceae) зі Східної Європи та 
Кавказу  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .                                    	 46

© M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine, 2025 
© Publisher PH "Akademperiodyka" of the NAS of Ukraine, 2025

CONTENTS CONTENTS 

Plant Taxonomy, Geography and Floristics

MIKHAILYUK T.I., VINOGRADOVA O.M., 
DEMCHENKO E.M., PETLOVANA V.R.,  
GLASER K., KARSTEN U. Terrestrial algae and 
cyanobacteria of the Holosiiv National Nature 
Park (Kyiv, Ukraine), with the description of 
Leptochlorella arboricola sp. nov. (Trebouxiophyceae, 
Chlorophyta)  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .                                  	 3

Red Data Book of Ukraine

MELNYK V.I., BARANSKY A.R. The range dyna-
mics of Hemipilia cucullata (Orchidaceae) within 
Ukraine  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .                                       	 31

Plant Taxonomy, Geography and Floristics

PEREGRYM M.M., OLSHANSKYI I.G. New 
nomenclatural combinations in Cleome sensu 
stricto (Cleomaceae) from Eastern Europe and the 
Caucasus  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .                                      	 46

PUBLISHED BIMONTHLY
SCIENTIFIC JOURNAL
FOUNDED IN 1921
KYIV

УКРАЇНСЬКИЙ 
БОТАНІЧНИЙ ЖУРНАЛ

2025 
Vol. 82 
1 (486)

UKRAINIAN

BOTANICAL  

JOURNAL

NATIONAL ACADEMY OF SCIENCES OF UKRAINE
M.G. KHOLODNY INSTITUTE OF BOTANY OF THE NAS OF UKRAINE



Гриби і грибоподібні організми

КРАСНОПІРКА В.А., ЗАБОЛОТНЯ А.С., 
АКУЛОВ О.Ю. Перші верифіковані знахідки в 
Україні гриба Diaporthe caulivora (Diaporthales, Asco­
mycota) — збудника північного раку стебла сої  . . . .    	 50

Структурна ботаніка

ОДІНЦОВА А.В. Mорфологічний і 
таксономічний аналіз плодів у представників 
підкласу Caryophyllidae флори України  . . . . . . . . . .          	 60

Approved by the Academic Council of the M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine  
(Resolution No. 2 of 10 February 2025)

Editorial office address: M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine 
2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine 

Tel.: +380 44 235 4182
E-mail: secretary_ubzh@ukr.net
Web: https://ukrbotj.co.ua

Media ID (ідентифікатор медіа): R30-03012. Decision of the National Сouncil of  
Television and Radio Broadcasting of Ukraine of 21.03.2024 No. 890

Technical editor O.Ye. Bondarenko

Layout N.S. Reshetnykova

Submitted for printing on 03.03.2025. Format 84 . 108/16. Typeface. Minion Pro
Conventional printed sheets 8,19. Physical printed sheets 9,84. Circulation 102 copies. Order no. 7596

Publisher PH "Akademperiodyka" of the NAS of Ukraine  
4 Tereschenkivska Str., Kyiv 01024, Ukraine
Certificate of entry to the State Register of Publishing Agents 
series ДК No. 544 of 27.07.2001

Fungi and Fungi-like Organisms

KRASNOPIRKA V.A., ZABOLOTNIA A.S., 
AKULOV O.Yu. First verified records in Ukraine of 
Diaporthe caulivora (Diaporthales, Ascomycota), a 
causal agent of northern stem canker of soybean  . . . .    	 50

Structural Botany

ODINTSOVA A.V. Morphological and taxonomic 
overview of fruits in representatives of subclass 
Caryophyllidae in the flora of Ukraine  . . . . . . . . . . . . .             	 60



ISSN 2415-8860. Український ботанічний журнал. 2025. 82 (1) 3

ARTICLE HISTORY. Submitted 31 December 2024. Revised 13 February 2025. Published 27 February 2025
CITATION. Mikhailyuk T.I., Vinogradova O.M., Demchenko E.M., Petlovana V.R., Glaser K., Karsten U. 2025. Terrestrial 
algae and cyanobacteria of the Holosiiv National Nature Park (Kyiv, Ukraine), with the description of Leptochlorella arboricola 
sp. nov. (Trebouxiophyceae, Chlorophyta). Ukrainian Botanical Journal, 82(1): 3–30. https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.01.003
© M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine, 2025
© Publisher PH "Akademperiodyka" of the NAS of Ukraine, 2025
This is an open access article under the CC BY license (https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/)

https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.01.003
RESEARCH ARTICLE

Terrestrial algae and cyanobacteria of the  
Holosiiv National Nature Park (Kyiv, Ukraine), with the description  
of Leptochlorella arboricola sp. nov. (Trebouxiophyceae, Chlorophyta)
Tatiana I. MIKHAILYUK 1* , Oksana M. VINOGRADOVA 1 , Eduard M. DEMCHENKO 1 ,  
Viktoriya R. PETLOVANA 2 , Karin GLASER 3 , Ulf KARSTEN 4,5
1	 M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine, 
	 2 Tereschenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine
2	 Educational and Scientific Center “Institute of Biology and Medicine”, 
	 Taras Shevchenko National University of Kyiv, 
	 64/13 Volodymyrska Str., Kyiv 01601, Ukraine
3	 Institute of Biological Sciences, Biology/Ecology, Technical University Bergakademie Freiberg, 
	 29 Leipziger Str., Freiberg 09599, Germany
4	 Institute of Biological Sciences, Department of Applied Ecology and Phycology, University of Rostock, 
	 3 Albert-Einstein-Strasse, Rostock 18057, Germany
5	 Interdisciplinary Faculty, Department of Maritime Systems, University of Rostock, 
	 21 Albert-Einstein-Straße, Rostock 18059, Germany
*Author for correspondence: t-mikhailyuk@ukr.net

Abstract. The article provides the results of a study on terrestrial algae inhabiting various substrates in the Holosiiv National 
Nature Park, which was established to protect the remnants of natural ecosystems in the Kyiv metropolitan area, Ukraine. 
Totally, 75 species were identified: Cyanobacteria (10 species), Chlorophyta (52), Charophyta (7), and Heterokontophyta (6). 
The largest number of species was recorded on concrete (44 species) and dead wood (41); both substrates exhibited the most 
diverse composition of dominant species of algae. Less species were found on tree trunks (34), soil crusts (25), and fruiting 
bodies of the polypore fungus (18). The genera Klebsormidium (5 species) and Stichococcus (4 species) were the most diver-
sely represented on different substrates. Representatives of green algae, Stichococcus bacillaris, Coccomyxa subellipsoidea, In­
terfilum terricola, Desmococcus olivaceus, Elliptochloris subsphaerica, and Trentepohlia cf. umbrina, were most frequent in the 
studied habitats. Some new and noteworthy taxa have been revealed using molecular phylogenetic methods. Among them, 
three genera (Wilmottia, Chromochloris, and Leptochlorella) and five species (Wilmottia murrayi, Drouetiella epilithica, Chro­
mochloris zofingiensis, Neocystis mucosa, and Coccomyxa arvernensis) were for the first time recorded for the algal flora of Uk-
raine. In addition, five rare species of the genera Coelastrella, Pseudochlorella, Coenochloris, Dictyochloropsis, and Coccomyxa 
are also reported. Finally, a new species of the genus Leptochlorella, L. arboricola Mikhailyuk, is described.

Keywords: algae, biological soil crusts, cyanobacteria, dead wood, forest phytocenoses, fruiting bodies of polypore fungi, ITS, 
Leptochlorella arboricola, rbcL, stony substrates, tree trunks, Ukraine, 16S/18S rRNA
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Introduction

Cyanobacteria and microalgae are important com-
ponents of terrestrial ecosystems. Inhabiting soil, 
rocks, tree trunks, and other substrates of natural 
and artificial origin, they not only enrich the envi-
ronment with carbon and nitrogen, but also exert a 
direct and/or indirect impact on its substrate due to 
their biological activity or presence (Evans, Johan-
sen, 1999; Büdel et al., 2014; Hauer et al., 2015; Bau-
mann et al., 2017, 2021). The diversity of this ter-
restrial group has been studied much less than that 
of aquatic forms, although in recent decades the 
interest in studying terrestrial algae has noticeably 
increased (Hallmann et al., 2017). A special focus 
was placed on taxonomic studies using an integra-
tive (polyphasic) approach, which has resulted in 
the description of numerous taxa of various ranks 
(Neustupa et al., 2013a, 2013b; Škaloud et al., 2016; 
Rybalka et al., 2020; Kaštovský, 2023, etc.). It is ob-
vious that terrestrial habitats, with their almost in-
finite variety of microecological conditions, are an 
inexhaustible source of new knowledge about the 
diversity of microalgae and cyanobacteria. In this 
context, algological studies of protected areas are 
especially important.

The Holosiiv National Nature Park (HNNP) was 
established in Kyiv in 2007 (Decree of the Presi-
dent of Ukraine, 2007) to protect and preserve the 
especially valuable natural complexes of the For-
est-Steppe (the western reaches of the East Europe-
an Forest Steppe ecoregion) and Kyiv Polissya (the 
eastern edge of the Central European Mixed Forests 
ecoregion). The uniqueness of this territory is evi-
dent from the fact that the national park is located 
within the metropolitan area, in the southern (and 
western) parts of Kyiv City, west of the Dnipro River. 
It includes several territorially separated forest areas: 
the Holosiiv Forest (together with the Maxim Ryl-
skyi Holosiiv Park), the Bychok and Teremky forest 
tracts, the Lisnyky protected area (Southern sec-
tion), and the Svyatoshyn-Bilychi Forest. The soils in 
the park are relatively rich, formed on loess deposits. 
The territory of the HNNP belongs to a region with 
a temperate continental climate along with the back-
ground microclimatic influence of a large industri-
al city. The average annual temperature is +7.2  °C, 
with an average annual rainfall of 600 mm, which 
provides sufficient moisture to the study site.

Due to its location within and near the terri-
tory of Kyiv City, this area has long attracted the 

attention of naturalists. Scientific research has been 
conducted here for a century and a half; in par-
ticular, its flora and vegetation have been reported 
in a number of publications (Onishchenko et al., 
2012, 2016, and references therein). Considerable 
attention has been paid to algae occurring in wa-
ter bodies of the park (Radzimovskyi, 1928; Frolo-
va, 1955; Dubyna et al., 2002, 2005; Tsarenko et 
al., 2004; Klochenko et al., 2006, 2010, 2018, 2022; 
Klochenko, Tsarenko, 2007; Zub et al., 2007; Bere-
zovska, 2018). There exists also some information 
on terrestrial algae, in particular, soil algae of the 
Lisnyky tract (Demchenko, 2000, 1996; Kostikov et 
al., 2001, 2009).

The aim of our research was to study the diversi-
ty of cyanobacteria and microalgae in various ter-
restrial habitats of the HNNP, using an integrative 
(polyphasic) approach, with special attention to 
their taxonomy and ecological peculiarities. Under 
terrestrial habitats we understand, as proposed in 
Hoffmann (1989), all habitats situated outside wa-
ter bodies, such as soil and aerophytic habitats on 
stony substrates, bark of trees, decomposing wood, 
etc.

Materials and Methods

The material for the study was based on 43 samples 
taken in different parts of the Holosiiv National 
Nature Park: Lisnyky (22 samples), Holosiiv Forest 
(10), Teremky (8), and Bychok (3), collected during 
2012–2015, usually in spring and autumn. Samples 
were taken from the soil surface (biological soil 
crusts), hard substrates (mainly pillboxes, concrete 
fortifications of World War II), dead wood, fruiting 
bodies of polypore fungi, and trunks of living trees. 
Fragments of algal biofilms were collected as intact 
as possible with a scalpel and placed in a paper box 
or a Petri dish. In the laboratory, samples were dri-
ed and stored in the dark.

Strains isolation, cultivation, and morphologi-
cal studies. To obtain enrichment cultures, samples 
were placed in Petri dishes with Bold (1N BBM) 
agarized medium (Bischoff, Bold, 1963). The cul-
tures were grown under standard laboratory condi-
tions: with a 12-hour alternation of light and dark 
phases and irradiation of 25 μmol photons • m-2 • s-1 
at a temperature of +20 ± 5 ºС. Microscopic obser-
vation of enrichment cultures began in the third 
week of cultivation. Unialgal cultures were estab-
lished using an Olympus ZS40 stereomicroscope 
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(Tokyo, Japan), isolated and purified from other or-
ganisms through multiple passages. Purified strains 
of cyanobacteria were cultivated on BG-11 medium 
(SigmaAldrich, Stanier et al., 1971), eukaryotic al-
gae — on 3N BBM (Bischoff, Bold, 1963), under 
the conditions specified above. Identification and 
morphological treatment of isolated cultures were 
performed using Olympus IX70 and BX51 light mi-
croscopes with Nomarski differential interference 
(DIC) optics. Photomicrographs were taken using 
ColorView II and Olympus UC30 digital cameras 
attached to the microscopes, and then processed 
with analySIS and cellSens Entry software.

The algae that did not grow on nutrient media 
(including those dominating on tree trunks) were 
studied using a humid chamber. Particles of the 
bark with algal biofilms were placed on the surface 
of agar medium in Petri dishes for the period of 
several days to 1–2 weeks, and examined.

Molecular studies. Phylogenetic analysis was 
performed for 19 strains of cyanobacteria and 
eukaryotic microalgae based on the sequences 
of the 16S/18S rRNA, ITS, and sometimes rbcL 
genes. Genomic DNA was extracted using a spe-
cial DNeasy Plant Mini Kit (Qiagen GmbH, Hilden, 
Germany) using the manufacturer's instructions. 
Nucleotide sequences of the 16S/18S rRNA gene 
together with the 16S-23S ITS/ITS-1,2 region was 
amplified using the Taq PCR Mastermix Kit (Qia-
gen GmbH) in a T gradient Thermoblock thermo-
cycler (Biometra, Germany) under the conditions 
described in Mikhailyuk et al. (2016). Information 
on the primers used and sequencing conditions was 
also provided in earlier publications (Rybalka et al., 
2020; Mikhailyuk et al., 2021). For the Leptochlorel­
la strain, primers Pras1F and ellaR2 were used for 
PCR and sequencing of the rbcL gene (Nozaki et al., 
1995; Neustupa et al., 2013a).

The resulting sequences were assembled and ed-
ited using Geneious software (version 8.1.8; Bio-
matters) and deposited with GenBank under the ac-
cession numbers PV102503-PV102512, PV102579, 
PV107113, and PV156796-PV156800.

For comparison with the original strains, nucleo-
tide sequences of cyanobacteria and eukaryotic mi-
croalgae from the GenBank database were used, as 
well as the BLASTn software (http://blast.ncbi.nlm.
nih.gov) to search for similar sequences. Multiple 
alignment of nucleotide sequences was performed 
using the MAFFT web server (version 7: see Katoh, 
Standley, 2013) with subsequent manual editing in 

the BioEdit program (version 7.2). Alignment for 
phylogeny along the 16S-23S ITS/ITS-1,2 region 
was performed manually in BioEdit, taking into ac-
count the secondary RNA structure of this region 
(see below). The evolutionary model that best fits 
the available data sets was selected based on the 
smallest AIC index (Akaike, 1974) calculated in 
MEGA (version 6, Tamura et al., 2013).

Phylogenetic trees were constructed in MrBayes 
3.2.2 (Ronquist, Huelsenbeck, 2003), using the 
GTR+G+I evolutionary model, with 5,000,000 
generations. Two of the four runs of the Markov 
chains Monte Carlo method were performed simul-
taneously, with the trees selected every 500 genera-
tions. Split frequencies between runs at the end of 
the calculation were below 0.01. The trees selected 
before the likelihood rate reached saturation were 
rejected. The reliability of tree topology verified by 
the maximum likelihood analysis (ML) was per-
formed using iqtree (version 2.3.6) with the model 
GTR+G4+I and 1000 bootstraps (Minh et al., 2020; 
Hoang et al., 2018). Bayesian probability below 0.9 
and bootstrap support below 75 are not shown in 
the phylogenetic tress for better visibility.

To model and visualize the secondary struc-
ture of the 16S-23S ITS region of cyanobacteria or 
some helices of 18S rRNA and ITS-2 of green algae, 
the online service mfold (Zuker, 2003) and Pseu-
doviewer (Byun, Han, 2009) were used.

Species identification and the adopted classi-
fication. For identification of cyanobacteria and 
algae, we used appropriate identification manuals 
and monographs (Lokhorst, 1996; Komárek, An-
agnostidis, 2005; Komárek, 2013; Ettl, Gärtner, 
2014), as well as publications on phylogeny of some 
taxonomically problematic groups (Pröschold et 
al., 2001; Darienko et al., 2010, 2015, 2016; Fučík-
ová, Lewis, 2012; Eliáš et al., 2013; Neustupa et al., 
2013a; Škaloud et al., 2016; Kim et al., 2023, etc.).

Taxonomic position of the revealed cyanobac-
terial species is given according to Strunecký et al. 
(2023). Eukaryotic algae are presented according to 
the system adopted in the compendiums Algae of 
the Soils of Ukraine (Kostikov et al., 2001) and Algae 
of Ukraine (2006, 2009, 2011, 2014), with changes 
according to the modern interpretation of Chloro­
phyta s. l. (Guiry, Guiry, 2025).

The frequency of occurrence (F) was defined as 
the ratio of the number of samples in which the 
species was detected to the total number of studied 
samples.

http://blast.ncbi.nlm.nih.gov
http://blast.ncbi.nlm.nih.gov
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Results

As a result of the cultural study of the samples from 
terrestrial habitats of the HNNP, 75 species from 4 
divisions and 8 classes of cyanobacteria/algae were 
identified (Table 1). The leading role in the taxo-
nomic diversity (Table 2) is played by green algae 
sharing 68.0% of all revealed species, while cya-
nobacteria (13.3%) ranked second. The divisions 
Charophyta (9.3%) and Heterokontophyta (8.0%) 
were less diverse. Among classes, Trebouxiophyceae 
(48.0%) and Chlorophyceae (17.3%) prevailed.

Hard substrate was represented by concrete for-
tifications of World War II. The largest number of 
microalgae (44 species) was found there. The sam-
ples were also the most species-rich, containing 8 
to 17 species, on average 11.8 species per sample. 
Green algae (63.6%) were the most diverse group, 
followed by cyanobacteria and charophytes (13.6 
and 11.4%, respectively). Representatives of Hetero- 
kontophyta (xanthophytes, eustigmatophytes, and 
diatoms, 2.3, 2.3, and 6.8%) were scarce. Among 
the green algae, representatives of the class Tre­
bouxiophyceae prevailed (40.9%). The taxonomic 
spectrum of dominant species was also most di-
verse among all studied types of substrates. It was 
formed by representatives of Chlorophyceae (Tetra­
cystis vinatzeri, Fig. 1I, M), Trebuxiophyceae (Cocco­
myxa subellipsoidea, Fig. 3H; Elliptochloris bilobata), 
Ulvophyceae (Pseudoendoclonium sp.), and Klebsor­
midiophyceae (Interfilum terricola, Fig. 3I; Klebsor­
midium flaccidum, Fig. 3E; K. cf. dissectum, Fig. 3N; 
K. nitens). The species composition of microalgae 
on concrete was most specific: 34.9% of the species 
were revealed only on this substrate. From this mi-
crohabitat, we isolated strains of two genera (Wil­
mottia O. Strunecký, J. Elster & J. Komárek and 
Chromochloris Kol & Chodat), which are new for 
the flora of Ukraine (see below).

Biological soil crusts mainly occurred on paths, 
fallen trees, and near-trunk areas. They were char-
acterized by a small number of species, 25, among 
which green and charophyte algae prevailed (64 
and 20%, respectively, see Table 2). Cyanobacteria 
(12%) and xanthophytes (4%) were less diverse. The 
crust framework was mainly formed by representa-
tives of the genus Klebsormidium P.C. Silva, Mattox 
& W.H. Blackwell (K. flaccidum; Fig. 3E; K. cf. dis­
sectum, Fig. 3N; and K. crenulatum), sometimes by 
moss protonema. Other species were found sporad-
ically, only Nannochloris sp. (Fig. 2J) was abundant. 

The number of species in biocrust samples ranged 
from 7 to 11 and averaged 8.8 species per sample. A 
strain of the taxonomically interesting alga Cocco­
myxa subellipsoidea was isolated from the biocrust 
(Fig. 3H).

On tree bark, 34 algal species were identified; 
among them chlorophytes (82.4%) from the class 
Trebouxiophyceae (64.7%) prevailed (see Table 
2). Charophyta (11.7%) and cyanobacteria (5.9%) 
were sporadically found. The number of species per 
sample ranged from 3 to 12, with an average of 6.4 
species. On the tree trunks, algae formed macro-
scopic spots mainly colored green and, sometimes, 
orange-brown. The dominant species of green bio- 
films were Desmococcus olivaceus (Fig. 2N) or Apa­
tococcus lobatus (Fig. 2O, P), of orange-brown 
ones — Trentepohlia cf. umbrina (Fig. 3L, M). Al-
gal growths on tree trunks were studied at different 
distances above the ground. On the pine trunk at a 
height of 1–2 m from the ground A. lobatus domi-
nated, while at a 10–20 cm from the ground Kleb­
sormidium cf. subtile prevailed. At the same time, 
the samples were similar in the number and com-
position of accompanying species. This difference 
in dominant taxa probably was caused by higher 
humidity and soil particles that fall at the base of 
the tree trunk.

Some differences in abundant species on the 
tree bark were noted at different sites of the park. 
In particular, in the Holosiiv Forest and Teremky, 
D. olivaceus dominated in green biofilms, while in 
the Lisnyky and Bychok tracts the dominant spe-
cies was A. lobatus. Although both species have a 
similar sarcinoid morphotype, they differ in certain 
details of morphology, in particular, in cell dimen-
sions, structure of chloroplasts, etc. (see Fig. 2N and 
Fig. 2O, P). This allows to confidently confirm their 
occurrence in a particular site of the park.

In the present study we investigated samples of 
the bark from various tree species: Quercus robur L. 
(20 species of algae were revealed), Pinus sylvestris L. 
(18), Robinia pseudoacacia L. (12), Carpinus betulus 
L. (16), Acer platanoides L. (8), Betula pendula Roth 
(7), and Populus nigra L. (7). In general, we did not 
observe notable effect of the tree species on the 
algae composition, except for one case. The green 
powdery coating on the bark of R. pseudoacacia 
(black locust) was characterized by the consistent 
occurrence of the dominant species (D. olivaceus) 
regardless of the tract in which it grew. Probably, 
the bark chemistry or some physical properties 
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contribute to the development of this particular 
species. Earlier we conducted a similar compara-
tive study in Rostock, Germany. It has been found 
that A. lobatus dominated on the bark of birch and 
maple. However, on the black locust trunks neigh-
boring these trees in the same locality, D. olivaceus 
dominated. We additionally examined the bark of 
other taxa of Fabaceae (Caesalpinia L., Gleditsia L.) 
cultivated in the city of Rostock, but their trunks 
were covered by A. lobatus as well.

The most interesting records were made on the 
Scots pine bark. There we isolated the strains of 
Leptochlorella Neustupa, Veselá, Nemcová & Ška-
loud, a genus new for Ukraine (Fig. 3A–D, F), and 
the rather rare taxa Drouetiella epilithica (Fig. 1A) 
and Coccomyxa arvernensis (Fig. 3G). These species 
are first observed and hence reported for the algal 
flora of Ukraine.

Dead wood, unlike the bark of living trees, was 
characterized by a rather diverse composition of al-
gae, as 41 species were found. Green algae (75.5%), 
mainly Trebouxiophyceae (56.1%), were signifi-
cantly predominant, followed and accompanied 
by cyanobacteria, charophytes, xanthophytes, and 
diatoms (see Table 2). The number of species per 
sample ranged from 10 to 12 and averaged by 11.7 
species. The dominant biofilm complex was rich 
in species, including the trebuxiophycean algae, S. 
bacillaris, D. olivaceus (Fig. 2N), C. subellipsoidea 
(Fig. 3H), Elliptochloris subsphaerica, Chloroidium 
ellipsoideum (Fig. 3J), Dictyochloropsis splendida 
(Fig. 2K, L), Gloeocystis cf. polydermatica (Fig. 2H), 
and the ulvophytes Trentepohlia cf. umbrina (Fig. 
3L, M) and Printzina lagenifera. Quite often the 
dominant species on dead wood were identical to 
those that sporadically occur on the bark of living 
trees (see Tab. 1). The most interesting and rare spe-
cies of the genera Coelastrella Chodat, Coccomyxa 
Schmidle, Neocystis Hindak, and Dictyochloropsis 
Geitler (see below) were found on dead wood.

Fruiting bodies of polypore fungi. Green bio-
films on the fruiting bodies of Trametes versicolor 
were also studied. This fungus is usually charac-
terized by significant greening of its fruiting bod-
ies due to the associated microalgae. On this living 
substrate, 18 species of algae were found; 77.7% of 
them belonged to green algae and 16.7% to charo-
phytes. Cyanobacteria were represented by only one 
species, Nostoc cf. edaphicum. The number of spe-
cies per sample ranged from 5 to 8 (mean 7 species). 
The dominant taxa were S. bacillaris, D. olivaceus 

(Fig. 2N), C. subellipsoidea (Fig. 3H), and Interfilum 
terricola (Fig. 3I). Similar to the pattern observed 
on dead wood, some of the dominant species are 
those that occur sporadically on the bark of living 
trees. A strain of a rare alga belonging to the genus 
Pseudochlorella J.W.G. Lund was isolated from the 
fruiting bodies (see below).

Comparison of the species composition of 
algae on different substrates. The genera Kleb­
sormidium P.C. Silva, Mattox & W.H. Blackwell (5 
species) and Stichococcus Nägeli (4 species) were 
most diversely represented on the different sub-
strates investigated. Nostoc Vaucher ex Bornet et 
Flahault, Chloromonas Gobi, Coccomyxa, and El­
liptochloris Tschermak-Woess had three species 
each. Representatives of the green algae, S. bacil­
laris (F = 69.0%), C. subellipsoidea (66.7%), I. ter­
ricola (47.6%), D. olivaceus (40.5%), E. subsphaer­
ica (40.5%), and Trentepohlia cf. umbrina (38.1%), 
were most common in the studied habitats.

Comparison of the species composition of algae 
according to the Sørensen-Czekanowsky coeffi-
cient (Fig. 4) showed that the closest (most sim-
ilar) communities are those on woody substrates, 
i.e. bark of living trees and dead wood, followed by 
concrete, soil crusts, and fruiting bodies of poly-
pore fungus.

Study of isolated strains using an integrative 
approach. Nineteen strains isolated from the terres-
trial habitats of HNNP were studied by molecular 
phylogenetic methods. This helped to clarify their 
taxonomic position and species affiliation. On phy-
logenetic trees based on the 18S rRNA gene strains 
of cyanobacteria joined molecular clades formed by 
representatives of the genera Wilmottia, Drouetiel­
la Mai, J.R. Johanson & Pietrasiak, and Timaviella 
Sciuto & Moro, associating with the already known 
species: W. murrayi, D. epilithica, and T. edaphica 
(Fig. 5). For the original strain of Drouetiella, its 
relation to D. epilithica was also confirmed by the 
analysis based on the 16S-23S ITS region (Fig. 8A) 
showing a high level of support.

The strains of green algae of the class Chlorophy­
ceae on the phylogenetic tree based on the 18S rRNA 
gene were included in the clades of the genera Chlo­
romonas, Lobochlamys Pröschold, B. Marin, U.G. 
Schlösser & Melkonian, Chromochloris, and Coe­
lastrella (Fig. 6). Analysis of this phylogeny and the 
phylogeny based on the ITS region (Fig. 8B, Sup-
plementary Fig. S1A) showed the clustering of our 
strains with the species Chloromonas reticulata, L. 
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Table 1. Species composition of algae found in terrestrial habitats of the Holosiiv National Nature Park  
(* — species whose strains were studied by molecular phylogenetic methods; D — dominant species)

Taxon Con
crete

Bio
crusts

Tree 
bark

Dead 
wood

Polypore fungus 
fruiting bodies

CYANOBACTERIA
Cyanophyceae 6 3 2 2 1
Drouetiella lurida (Gomont) Mai, R.J. Johansen & Pietrasiak + – – – –
*Drouetiella epilithica D.-H. Kim, N.-J. Lee, H.-R. Wang, A.-S. Lim & 
O.-M. Lee

– + + – –

*Timaviella edaphica (Elenkin) O.N. Vinogradova & Mikhailyuk + + – + –
Phormidium corium Gomont – + – – –
Microcoleus autumnalis (Gomont) Strunecký, Komárek & R.J. Johansen – – + – –
Microcoleus vaginatus Gomont + – – – –
*Wilmottia murrayi (West & G.S. West) Strunecký, Elster & Komárek + – – – –
Nostoc cf. punctiforme Hariot + – – – –
Nostoc cf. edaphicum N.V. Kondrateva + – – – +
Nostoc sp. – – – + –

CHLOROPHYTA
Chlorophyceae 8 6 4 6 1
Chlamydomonas sp. – – + – –
*Chloromonas sp. + + – + –
*Chloromonas reticulata (Goroschankin) Gobi – – – + –
Chloromonas chlorococcoides (H. Ettl & K. Schwarz) Matsukaki, Y. Hara 
& Nozaki

– + – – –

Lobochlamys culleus (Ettl) Pröschold, B. Marin, U.W.Schlösser & 
Melkonian

– + + + +

Chlorococcum sp. – – + – –
Tetracystis vinatzeri Ettl & Gärtner D – – – –
Chlorosarcinopsis sp. + – – – –
Bracteacoccus cf. minor (Schmidle ex Schodat) Petrová + + – + –
Bracteacoccus giganteus H.W. Bischoff & Bold + + – + –
*Chromochloris zofingiensis (Döns) Fuciková & L.A. Lewis + – – – –
Coelastrella sp. + + + + –
Coelastrella cf. multistriata (Trenkwalder) Kalina & Punkochárová + – – – –
Trebouxiophyceae 18 10 22 23 13
Neocystis sp. – + + + –
*Neocystis mucosa Krienitz, C. Bock, Nozaki & M. Wolf – – + + –
Gloeocystis cf. polydermatica (Kützing) Hindák + – – D +
*Coenochloris cf. signiensis (Broady) Hindák + + + + +
Keratococcus bicaudatus (A. Braun ex Rabenhorst) J.B. Petersen + – – – –
Nannochloris sp. + D + – –
Apatococcus lobatus (Chodat) J.B. Petersen – – D + –
*Leptochlorella arboricola Mikhailyuk sp. nov. – – + + –
Chlorella vulgaris Beijerinck – + – – –
Chlorella sp. – – – + –
Stichococcus bacillaris Nägeli + + + D D
Stichococcus minutus Grintzesco & Petefi + – – – –
Stichococcus sp. – – + + +
Pseudostichococcus undulatus (Vinatzer) Van & Glaser – – + – –
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Taxon Con
crete

Bio
crusts

Tree 
bark

Dead 
wood

Polypore fungus 
fruiting bodies

Desmococcus olivaceus (Persoon ex Archarius) J.R. Laundon – – D D D
Diplosphaera chodatii Bialosuknia + – + + +
*Pseudochlorella signiensis (Friedl & O’Kelly) Darienko & Pröschold – – – – +
Elliptochloris subsphaerica (Reisigl) Ettl & Gärtner + + + D +
Elliptochloris bilobata Tschermak-Woess D – – – –
Elliptochloris cf. reniformis Ettl & Gärtner – – + – –
Chloroidium ellipsoideum (Gerneck) Darienko & al. + + + D –
*Chloroidium saccharophilum (W. Krüger) Darienko & al. + – + + –
Myrmecia biatorellae J.B. Petersen – + – + –
Lobosphaera incisa (Reisigl) Karsten & al. + – – – –
Parietochloris cf. alveolaris (Bold) Shin Watanabe & G.L. Floid + + – + –
*Dictyochloropsis splendida Geitler + – + D +
Symbiochloris cf. symbiontica (Tschermak-Woess) Skaloud, Friedl, A. 
Beck & Dal Grande

– – + – –

Symbiochloris cf. reticulata (Tschermak-Woess) Skaloud, Friedl, A. Beck 
& Dal Grande

+ – – + –

Trebouxia cf. arboricola Puymaly + – + + +
Trebouxia cf. crenulata Archibald – – + – –
Asterochloris sp. – – – + –
*Coccomyxa subellipsoidea E. Acton D + + D D
Coccomyxa cf. simplex Mainx – – + + +
*Coccomyxa arvernensis Jaag – – + + +
Leptosira sp. + – – – –
Xerochlorella minuta (J.B. Petersen) Mikhailyuk & P.M. Tsarenko – – – + –
Ulvophyceae 2 – 2 2 –
Pseudoendoclonium sp. D – – – –
Trentepohlia umbrina (Kützing) Bornet + – D D –
Printzina cf. lagenifera (Hildebrand) R.H. Thompson & Wujek – – + D –

CHAROPHYTA
Klebsormidiophyceae 5 5 4 4 3
Interfilum terricola (J.B. Petersen) Mikhailyuk & al. D – + + D
Interfilum cf. massjukiae Mikhailyuk & al. – – + – –
*Klebsormidium flaccidum (Kützing) P.C. Silva, Mattox & W.H. Blackwell D D + + –
Klebsormidium cf. subtile (Kützing) Mikhailyuk, Glaser, Holzinger & 
Karsten

+ + D + +

Klebsormidium dissectum (F. Gay) Ettl & Gärtner D D – – +
Klebsormidium nitens (Kützing) Lokhorst + + – + –
Klebsormidium crenulatum (Kützing) Lokhorst – D – – –

HETEROKONTOPHYTA
Xanthophyceae 1 1 – 2 –
Pleurochloris cf. meiringensis Vischer + + – + –
*Xanthonema bristolianum (Pascher) P.C. Silva – – – + –
Eustigmatophyceae 1 – – – –
Vischeria magna (J.B. Petersen) Kryvenda, Rybalka, Wolf & Friedl + – – – –
Bacillariophyceae 3 – – 2 –
Luticola cohnii (Hilse) D.G. Mann + – – – –
Luticola mutica (Kützing) D.G. Mann + – – + –
Hantzschia amphioxys (Ehrenberg) Grunow + – – + –
Number of species, units 44 25 34 41 18



10 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2025. 82 (1)

T.I. MIKHAILYUK et al.

Fig. 1. New and rare representatives of cyano-
bacteria and green algae of the Holosiiv National 
Nature Park. А: Drouetiella epilithica; B: Timaviel­
la edaphica; C: Wilmottia murrayi; D: Chloromo­
nas reticulata, optical section (left) and surface 
(right); E: Nostoc cf. edaphicum; F: Chloromonas 
sp.; G: Lobochlamys culleus, optical section (left) 
and surface (right); H: Chlorosarcinopsis sp.; I, M: 
Tetracystis vinatzeri (І — mature cells, M — zoo
spore); J: Trebouxia cf. crenulata; K: Chromochloris 
zofingiensis; L: Coelastrella cf. multistriata. Scale 
bars: A, C, F — 5 µm, B, D, G–M — 10 µm
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Fig. 2. New and rare representatives of Trebouxiophyceae 
(Chlorophyta) of the Holosiiv National Nature Park. А: Trebo­
uxia cf. arboricola; B, C: Coenochloris cf. signiensis; D: Pseudo­
chlorella signiensis; E, F: Neocystis mucosa (F — mucilage 
stained with methylene blue); G: Neocystis sp. (mucilage stai-
ned with methylene blue); H: Gloeocystis cf. polydermatica; I: 
Chloroidium saccharophilum; J: Nannochloris sp.; K, L: Dicty­
ochloropsis splendida (K — optical section, L — surface); M: 
Dictyochloropsis symbiontaca (optical section — top, surface 
— bottom); N: Desmococcus olivaceus; O, P: Apatococcus lo­
batus; Q: Diplosphaera chodatii. Scale bars: F, J — 5 µm, A–E, 
G–I, K–Q — 10 µm
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Fig. 3. New, rare, and dominating species from Trebouxiophyceae, 
Ulvophyceae (Chlorophyta) and Klebsormidiophyceae (Charophyta) 
of the Holosiiv National Nature Park. А–D, F: Leptochlorella ar­
boricola Mikhailyuk sp. nov. (A, B, F: vegetative cells, C, D: spo-
rangia); E: Klebsormidium flaccidum; G: Coccomyxa arvernensis; 
H: Coccomyxa subellipsoidea; I: Interfilum terricola; J: Chloroidium 
ellipsoideum; K: Parietochloris alveolaris; L, M: Trentepohlia um­
brina (appearance in culture); N: Klebsormidium dissectum. Scale 
bars: 10 µm
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culleus, Chromochloris zofingiensis, and C. multist­
riata. However, one of the original Chloromonas 
strains formed an independent branch on the tree 
based on the ITS-2 region. The strains of the class 
Trebouxiophyceae joined the clades of the genera 
Coenochloris/Gloeocystis, Chloroidium Nadson, Dic­
tyochloropsis, Pseudochlorella, Neocystis, Leptochlo­
rella, and Coccomyxa, while only one strain joined 
the combined clade of Nannochloris- or Chlorel­
la-like algae (Fig. 7). This phylogeny and analysis 
of the ITS region showed the association of our 
strains with the clades of known species: Coeno­
chloris signiensis, Chloroidium saccharophilum, Dic­
tyochloropsis splendida, Pseudochlorella signiensis, 
Neocystis mucosa, Coccomyxa subellipsoidea, and C. 
arvernensis (Figs. 9, 10A, Supplementary Fig. S1B). 
The Leptochlorella strain formed a separate branch 
in the phylogeny of this genus according to the 
18S rRNA gene. It was also confirmed by the tree 
based on the rbcL gene (Fig. 10B). The strain of the 
streptophyte algae of the genus Klebsormidium on 
the phylogenetic tree based on the ITS-1,2 region 
joined the clade formed by K. flaccidum strains 
(Supplementary Fig. S2).

Discussion

Concrete is a mixture of cement, water, and sand. 
Cement, in turn, consists mainly of calcium oxide 
and silicon dioxide. Therefore, it is most similar in 
chemical properties to natural sandstone, although 

some types of concrete have a low pH (John, 1988). 
Concrete is a light and porous material often inha-
bited by algae of various taxonomic groups (Ferrari 
et al., 2015; Nowicka-Krawczyk et al., 2022). High 
overall algal diversity and significant diversity of 
dominant species for similar substrates, such as 
concrete fences and building walls, in the Kaniv Na-
ture Reserve were also previously noted (Mikhai
lyuk, 1999).

Table 2. Taxonomic structure of the terrestrial algal flora of the Holosiiv National Nature Park

Taxon
Number of species, units (%)

Concrete Biocrusts Tree bark Dead 
wood

Polypore fungus 
fruiting bodies In total

CYANOBACTERIA 6 (13.6) 3 (12.0) 2 (5.9) 2 (4.9) 1 (5.6) 10 (13.3)
Cyanophyceae 6 (13.6) 3 (12.0) 2 (5.9) 2 (4.9) 1 (5.6) 10 (13.3)
CHLOROPHYTA 28 (63.6) 16 (64.0) 28 (82.4) 31 (75.5) 14 (77.7) 51 (68.0)
Chlorophyceae 8 (18.2) 6 (24.0) 4 (11.8) 6 (14.5) 1 (5.6) 13 (17.3)
Trebouxiophyceae 18 (40.9) 10 (40.0) 22 (64.7) 23 (56.1) 13 (72.1) 36 (48.0)
Ulvophyceae 2 (4.5) - 2 (5.9) 2 (4.9) - 3 (4.0)
CHAROPHYTA 5 (11.4) 5 (20.0) 4 (11.7) 4 (9.8) 3 (16.7) 7 (9.3)
Klebsormidiophyceae 5 (11.4) 5 (20.0) 4 (11.7) 4 (9.8) 3 (16.7) 7 (9.3)
HETEROKONTOPHYTA 5 (11.4) 1 (4.0) - 4 (9.8) - 6 (8.0)
Xanthophyceae 1 (2.3) 1 (4.0) - 2 (4.9) - 2 (2.7)
Eustigmatophyceae 1 (2.3) - - - - 1 (1.3)
Bacillariophyceae 3 (6.8) - - 2 (4.9) - 3 (4.0)
Total, units (%) 44 (100) 25 (100) 34 (100) 41 (100) 18 (100) 75 (100)
Mean number of species per sample 11.8 8.8 6.4 11.7 7.0 8.4

Fig. 4. Dendrite of the floristic resemblance of the species 
composition of terrestrial algae of different habitats of the 
Holosiiv National Nature Park according to the Sørensen-
Czekanowsky coefficient (%)
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Fig. 5. Molecular phylogeny of Cyanobacteria based on comparison of the nucleotide sequences of the 16S rRNA gene. 
Phylogenetic trees in Figs. 5–10 were inferred by the Bayesian Posterior Probabilities (PP) values (left) and Maximum 
Likelihood bootstrap support (BP, right). Only values of PP above 0.8 and BP above 50% are specified. Sequences in bold 
represent newly sequenced strains. Authentic strains are marked with an asterisk
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Fig. 6. Molecular phylogeny of Chlorophyceae (Chlorophyta) based on comparison of the nucleotide sequences of 
the 18S rRNA
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Fig. 7. Molecular phylogeny of Trebouxiophyceae (Chlorophyta) based on comparison of the nucleotide 
sequences of the 18S rRNA
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The dominating species complex included rep-
resentatives of the genera Coccomyxa, Pseudoendo­
clonium, and Klebsormidium. Green filamentous 
algae, such as Klebsormidium and Prasiola, have 
been found to be typically abundant in biofilms on 
buildings in Western European cities, along with a 
high diversity of cyanobacteria under conditions of 
high humidity (Rindi, Guiry, 2003; 2004). Green 
algae and cyanobacteria are considered pioneers of 
rocky substrate colonisation, with representatives 
of Chlorophyta dominating sandstones (Macedo et 
al., 2009). Representatives of Trebouxiophyceae and 

Klebsormidiophyceae are the most common taxa in 
terrestrial habitats, especially on hard anthropogen-
ic substrates (Leliaert et al., 2012; Nowicka-Kraw-
czyk et al., 2022). Diatoms occur sporadically on 
rocky substrates with sufficient moisture (Nienow, 
1996; Johansen, 1999). Luticola and Hantzschia 
have been found on concrete structures, as they 
are typical terrestrial representatives of diatoms 
(Johansen, 1999). It has been reported that the de-
velopment of algae on substrates of anthropogenic 
origin mainly depends on the physical properties 
(porosity, roughness, hygroscopicity) and to a lesser 

AA

BB

Fig. 8. Molecular phylogeny based on comparison of the nucleotide sequences of sites containing the ITS region.  
A: Drouetiella, 16S-23S ITS; B: Coelastrella, ITS-1,2
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Fig. 9. Molecular phylogeny based on comparison of the nucleotide sequences of 18S rRNA and ITS-1,2. A: Coccomyxa;  
B: Neocystis

AA

BB
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extent on chemical composition of these substrates 
(John, 1988; Nienow, 1996; Macedo et al., 2009). 
However, the influence of the local climate on al-
gae is usually more significant than the properties 
of the substrate (Rindi, Guiry, 2004; Macedo et al., 
2009; Nowicka-Krawczyk et al., 2022). In tropical 
humid climates, buildings are predominantly cov-
ered with cyanobacteria and Trentepohliales, while 
in temperate latitudes green trebuxiophycean algae 
mainly develop (John, 1988). The seasonal changes 
are minor on stony substrates of anthropogenic ori-
gin (Mikhailyuk, 1999; Rindi, Guiry, 2004).

Biological soil crusts are complex microecosys-
tems consisting of many organism groups that play 
a significant role in numerous phytocenoses, main-
ly in drylands (Belnap, Lange, 2001; Weber et al., 

2016). However, in temperate forests, the biocrusts, 
as a rule, do not play such a significant role as abun-
dant vegetation, as they occur only sporadically in 
places where the plant cover had been damaged, 
for example, after wind breakage. Here, the domi-
nance of mainly Klebsormidium and moss protone-
ma along with the low occurrence of cyanobacteria 
are typical for biocrusts of forest plant communities 
(phytocenoses), which has been shown for forests 
of central Germany (Glaser et al., 2017; 2018). Kleb­
sormidium is one of the main algal components of 
biocrusts, especially in temperate zones (Mikhai-
lyuk et al., 2015; Donner et al., 2017; Rindi et al., 
2011). Forest biocrusts are characterized by an 
impoverished and homogeneous species composi-
tion compared to sand dune biocrusts, where green 

Fig. 10. Molecular phylogeny based on comparison of the nucleotide sequences of 18S rRNA and ITS-1,2 (A: Pseudochlorella) 
and rbcL gene (B: Leptochlorella species and relatives)

AA

BB
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algae and cyanobacteria are diverse and the num-
ber of taxa per sample can vary within wider limits 
(from 16 to 31 species; Schulz et al., 2016). The bio
crusts of deserts and other arid regions are more di-
verse, with a predominance of cyanobacteria, and 
an important and often dominant ecological role 
in phytocenoses (Tomas, Dougill, 2006; Büdel et al., 
2009).

Bark of living trees. The dominant algal species 
D. olivaceus, A. lobatus, and Trentepohlia cf. umbri­
na are typical edificators of tree biofilms in temper-
ate zones (Hoffmann, 1989; Nienow, 1996). Such 
algal communities have been described in Europe 
(Barkmann, 1958), including Pleurococcocetum 
(green biofilms on bark dominated by Apatococcus 
or Desmococcus), Trentepohlietum (dominance of 
trentepohlian algae, with the formation of orange or 
brown biofilms) and Prasioletum (woolly green bio- 
films dominated by Prasiola). It is known that with 
the advancement from Western to Eastern Europe, 
Klebsormidium replaces Prasiola as the dominant in 
communities (Rindi, Guiry, 2003). Therefore, it can 
be stated that in the Holosiiv NNP we revealed all 
three communities of corticolous algae: Pleurococ-
cocetum or Trentepohlietum along the tree trunks, 
and Prasioletum near the bases of trees.

The change of the main dominant taxa on tree 
bark from D. olivaceus to A. lobatus probably occurs 
due to the influence of microclimatic factors, in 
particular due to the higher atmospheric humidity 
of the Lisnyky and Bychok tracts, which are located 
near the Dnipro floodplain. We observed a similar 
replacement of D. olivaceus dominating on the bark 
of trees in the forest tract of the Kaniv Nature Re-
serve, by A. lobatus on the trees of Zmiyini Islands 
(not to be confused with Zmiinyi/Snake Island in 
the Black Sea), which are surrounded by the waters 
of the Dnipro River (Mikhailyuk, 1999). Apatococ­
cus lobatus is common in the aerophytic commu-
nities of Western Europe (Hallmann, et al., 2011; 
Neustupa, Štifterová, 2013; Karsten et al., 2022). It 
was also noted that Desmococcus and Apatococcus 
can replace each other in aerophytic communities 
(Hallmann et al., 2013).

Epiphytic algal habitats are generally among the 
most arid sites compared to other terrestrial habi-
tats (Hoffmann, 1989). The bark of living trees does 
not accumulate or retain moisture, unlike porous 
or fissured rocky substrates and soil. Atmospher-
ic moisture is the main water source in epiphytic 
communities (Barkmann, 1958; Hoffmann, 1989; 

Nienow, 1996), therefore their development and di-
versity directly depend on the amount and frequen-
cy of precipitation and/or on the present air hu-
midity. The rapid runoff and evaporation of water 
is also facilitated by vertically oriented tree trunks. 
The low number of algae species found on the bark 
is typical for this type of habitat in the temperate 
zone (Mikhailyuk, 1999). The number of species on 
tree bark is significantly higher in tropical regions 
(Neustupa, Škaloud, 2010; Neustupa, Štifterová, 
2013), evidently because of the generally more hu-
mid air.

The species composition of corticolous algae is 
significantly dependent on climate, so their distri-
bution clearly demonstrates geographical trends. In 
particular, the distribution of typical inhabitants 
of Pleurococcocetum decreases in tropical regions, 
while the frequency of Trentepohlietum increases, 
where they compete in distribution and diversity 
with cyanobacteria (Nienow, 1996; Lemes-da-Silva 
et al., 2010; Kharkongor, Ramanujam, 2014; Ar-
guelles, 2019; Saraphol et al., 2024). Trentepohliales 
on tree bark can grow in the temperate zone locally, 
where there is the sufficient moisture, but they are 
common in humid tropical and subtropical regions, 
where cyanobacteria (Scytonema, Brasilonema, etc.) 
also form the main part of the epiphytic algal flora 
(Hoffmann, 1989; Neustupa, Škaloud, 2008; 2010; 
Neustupa, Štifterová, 2013). Terrestrial cyanobac-
teria require periodic moistening for their active 
development; therefore, they are common on tree 
bark only in regions with frequent rains, which pro-
vide water flowing down the trunks (Nienow, 1996). 
They are probably not able to exist only due to water 
evaporation (unlike representatives of Trebouxio­
phyceae), and therefore they typically lack occur-
rence in bark biofilms in the temperate zone.

The composition of tree bark algae depends 
mainly on external conditions and much less on 
the host tree species (Hoffmann, 1989; Mikhai
lyuk, 1999; Neustupa, Škaloud, 2008; 2010; Neustu-
pa, Štifterová, 2013). However, it is likely that such 
parameters as the pH value of the bark and the de-
gree of its fracturing can affect the composition and 
diversity of algae. A certain influence of these pa-
rameters on algae has been noted (in particular, the 
higher the pH and fracturing, the more diverse the 
communities), but it is rather indirect (Neustupa, 
Štifterová, 2013; Kulichová et al., 2014).

Dead wood, unlike the bark of living trees, is a 
completely different, much more favorable substrate 
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for both algae and other cryptogams (Mikhailyuk, 
1999; Neustupa, Škaloud, 2010). It is a porous ma-
terial capable of retaining water, which is available 
in the form of vapor and liquid moisture (Nienow, 
1996). In addition, water retention is often facilitat-
ed by the horizontal arrangement of fallen trunks 
or fallen branches. Dead wood is also characterized 
by its increased trophicity; decomposing wood pro-
motes active development of algae and occurrence 
of representatives of various taxonomic groups 
with different environmental requirements. The 
fact that some dominant species on dead wood and 
fruiting bodies of polypore fungi sporadically occur 
on the bark of living trees has been reported earlier 
(Mikhailyuk, 1999).

Fruiting bodies of polypore fungi. The liter-
ature concerning the development of algae on the 
surface of fruiting bodies of fungi is scarce (Stoy-
neva et al., 2015). The question of what underlies 
this phenomenon remains debatable, whether al-
gae use the fruiting bodies as a suitable substrate, 
or whether there is some kind of consortial rela-
tionship between them and the fungus, similar to 
recently described alcobiosis (Vondrák et al., 2023), 
i.e. symbiotic relationships between algae and cor-
ticioid fungi living on trees. It has been proven that 
carbon is transferred as part of the synthesized or-
ganic matter from the algae to the fungus. Interest-
ingly, one of the components of alcobiosis, Desmo­
coccus olivaceus and a representative of Stichococcus 
s.l., were dominants of algal biofilms on polypore 
fungi in the HNNP. The data on algal participation 
in symbiotic relationships was obtained concerning 
algae growing on wood-destroying fungi (Mukhin 
et al., 2016, 2017). Such algae were called myceto­
bionts, although it was shown that they are not fun-
gi-specific taxa, but rather common aerophytic spe-
cies growing on tree bark. The number of species 
in the fungal sample was low and ranged from 4 to 
6, which is consistent with our data. Another study 
(Voytsekhovich et al., 2015) showed that wood-de-
stroying fungi of the genus Hyphodontia can exist 
both without algae and with them (species of Coc­
comyxa and Elliptochloris), forming symbiotic asso-
ciations.

Molecular studies and novel floristic discover-
ies. Our molecular phylogenetic study of the strains 
isolated from terrestrial habitats of the HNNP al-
lowed not only to clarify their taxonomic affiliation, 
but also to find a number of new floristic novelties 
and the habitats of rare and noteworthy species. 

In particular, the strains of cyanobacteria studied 
using the polyphasic approach turned out to be 
representatives of the genera Wilmottia, Drouetiel­
la, and Timaviella (Fig. 5). For Wilmottia, it is the 
first morphologically and molecularly confirmed 
record in Europe (for details, see Mikhailyuk et al., 
2023). The strain of fine-filamentous cyanobacte-
ria isolated from the pine bark, on a phylogenetic 
tree based on the both the 16S rRNA gene and the 
16S-23S ITS sequences joined the subclade of Drou­
etiella epilithica with a similarity level of 100% (Fig. 
8A). This is the second discovery of this species in 
the world. It was so far described only from a stone 
monument in South Korea (Kim et al., 2023), and 
hence our Kyiv record expands the ecological and 
biogeographical spectrum of D. epilithica (Fig. 1A). 
Another Leptolyngbya-like strain isolated from a 
biocrust sample joined the subclade of Timaviella 
edaphica (Fig. 1B, Mikhailyuk et al., 2022).

Among the studied Chlorophyceae strains, two 
were found to be representatives of Chloromonas, 
one each of Lobochlamys, Chromochloris, and Coe­
lastrella (Fig. 6). Phylogeny based on the ITS region 
showed that one of the strains is Chloromonas retic­
ulata (Fig. 1D), while the other can only be assigned 
as Chloromonas sp. (Fig. 1F, Supplementary Fig. 
S1A). Both strains were isolated from dead wood. 
The Lobochlamys strain (black locust bark) on the 
18S rRNA tree joined the clade with L. culleus (Fig. 
1G; Fig. 6), together with its authentic strain. The 
ITS-1,2 sequence for the Chromochloris strain was 
identical to the authentic strain of Ch. zofingiensis 
(Fučíková, Lewis, 2012). It also joined the clade of 
Ch. zofingiensis on the tree based on 18S rRNA (Fig. 
6). This record is a new genus and species for the 
flora of Ukraine. Chromochloris zofingiensis (Fig. 
1K) is a cryptic taxon widely distributed world-
wide (Fučíková, Lewis, 2012). Probably, based on 
morphological features, it was previously identified 
as a species of Bracteacoccus Tereg. or Muriella J.B. 
Petersen. The Coelastrella strain on the ITS based 
phylogenetic tree joined the clade of C. multistriata 
(Fig. 8B). It is the second record of this species (Fig. 
1L) in Ukraine; previously, it was reported from 
granite outcrops of the Teteriv River (Mikhailyuk et 
al., 2011).

Nine strains, according to our phylogenetic anal-
ysis, belong to class Trebouxiophyceae (Fig. 7). Two 
of them joined the clades of still unrevised groups. 
Therefore, at present their molecular identification 
is impossible. One of these strains (Fig. 2J), isolated 
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from the dead wood, joined the clade of Nanno­
chloris- or Chlorella-like algae. Most often, such mi-
croalgae from terrestrial habitats are identified as 
Chlorella minutissima or Mychonastes homosphaera 
(Chlorophyceae), but phylogenetically they belong 
to another class of green algae. The second strain 
is a representative of the Coenochloris signiensis 
/ Gloeocystis polydermatica group (Fig. 7), which 
has also not yet been phylogenetically studied in 
depth. We identified this representative as Coeno­
chloris cf. signiensis (Fig. 2B, C). In Ukraine, it was 
reported from the granite outcrops of the Southern 
Bug, Teteriv, and Ros rivers valleys (Mikhailyuk et 
al., 2011), sandstone outcrops of the Hutsulshchyna 
National Nature Park (Mikhailyuk, Darienko, 2013), 
and tuff breccias and lichen thalli (as an epiphyte) 
of the Karadag Nature Reserve in Crimea (Voytse-
khovich, 2008; Voytsekhovich et al., 2009). Molecu-
lar phylogenetic data confirmed the morphological 
identification of other trebouxiophycean strains; 
among them, the common species, Chloroidium 
saccharophilum (Supplementary Fig. S1B), and the 
rare one, Dictyochloropsis splendida (Fig. 2K, L, Fig. 
7; Prodromus, 2024). One of the strains was identi-
fied as Pseudochlorella signiensis (Fig. 2D, Fig. 10A; 
on Trametes fruiting bodies) by the results of 18S 
rRNA and ITS phylogeny. It is its second record 
in Ukraine. Previously this species was found on 
sandstone outcrops of the Hutsulshchyna National 
Nature Park (Mikhailyuk, Darienko, 2013). Based 
on the same molecular markers, two strains were 
assigned to Coccomyxa subellipsoidea (Fig. 3H, Fig. 
9A; dead wood and biocrust). This species has been 
repeatedly found in Ukraine (Prodromus, 2024), 
but its record has been molecularly confirmed for 
the first time.

Several strains represent new taxa for the flo-
ra of Ukraine. Among them are Neocystis mucosa 
(Fig. 2E, F, Fig. 9B) isolated from dead wood and 
Coccomyxa arvernensis (Fig. 3G, Fig. 9A) inhabit-
ing Pinus bark. These species are difficult to identify 
by morphological characters which are implicit, but 
they are clearly separated by molecular phylogeny 
(Fig. 7, Fig. 9A, B). Previously we identified C. arv­
ernensis as Elliptochloris bilobata due to their high 
morphological similarity. Coccomyxa arvernen­
sis in mature culture has large broadly ellipsoidal 
cells with a bilobate chloroplast without a pyrenoid, 
which is similar to E. bilobata (Fig. 3G, Darienko 
et al., 2015). Also, from the pine bark we isolated 
unicellular alga with Chlorella-like morphology. 

According to 18S rRNA phylogenetic analysis, our 
strain joined the clade of the rare monospecific ge-
nus Leptochlorella (Fig. 7; Neustupa et al., 2013a). It 
was described from the bark of Cupressus semper­
virens L. in Slovenia, and up till now is known only 
from this location. On the 18S rRNA based phy-
logenetic tree, the Ukrainian strain of Leptochlorella 
distances itself from the type species of this genus 
(Fig. 7); therefore, we propose the description of a 
new species (see below).

Among streptophyte algae, molecular phyloge-
netic methods revealed Klebsormidium flaccidum 
(Robinia bark, Fig. 3E, Supplementary Fig. S2). To 
identify the strain of the yellow-green alga isolated 
from the dead wood, the sequence of the chloro-
plast gene rbcL was analyzed. As a result, it turned 
out to be a noteworthy species Xanthonema bristo­
lianum, which has already been reported previously 
(Rybalka et al., 2020).

Description of a new species of the rare genus 
Leptochlorella. Besides the authentic strain Lep­
tochlorella corticola (CAUPH8401) (Neustupa et al., 
2013a), other strains of this clade include Leptochlo­
rella sp. (UTEX EE84) isolated from the Negev De-
sert, Israel (Fucíková et al., 2014) and two uniden-
tified representatives, from hypolithic communities 
growing on quartz in the high-altitude tundra of 
Central Tibet (Uncultured Trebouxiophyceae clone 
QE17 and clone QE29; Wong et al., 2010) and from 
a lake in Antarctica (SC2-2, Schirmacher Oasis; De 
Wever et al., 2009). Thus, this clade contains eco-
logically diverse algae inhabiting various extreme 
habitats (tree bark in subtropical and temperate 
climates, desert, high-mountain tundra or an Ant-
arctic lake). The strain we isolated forms a separate 
lineage on the 18S rRNA tree (Fig. 7). Comparison 
of the 18S rRNA sequence of our strain with oth-
ers showed that their similarity ranges from 90 to 
93%, which corresponds to different species of the 
same genus (Supplementary Tables S1, S2). Com-
pared to the authentic strain of L. corticola, the 
Ukrainian strain has 16 different nucleotides of the 
18S rRNA gene. A comparison of the most inform-
ative helices of the secondary structure of 18S rRNA 
(E23_1/E23_2, 43 and 49, see Darienko et al., 2016) 
showed their significant similarity (Supplementary 
Fig. S3). The Ukrainian strain differs from L. corti­
cola (CAUPH8401) by 1 hCBC, 2 mismatches and 
3 changes in the loops of helix E23_1/E23_2. With 
other helices (43 and 49), the differences were only 
in a few nucleotides in the loops. A model of the 
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secondary structure of ITS-2 of our strain (Supple-
mentary Fig. S4) is characterized by a unique struc-
ture, since it consists of 3 helices, the last of which is 
branched. Unfortunately, the ITS was not obtained 
for the authentic strain of L. corticola; however, 
the sequence of the rbcL gene was obtained (Neu-
stupa et al., 2013a). Comparison of the rbcL gene 
sequences of the original strain and L. corticola 
(CAUPH8401) (Fig. 10B) showed a significant dif-
ference in 45 nucleotides (59% similarity, see Sup-
plementary Tables S3, S4). Leptochlorella corticola 
strain CAUPH8401, Leptochlorella sp. UTEX EE84, 
and Ukrainian strain Golos-2-1 have Chlorella-like 
morphology, a parietal chloroplast without a pyre-
noid, and differ only in details. All of the above data 
provide justification for the description of a new 
species of Leptochlorella.

Leptochlorella arboricola Mikhailyuk sp. nov. 
(Fig. 3A–D, F, Fig. 11).

Diagnosis: Vegetative cells solitary, uninucleate. 
Cells widely ellipsoid, ovoid to almost spherical and 
pyriform, (11.1–)13.9–17.8(–21.1) μm in length, 
(8.3–)10.6–15.6(–20.6) µm in width. Chloroplast 
single, parietal, without a pyrenoid, divided into 
two or three-four lobes. Vegetative cells richly filled 

with transparent spherical droplets. Secondary ca-
rotenoids not produced. Asexual reproduction via 
2–8(16) widely ellipsoid to spherical autospores, 
5.6–8.3 × 5.0–6.7 µm.

Morphologically differs from L. corticola by the 
cell shape and transparent spherical droplets richly 
filling vegetative cells. Phylogenetically differs by its 
composition and secondary structure of 18S rRNA 
region (PV102507) and rbcL sequences (PV102579).

Type locality: algal biofilm growing on the bark 
of Pinus sylvestris, Holosiiv Forest, Holosiiv Nation-
al Nature Park, Kyiv, Ukraine.

Holotype (designated here): KW-A32656, pre-
served culture material of authentic strain Go-
los-2-1 (IBASU-A-812), Algotheca, Herbarium of 
the M.G. Kholodny Institute of Botany of the Na-
tional Academy of Sciences of Ukraine (KW).

Iconotype (in support of the holotype indicated 
here): Figures 3A–D, F, 11.

Authentic strain: Golos-2-1 was deposited in 
IBASU-A collection, M.G. Kholodny Institute of 
Botany of NASU of Ukraine, Kyiv, Ukraine, under 
number IBASU-A-812.

Etymology: arboricola = from the Latin word ar­
bor, meaning tree (referring to the type habitat).

Fig. 11. Leptochlorella arboricola Mikhailyuk sp. nov. A: mature vegetative cells; B: young cells; C: sporangium. Scale bar: 10 µm
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Conclusion

As a result of the study of terrestrial algae and cy-
anobacteria of the Holosiiv National Nature Park, 
75 species were discovered. Among them, Chloro­
phyta, especially representatives of class Trebou­
xiophyceae, dominated. The most diverse species 
composition of algae was found on rocky substrates 
(44 species) and dead wood (41), the same substra-
tes had the most diverse composition of dominant 
species. Fewer species were found on tree trunks 
(34), biocrusts (25) and fruiting bodies of polypore 
fungus (18). The genera Klebsormidium (5 species) 
and Stichococcus (4 species) were most diversely re-
presented on different substrates. Representatives 
of green algae, Stichococcus bacillaris, Coccomyxa 
subellipsoidea, Interfilum terricola, Desmococcus 
olivaceus, Elliptochloris subsphaerica, and Trentepo­
hlia cf. umbrina, were most frequent in the studied 
habitats. A study on the relationship between the 
species composition of algae and the tree species re-
vealed a positive interaction only for Robinia, while 
other tree trunks were dominated by the same algal 
species regardless of the location. The algal speci-
es composition differed at the base of the tree and 
at a height along the trunk. The dominant algal 
species of dead wood and fruiting bodies of poly-
pore fungi are the same that sporadically occur on 
the bark of trees. Woody substrates (tree bark and 
dead wood) have the closest composition of algae. 
A number of new and noteworthy taxa was revea-
led using molecular phylogenetic methods. Among 
them, three genera (Wilmottia, Chromochloris, and 
Leptochlorella) and five species (Wilmottia murrayi, 
Drouetiella epilithica, Chromochloris zofingiensis, 
Neocystis mucosa, Coccomyxa arvernensis) are for 

the first time reported for Ukraine. Five rare species 
of Coelastrella, Pseudochlorella, Coenochloris, Dicty­
ochloropsis, and Coccomyxa were found, and a new 
species of Leptochlorella, L. arboricola Mikhailyuk, 
was described.
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Водорості наземних місцезростань  
Національного природного парку "Голосіївський" (Київ, Україна)  
з описом Leptochlorella arboricola sp. nov. (Trebouxiophyceae, Chlorophyta)
Т.І. МИХАЙЛЮК 1, О.М. ВИНОГРАДОВА 1, Е.М. ДЕМЧЕНКО 1,  
В.Р. ПЕТЛЬОВАНА 2, К. ГЛАЗЕР 3, У. КАРСТЕН 4,5
1	 Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, Україна
2	 Освітньо-науковий центр "Інститут біології та медицини",  
	 Київський університет імені Тараса Шевченка, Україна
3	 Інститут біологічних наук, Біологія/Екологія,  
	 Технічний університет Гірнича академія Фрайберга, Німеччина
4	 Інститут біологічних наук, Університет Ростока, Німеччина
5	 Міждисциплінарний факультет, Університет Ростока, Німеччина

Реферат. Національний природний парк "Голосіївський" створено з метою охорони природних екосистем Лісо-
степу та Київського Полісся, що збереглися на території мегаполісу Києва. У природному парку активно вивча-
ли мікроводорості водойм, тоді як дані про наземні водорості дуже обмежені. Досліджено різноманіття водорос-
тей наземних місцезростань в урочищах Голосіївський ліс, Теремки, Лісники та Бичок. Всього виявлено 75 видів: 
Cyanobacteria (10 видів), Chlorophyta (52), Charophyta (7), Heterokontophyta (6). Найрізноманітніший видовий склад 
виявлено на кам’янистих субстратах — бетонних довготривалих оборонних точках Другої світової війни (ДОТах, 44 
види, з домінуванням Tetracystis vinatzeri, Coccomyxa subellipsoidea, Elliptochloris bilobata, Pseudoendoclonium sp. та ін.) 
та мертвій деревині (41, Stichococcus bacillaris, Desmococcus olivaceus, Coccomyxa subellipsoidea, Elliptochloris subsphaerica 
та ін.). Менше видів виявлено на корі дерев (34, Desmococcus olivaceus, Apatococcus lobatus, Trentepohlia cf. umbrina, 
Klebsormidium cf. subtile), ґрунтових кірочках (25, K. flaccidum, K. cf. dissectum та K. crenulatum, Nannochloris sp.) та пло-
дових тілах трутовикового гриба (18, Stichococcus bacillaris, Desmococcus olivaceus, Coccomyxa subellipsoidea, Interfilum 
terricola). Найспецифічнiшими за видовим складом водоростей виявилися кам’янисті субстрати, а найбільш подіб-
ними — деревні субстрати, кора живих дерев і мертва деревина. За допомогою молекулярно-філогенетичних мето-
дів виявлено низку нових і рідкісних таксонів. Серед них три роди (Wilmottia, Chromochloris і Leptochlorella) та п’ять 
видів уперше наведено для флори України (Wilmottia murrayi, Drouetiella epilithica, Chromochloris zofingiensis, Neocystis 
mucosa та Coccomyxa arvernensis). Виявлено п’ять рідкісних видів з родів Coelastrella, Pseudochlorella, Coenochloris, 
Dictyochloropsis і Coccomyxa та описано новий вид з роду Leptochlorella.

Ключові слова: біологічні ґрунтові кірочки, водорості, кам’янисті субстрати, кора живих дерев, лісові фітоценози, 
мертва деревина, плодові тіла трутовиків, Україна, ціанобактерії, 16S/18S рРНК, ITS, rbcL, Leptochlorella arboricola
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Вступ

Розроблення наукових основ охорони флорис-
тичного різноманіття — актуальне завдання бо-
танічних досліджень. Особливої уваги при цьому 
потребують рідкісні та зникаючі види рослин. Од-
нією з найбагатших на рідкісні види є родина Or­
chidaceae. Усі представники цієї родини в Україні 
охороняються на національному рівні. Види роду 
Hemipilia Lindl. поширені переважно в Півден-
но-Східній Азії (Lang et al., 1997; Averyanov et al., 

2020). Ареал лише одного виду цього роду — He­
mipilia cucullata (Neottianthe cucullata) — виходить 
за межі Південно-Східної Азії, і цей вид є євра-
зійським бореальним елементом флори України.

Матеріали та методи

Метою наших досліджень було встановлення ди-
намічних тенденцій ареалу виду в межах Украї-
ни, причин деградації та елімінації популяцій 
H. cucullata і специфіки його екотопів в Україні. 
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Динаміка ареалу Hemipilia cucullata (Orchidaceae)  
в межах України
Віктор І. МЕЛЬНИК * , Олександр Р. БАРАНСЬКИЙ
Національний ботанічний сад імені М.М. Гришка НАН України, 
вул. Садово-Ботанічна 1, Київ 01014, Україна
* Автор для листування: melnykviktor@gmail.com

Реферат. Hemipilia cucullata (Orchidaceae) — рідкісний вид флори України. Детальне вивчення його географічного 
поширення дало змогу встановити особливості динаміки ареалу виду в нашій країні. За понад двохсотрічний 
період ботанічних досліджень (з 1805 до 2018 рр.) в Україні було зареєстровано 45 локальних популяцій H. cucul­
latа, зокрема 28 — на Українському Поліссі, 16 — у Лісостепу та одну — в горах Криму. У XIX — на початку XX ст. 
ареал виду охоплював північну частину України, у Криму існував окремий ексклав. Екотопами H. cucullatа є соснові 
ліси з розвиненим моховим ярусом. Інтенсивне вирубування природних лісів призвело до руйнування мохового 
покриву разом з підстилкою та до порушення водного балансу екотопів виду та елімінації популяцій H. cucullata 
на території України, в тому числі за рахунок погіршення умов для розвитку мікоризного гриба-симбіонта Cera­
torhiza goodyerae-repentis. Єдиний, що зберігся до наших днів, локалітет H. cucullatа в Національному природному 
парку "Кременецькі гори" тепер відділений від основної частини загального ареалу значною диз’юнкцією. Наявність 
популяції H. culullata в охоронній зоні національного природного парку є хорошою передумовою її збереження. З 
огляду на інтенсивну інвазію адвентивних рослин в екотоп H. cucullatа, пропонується проводити природоохоронний 
менеджмент, пов’язаний із моніторингом і прогнозуванням подальшого розвитку популяції виду, видаленням 
чужорідних рослин.

Ключові слова: зміни чисельності, охорона, стан популяції, Червона книга України, Hemipilia cucullata
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Об’єктом досліджень є локальні популяції H. cu­
cullata в Україні. Детальний аналіз географічного 
поширення та еколого-ценотичних умов зростан-
ня H. cucullata в історичному аспекті проведено 
на основі літературних, гербарних відомостей і 
матеріалів власних експедиційних досліджень. 
Польові дослідження проводили в 2022–2023 рр. 
Фітоценотичний опис місцезростання H. cuculla­
ta в урочищі Барабан на території національно-
го природного парку (НПП) "Кременецькі гори" 
(Тернопільська обл.) проводили за методикою, 
прийнятою у Східній Європі (Rabotnov, 1984). Фо-
тографії рослин із опису представлено на ресурсі 
iNaturalist у проєкті (Kremenets…, 2024–onward). 
Прийняті наукові назви судинних рослин на-
ведено за базою даних Plants of the World Online 
(POWO, 2024–onward), мохів — за Global Biodiver­
sity Information Facility (GBIF, 2024–onward).

Опрацьовано гербарні зразки H. cucullata з 
гербарних фондів України (KW, LW, LWS, LUM, 
UM); Австрії (LI, W, WU); Нідерландів (NL); Ні-
меччини (B, LZ); Польщі (KRA, KRAM, UGDA); 
Росії (LE, MW, MHA); США (CAS, GH, MO; US); 
Франції (P); Чехії (BRNU); Швеції (LD). Акро-
німи гербаріїв наведено за Index Herbariorum 
(Thiers, 2024). У Переліку локалітетів Hemipilia 
cucullata в Україні подано повну інформацію з 
гербарних етикеток мовою оригіналу, додатко-
во в квадратних дужках наведено, за потреби, 
уточнені сучасні географічні назви та вказано 
кількість екземплярів виду на кожному гербар-
ному аркуші.

Результати та обговорення

Hemipilia cucullata (L.) Y. Tang, H. Peng & T. Yuka-
wa (Neottianthe cucullata (L.) Schltr., Gymnadenia 
cucullata (L.) Rich., Orchis cucullata L., Habenaria 
cucullata (L.) Höfft ex Ledeb., Ponerorchis cuculla­
ta (L.) X.H. Jin, Schuit. & W.T. Jin) — рідкісний 
вид флори Євразії, внесений до Червоних книг 
Білорусі, Латвії, Литви, Польщі, Росії та Украї-
ни (Cepurite, 2003; Ryla, 2007; Averyanov, 2008; 
Protopopova, Mosyakin, 2009; Krusselnickij, 2014; 
Lebedko, 2015), до Червоних списків Китаю та 
Південної Кореї (Kim et al., 2014; Xiaohua et al., 
2023) і рекомендований до внесення до Черво-
них книг Казахстану та Монголії (Dulamsuren et 
al., 2003; Kubentayev et al., 2023). Цей вид внесе-
но також до Європейського Червоного списку 
судинних рослин (Biltz et al., 2011).

Ареал Hemipilia cucullata охоплює простір 
від Польщі до Японії з окремим ексклавом у 
Гімалаях. Європейська частина ареалу включає 
в себе територію Східної Польщі, Литви, Лат-
вії, Білорусі, України та Росії. Азійська части-
на ареалу охоплює територію Росії від Уралу 
до Далекого Сходу, досягаючи Сахаліну, а та-
кож Кокчетавську височину в Північному Ка-
захстані, Монголію, Китай (Тибетське плато, 
Маньчжурія), Корейський півострів та Япон-
ські острови (Хокайдо, Хонсю, Сікоку). Гіма-
лайський ексклав розміщений на території Ін-
дії, Бутану і Непалу (Hultén, Fries, 1986; GBIF, 
2024–onward).

У межах України Hemipilia cucullata була за-
фіксована на Поліссі, в Лісостепу та в Гірському 
Криму (див. рис. 1; Перелік локалітетів Hemipi­
lia cucullata в Україні).

Перелік локалітетів Hemipilia cucullata в 
Україні
ЗОНА ЛИСТЯНИХ І МІШАНИХ ЛІСІВ
ПОЛІСЬКА НИЗОВИНА

Волинське Полісся
Волинська обл. Луцький р-н: Ur. Julanie pod 

Łuckiem [ур. Ульяни, ок. с. Жабка], 18.08.1935, S. 
Macko (LUM s.n., 3 екземпляри (далі — екз.)); Цу-
мань (Vandas, 1886); Volhynia, in silvis, 01.07.1890, 
Vandas (CAS641435, 1 екз.; LZ s.n., 1 екз.).

Рівненська обл. Рівненський р-н: Lasy sos-
nowe w Susku nad Horyniem, często (Panek, 
1939); Костопільський р-н: Маща, 20.07.1948, 
Мельничук, det. М. Загульський, 8.10.1993 
(LWS24573, 2 екз.).

Житомирське Полісся
Житомирська обл. Житомирський р-н: Vo-

lynia, Zhitomir, 31.07.1874, C. Golde (LE s.n., 
4 екз.); ок. Psyscze (Żytomierz), [с. Псище, з 
1946 р. — с. Зарічани], 29.07.1878 і 19.07.1890, 
R. Sobkiewicz, (KRAM076999, 8 екз.); Жито-
мирский у., д. Псыще [Зарічани], смешанный 
лес, 25.07.1911, M. Kopaczewskiae (KW043491, 
1 екз.); окол. м. Житомира, сосновий ліс, 
1.08.1925, Д. Зеров, П. Оксіюк (KW043493, 3 
екз.); Коростишів (Sovinskiy, 1878); Радоми-
шльська с.г. дослідна станція, станція Ірша, мі-
шаний ліс коло станції, 18.07.1923, П. Оксіюк, 
А. Лазаренко (KW043494, 6 екз., KW043506, 
4 екз.; KW043507, 5 екз., KW043508, 6 екз., 
KW043510, 2 екз.).
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Мале Полісся
Львівська обл. Золочівський р-н: Brody, las 

sosnovy, w Pasiece Szczpana, 1/4 mile od Brody do 
granicy, 08.1860, zbr. Gomolinski, ozn. Łobarźewski 
(LWS24560, 2 екз., LWS24561, 8 екз.); Brody in Ga-
licia Austriaca, in pinetis muscosis, planities areno-
sa, 26.07.1868, J.C.Eqnes a Pittoni (BRNU060786, 
1 екз.; MNHN s.n., 1 екз.; P02102484, 2 екз.); 
Brody, w lesie sosnowym od strony rossyjski-
ej granicy, 26.07.1868, E. Kloeber (LW s.n., 1 екз.; 
KRAM076996, 4 екз., GH s.n., 1 екз.); Brody, S. Trusz 
(LW s.n. 2 екз.); Brody, Nadelwälder [хвойний ліс], 
July, E. Kloeber (B100745501, 2 екз., B100745537, 
3 екз., B100745825, 2 екз.; BRNU060785, 2 
екз.; KRAM076992, 8 екз.; MO2356823, 2 екз.; 
MO103257562, 3 екз.; W0271943, 1 екз., W0271944, 
3 екз., W0271945, 4 екз., W0271947, 4 екз., 
W0271948, 8 екз., 0271954, 2 екз.; WU0127625, 
2 екз., WU0282901, 3 екз.); An nassen stellen in 

wäldern bei Brody, Rehmann (WU0282902, 3 екз., 
WU028903, 3 екз.); м. Броди — м. Радивилів 1871, 
1875, Rehmann (LW s.n., 2 екз.; LWS s.n., 1 екз.). 
Wälder um Brody in Galizien. Planta rarissima, 1874 
(W0271949, 1 екз.); Las Folwarszcyzna koło Brodów, 
las sosnowy na wydmach piaszczystych, 31.07.1937, 
O. Duda (LW s.n., 2 екз., KRAM13696, 11 екз.); с. 
Бордуляки (Motyka, 1947). Бродівський р-н: с. Гаї 
Дітковецькі, 3.06.1938, Шелест (LW s.n., 3 екз.).

Рівненська обл. Дубенський р-н: Флора Во-
лыни. Окр. г. Дубно, лес на 13 версте по Кре-
менецкому шоссе [сучасне Смигівське лісни-
цтво], 21.08.1899 Н. Пуринг (LE s.n., 5 екз.). 
Рівненський р-н: Волынская губ., близ Острога, 
1.08.1886, I. Schmalhausen (KW s.n., 3 екз.).

Тернопільська обл. Кременецький р-н: Kre-
menets, in pinetis, W. Besser (LE s.n., 1 екз.); (Bes-
ser, 1809); лісовий масив між селами Веселівка — 
Лішня, урочище Барабан, 11.07.2017 (Штогрин, 

Рис. 1. Картосхема поширення Hemipilia cucullata в Україні. Локальні популяції, виявлені в ХХІ (1), XX (2) і XIX 
(3) століттях
Fig. 1. Distribution map of Hemipilia cucullata in Ukraine. Local populations recorded in the 21st (1), 20th (2), and 19th 
(3) centuries
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Штогун, 2019); урочище Барабан, 31.08.2022 і 
25.07.2023, В. Мельник, О. Баранський, О. Ле-
вон, С. Діденко (iNaturalist https://www.inatura-
list.org/observations/176938010, GBIF), (рис. 3).

Хмельницька обл. Шепетівський р-н: Sławu-
ta, 1846, F. Berdau (KRAM076994, 9 екз.); Sławu-
ta na Wołyniu, 1887, K. Hankŭwicz, (LWS24570, 3 
екз.); біля м. Славута (Vandas, 1886).

Київське Полісся
Київська обл. Київ: в сосновом лесу 

близ станции Беличи, In pinetis pr. p. Beliczi, 
26.08.1902 A. Rakoczi (KW043500, 5 екз.; LE s.n., 
9 екз.; MHA0011757, 2 екз.; MW0297585, 4 екз., 
WU0155124, 4 екз.; UM s.n., 1 екз.); Бл. станции 
Борщаговка, довольно обыкновенно в старом 
сосновом лесу, между кустарниками, 12.07.1923, 
Ю.Н. Семенкевич (KW043495, 3 екз.); Kijew, 
Puschtscha, in pines, spa., 08.08.1911, A. Lonatsche-
wskij (BRNU003910, 2 екз.; LE s.n., 4 екз.; NL1731, 
6 екз.; P s.n., 1 екз.; UGDA s.n., 3 екз.; US1312592, 
2 екз.; W0271955, 4 екз., W0271956, 6 екз., 
W0271957, 6 екз.); Київ, Пуща, у змішаному лісі 
(сире літо), 26.06.1911, Лоначевський (KW043481, 
3 екз.); Пуща, в смешаном лесу, cop., cырое лето, 
26.07.1911, А. Лоначевский (KW043482, 8 екз.); 
Rossija S-W Kijew. Puschtscha. In pinetis spa., 
08.08.1911, Lonatschewskij (B100745897a, 4 екз.); 
Городской лес [Пуща-Водица], “в бору на мху 
куртин Hypnum schreberi. Много” [Pleurozium 
schreberi] (Vasilev-Yakovlev, 1915); Киев, Город-
ской лес [Пуща-Водиця], 12.07.1916, Ю.Н. Семен-
кевич (KW043477, 4 екз.); В окол. м. Києва, Бір 
Пуща-Водиця, 23.07.1919, Д. Зеров (KW043512, 
4 екз.); В лісі за літнівкою Бернера [Пуща-Води-
ця] в напрямі до [болота] Імшаного, ліс сосно-
вий, місцями в суміші з чорнолісом, ґрунт піща-
ний, 25.07.1919, О. Соколовський, (KW043511, 3 
екз.); сосновий ліс Пуща-Водиця, 01.08.1921, Д. 
Зеров, П. Оксіюк, (KW043483, 5 екз.); Городской 
лес [Пуща-Водиця], в старом сосновом насаж-
дении, довольно обыкновенно среди кустарни-
ков, 1.07.1923, Ю.Н. Семенкевич, (KW043502, 2 
екз.); Окресности Киева, Романовка, 23.06.1905, 
Васильев-Яковлев, (KW043501, 5 екз.); Київ-
ський повіт, сосновий ліс коло с. Романівки, 
над р. Ірпенем, 2.09.1918, Д. Зеров (KW043480, 
2 екз.). Фастівський р-н: Близ станции Боярка, 
сосновый лес, 24.07.1893, Н. Цингер (LWS24568, 
2 екз.); Bojarka, in pinetis, raro, 27.07.1913, I. Pac-
zoski (LE s.n., 1 екз.); Боярское лесничество, уро-
чище “Кладовая”, в сосновом лесу, 28.07.1916, 

Ю.Н. Семенкевичъ (KW043498, 2 екз.); Бояр-
ка, сосновый лес, 1927, I. Paczoski (KW043509, 1 
екз.); с. Дзвонковая [Дзвінкове], в сосновом лесу, 
1912, Ю.Н. Семенкевич (KW043478, 4 екз.); с. 
Звонкова [с. Дзвінкове], сосновий ліс, Є. Полон-
ська, 5.08.1928 (KW043499, 5 екз.); Васильковс-
кий р-н, Дзвонковая, лесничество, старая суборь 
180 лет, 6.08.1945, М. Котов (KW043503, 10 екз., 
KW043504, 7 екз.).

Чернігівське Полісся
Київська обл. Київ: Между Киевом и Брова-

рами в сосновом лесу, 6.08.1884, А. Рогович, I. 
Schmalhausen (KW s.n., 4 екз.); Kiev, in pineto ad 
fl. Dnepr, 07.1889, I. Schmalhausen (LE s.n., 3 екз.); 
Близ ст. Дарница, сосновый лес, 28.07.1898, 
Н.М. Ларченков (LWS24569, 1 екз.); В сосно-
вом лесу близ Дарницы, 1.08.1909, Евг. Бордзи-
ловский (LE s.n., 4 екз.); Окр. Киева, Дарницкое 
опытное лесничество, в старом сосновом лесу, 
между кустарниками, 12.07.1930, Семенкевич 
(KW043479, 1 екз.); Броварской лес, 1894, s. coll. 
(KW043496, 2 екз.). Броварський р-н: ок. Семи-
полки, Чернигов. губ., сосновый лес, 25.07.1901, 
І. Сележинский (LE s.n., 3 екз.; WU0155127, 3 
екз.); Летковское лесничество Остерского уезда, 
в сосновом лесу, 39 кв. в тени леса, 10.08.1905, І. 
Сележинский (KW043497, 3 екз.).

Чернігівська обл. Корюківський р-н: Черниг. 
у. Сосновый лес около Домницкаго монастыря, в 
тени больших деревьев, 12.07.1905, Г. Неводовс-
кий (LE s.n., 4 екз., LW); Домница, сосновый лес, 
в тени больших деревьев, разсеяно, 12.07.1905, 
Г. Неводовский (KW043487, 3 екз.); Черниг. уезд, 
Домницкий монастырь, сосновый лес 12.07.1905, 
Г. Неводовский (LWS24564, 4 екз.).

Новгород-Сіверське Полісся
Сумська обл. Шосткинський р-н: Черни-

говская губерния, Глуховский уезд, между де-
ревнею Чарторыею [с. Шевченкове] и хутором 
Курдюмовкою, в лесу, 17.07.1854, А. Рогович 
(KW s.n., 5 екз.; LE s.n., 7 екз.); Gub. Tschernigov, 
prope Gluchov in sylvis, 27.07.1854, A. Rogovitsch, 
det. K. Rechinger (W0271953, 4 екз.).

РОЗТОЧЧЯ
Львівська обл. Львів: 1805, W. Besser (Reh-

man, 1871); Pr. Leopolim [Львів], Hołosko, in pi-
netis, rarissime, 08.1883, Błocki, (KRAM076995, 1 
екз.; LWS24559, 4 екз.); Hołosko, in pinetis — solo 
humida, sparse, 07.08.1891, Błocki (LW072678, 
6 екз., LW122364, 3 екз., LW122365, 3 екз.); 

https://www.inaturalist.org/observations/176938010
https://www.inaturalist.org/observations/176938010
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Hołosko, wielki las, 8.08.1881, Błocki (LW072673, 4 
екз. LW24568, 2 екз., LWS24569, 1 екз.); Hołosko, 
las sosnowy, 08.08.1881, Błocki (LW072680, 3 екз.); 
Hołosko, rzadko, 05.1881, S. Trusz (LW072674, 1 
екз.); Holosko (bei Lemberg), in Nadelwäldern sel-
ten, 1885, Błocki (B100745861, 1 екз., B100745933, 
1 екз.); Holosko, 01.08.1888, Błocki (LD1822705, 2 
екз.); Polen (ehem. Galizien); Holosko b. Lemberg 
[Львів], 7.08.1891, J. Fleischmann (W0271950, 8 
екз.); Hołosko pr. Leopolim (Galiciae) in pinetis 
— solo arenoso — rasissimo, 07.08.1891, Błocki 
(W0271951, 5 екз., W0271952, 6 екз.). Яворів-
ський р-н: с. Лелехівка (Besser, 1809); c. Ставки 
(Besser, 1809); між с. Ставки і с. Лелехівка (To-
maschek, 1862).

ЛІСОСТЕП
ПРАВОБЕРЕЖНИЙ ЛІСОСТЕП
ВОЛИНСЬКА ВИСОЧИНА

Рівненська обл. Рівненський р-н: Ozhenyn [с. 
Оженин], W. Besser (LE s.n., 1 екз.).

ПОДІЛЬСЬКА ВИСОЧИНА
Львівська обл. Золочівський р-н: м. Золо-

чів, урочище Романова Гора (Gustawicz, 1880); 
с. Підгородище (Gustawicz, 1880); околиці с. 
Бенів [с. Золочівка] поблизу Золочева, “w lesie 
sosnowym, w jednym tylko miejscu” (Trusz, 1883). 
Львівський р-н: Flora Galicia, in circulo Bobre-
censi [окол. м. Бібрка], 1878, Gustavicz (KRA s.n., 
3 екз.).Тернопільська обл., Кременецький р-н: 
gub. Volhynia, distr. Kremenetz, Kolassowa [с. Ко-
лосова], 1898, Ricle (LE s.n, 2 екз.).

ПРИДНІПРОВСЬКА ВИСОЧИНА
Житомирська обл. Житомирський р-н: Gu-

bernii Kiovienski, Chodorkow [с. Ходорків], 1845, 
s.coll. (LE s.n., 3 екз.).

Київська обл., Київ: В Трипольськом сосно-
вом лесу, недалеко Пирогова, 1.07.1877, А. Рого-
вич, В. Монтрезор (KW043488, 3 екз.). Обухів-
ський р-н: Forêt de Tripolje, 15.07.1878, 11.08.1895, 
В. Монтрезор (KW043484, 7 екз., KW043485, 6 
екз., KW043486, 10 екз.); Forêt de Tripolje, entre 
Tripolie × Bezradytchy [між Трипіллям і Безради-
чами], 27.07. 1889, В. Монтрезор (KW s.n., 5 екз., 
KW043489, 5 екз., KW043490, 13 екз.).

Черкаська обл., Черкаський р-н: Черкась-
кий повіт, сосновий бір коло Мошногірсько-
го монастиря [Мошни], 5.07.1923, Д. Зеров 
(KW043492, 1 екз.).

ЛІВОБЕРЕЖНИЙ ЛІСОСТЕП
ПІВНІЧНОПОЛТАВСЬКА РІВНИНА

Сумська обл. Конотопський р-н: Глинская Пу-
стынь, 17.05.1828, Черняев, determ. S. Ganeschin  
(LE s.n., 2 екз.); Путивльский уезд, около мо-
настыря Глинская Пустынь, 23.06.1861, Ав-
густинович (LE s.n., 3 екз.); Путивльский уезд, 
Спащинская казенная дача, сыроватые места в 
сосняке, 26.06.1905, В. Сукачев (LE s.n., 2 екз.).

КРИМ
КРИМСЬКІ ГОРИ

Автономна Республіка Крим. Tauria, [col. & 
det.] M. Bieberstein як Orchis cucullata, [det.] H.G. 
Rchb. як Gymnadenia cucullata (W271942, 1 екз.), 
(рис. 2).

На Волинському Поліссі в період між 1886 
та 1948 р. було виявлено лише чотири локальні 
популяції H. cucullata. J. Panek (1939) вказував, 
що цей вид часто трапляється в соснових лі-
сах в околицях с. Суськ понад Горинню. S. Ma-
cko (1934, 1937) виявив H. сucullata в урочищі 
Ульяни (Julanie) поблизу Луцька. З огляду на 
дачну забудовою цього урочища в радянський 
час, його природні екосистеми, зокрема сосно-
ві ліси з H. cucullata, було знищено. Востаннє 
на Волинському Поліссі H. сucullata виявлено 
в околицях с. Маща Костопільського р-ну (те-
пер Рівненський р-н) в 1948 р. У Центральному 
(Житомирському) Поліссі в період від 1874 до 
1925 р. було зафіксовано лише чотири популяції 
H. сucullata (див. Перелік локалітетів…).

Шість локальних популяцій H. сucullata було 
зафіксовано на Київському Поліссі, що підтвер-
джують гербарні збори (1893–1928 рр.). Найчас-
тіше цей вид знаходили в Пущі-Водиці, де, як 
свідчать літературні дані (Vasilev-Yakovlev, 1915), 
рослин цієї орхідеї було багато. Цю інформацію 
доповнює напис на етикетці до зразка, зібрано-
го Ю.Н. Семенкевичем у 1923 р. (KW043502), H. 
сucullata траплявся "довольно обыкновенно". У 
тому ж році цей самий колектор гербаризував 
зазначений вид в околицях Борщагівки. На ети-
кетці відмічено, що він там ріс "довольно обык-
новенно в старом сосновом лесу" (KW043500).

На Лівобережному Поліссі було зафіксовано 
шість локальних популяцій H. сucullata, зокрема 
чотири в Київській обл., по одній — в Чернігів-
ській і Сумській. У Київській обл. H. сucullata 
гербаризували в період від 1884 до 1930 р. 
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Найбільше гербарних зборів походить із Дар-
ниці (передмістя Києва) — п’ять. З інших місць 
в гербаріях представлено по одному збору. На 
Чернігівщині вид гербаризували лише один 
раз на території сучасного Корюківського р-ну 
в 1905 р.; у Сумській обл. — поблизу Глухова в 
1854 р. (LE, LW, KW) (див. Перелік локалітетів).

За всю історію флористичних досліджень 
на Малому Поліссі було зафіксовано не біль-
ше восьми популяцій H. сucullata — на терито-
рії Львівської, Рівненської, Тернопільської та 
Хмельницької областей. Найчастіше цей вид 
гербаризували в околицях м. Броди на Львівщи-
ні в період між 1860 і 1937 рр. За свідченням F. 
Herbich (1864), H. сucullata тут траплявся досить 
часто ("sehr häufig") у хвойних лісах. У минулому 
вид був доволі чисельним ("ziemlich Zahlreich") 
також в околицях м. Славута на Хмельниччині 
(Vandas, 1886), звідки його гербаризували в пе-
ріод з 1846 до 1887 р. Є.Л. Шелест (Shelest, 1956) 
наводить H. сucullata для бродівських лісів, оче-
видно, опираючись на свою останню знахідку 
виду в цьому регіоні (Шелест, 1938, LW). Лише 
дві локальні популяції було зафіксовано на Ма-
лому Поліссі в межах території Рівненської обл. 
(гербарні збори 1886 та 1889  рр.). На Малому 
Поліссі в межах Тернопільської обл. донедав-
на був відомий єдиний локалітет H. сucullata в 
околицях Кременця ("Kremenets in pinetis", 1809, 
LE). У 2018 р. було виявлено новий локалітет H. 
сucullata в околицях м. Кременця — в урочищі 
Барабан у Білоцерківському лісництві на те-
риторії НПП "Кременецькі гори" (Bobryk et al., 
2018).

У лісостеповій зоні України H. сucullata було 
зафіксовано менше місцезнаходжень, ніж на 
Поліссі. Лише чотири локальні популяції виду 
було виявлено в Розточчі-Опіллі. Найчастіше 
її знаходили в урочищі Голоско поблизу Льво-
ва. У гербаріях України та інших європейських 
країн зберігаються зразки виду на 14 гербар-
них аркушах, які були зібрані в період з 1805 до 
1891 р. (Перелік локалітетів…). Тут ця орхідея 
траплялася в соснових лісах (Szafer, 1914). На 
деяких етикетках міститься інформація про 
рідкісність H. сucullata в цьому урочищі ("In 
pinetis, rarissimo", Błocki, 1883, KRAM; "In pine-
tis — solo humide, sparse", Błocki, LW, W). Два 
інші локалітети виду на Розточчі були зафік-
совані В.Г. Бессером (Besser, 1809) в околицях 
сіл Лелехівка та Ставки на території сучасної 

Львівської обл. та підтверджені Томашеком 
(Tomashek, 1862).

На Подільській височині було зафіксовано 
лише чотири локальні популяції, які підтвер-
джені гербарними зборами з 1878 до 1938 р., 
проведеними на території сучасних Золочів-
ського р-ну Львівської обл. та Кременецького 
р-ну Тернопільської обл. S. Trusz (Trusz, 1883) 
виявив H. сucullata в сосновому лісі в околицях 
с. Бенів [Золочівка] поблизу Золочева тільки в 
одному місці. На Волинській височині було за-
фіксовано лише один локалітет H. сucullata в 
околицях с. Оженин на Рівненщині (Besser, LW, 
дата збору відсутня).

Чотири локальні популяції H. сucullata було 
зафіксовано на Придніпровській височині — 
дві на території Київської обл. і по одній — на 
територіях сучасних Житомирської та Черкась-
кої областей. В адміністративних межах Києва 
вид гербаризували тільки в лісовому масиві пів-
денніше Пирогова та двічі — в околицях с. Три-
пілля (сучасний Обухівський р-н) за період від 
1877 по 1899 р. (KW). На території сучасної Жи-
томирської обл. він був виявлений в околицях 
с. Ходорів (LE, 1845). Найпівденніший в рівнин-
ній частині локалітет H. сucullata зафіксовано в 
околицях с. Мошни на Черкащині (Зеров, KW, 
1923).

У Лівобережному Лісостепу України було за-
фіксовано лише одну популяцію H. сucullata на 
території сучасного Конотопського р-ну Сум-
ської обл., де цей вид тричі гербаризували упро-
довж 1828–1905 рр.

Унікальним за своїм географічним похо-
дженням є зразок H. сucullata, що зберігається 
у віденському гербарії (W), який зібрав Ф.А. 
Маршалл фон Біберштейн (рис. 2). На етикет-
ці вказано місце збору "Tauria", без зазначення 
дати знахідки. Як відомо, Таврією в минуло-
му називали переважно Кримський півострів. 
Видатний німецький ботанік Фрідріх Август 
Маршалл фон Біберштейн (1768–1826) вивчав 
флору Криму в кінці XVIII — на початку XIX ст. 
До цього часового відрізку можна віднести його 
знахідку H. сucullata з його території. На нашу 
думку, вона найімовірніше зроблена в горах 
Криму. Отже, є всі підстави вважати зараз H. 
сucullata зниклим видом флори Криму.

За більш ніж двохсотрічний період з 1805 до 
2018 р. в Україні було зафіксовано 45 локальних 
популяцій H. сucullata, зокрема 28 з них — на 
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Рис. 2. Гербарний зразок Hemipilia сucullata з Криму, зібраний Ф.А. Маршалом фон Біберштейном (W). Фото люб’яз-
но надіслав Андреас Бергер
Fig. 2. Herbarium specimen of Hemipilia сucullata from Crimea, collected by F.A. Marshall von Biberstein (W). Photo kindly 
sent by Andreas Berger
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Українському Поліссі, 16 — у Лісостепу, 1 — у 
горах Криму (табл. 1).

Якщо в XIX ст. кількість локальних популя-
цій Hemipilia cucullata на Поліссі та в Лісостепу 
була приблизно однаковою з невеликою перева-
гою для Лісостепу у співвідношенні 11 до 13, то 
вже у першій половині XX ст. спостерігаємо різ-
кий дисбаланс у цьому співвідношенні — відпо-
відно 16 для Полісся і лише 3 — для Лісостепу, 
отже в першій половині XX ст. H. cucullata фак-
тично зник у Лісостепу, оскільки популяції виду 
зазвичай є вразливішими на межі його ареалу. 
Це засвідчують детальні відомості про спосте-
реження H. cucullata на північних околицях 
Львова в урочищі Голоско. Протягом XIX ст. 
ботаніки багаторазово спостерігали та колек-
ціонували H. сucullata в різних частинах урочи-
ща, тоді як для XX ст. немає жодної інформації 
про наявність цього виду у вказаному урочищі. 
Також у XX ст. вид вже не фіксували в раніше 
відомих локалітетах на Подільській височині, 
на Лівобережному Поліссі та в Криму. Востан-
нє в XX ст. H. сucullata була зафіксована в 1948 
р. на Волинському Поліссі в околицях с. Маща 
Костопільського р-ну Рівненської обл. Оскіль-
ки в другій половині XX ст. і на початку XXI ст. 
не було виявлено нових і не підтверджено відо-
мих локалітетів H. сucullata в Україні, вважали, 
що цей вид зник зі складу флори нашої країни 
(Melnik, 2007). Знахідка виду в околицях Кре-
менця спростувала цей висновок і дала змогу 
зарахувати його до категорії зникаючих видів 
флори України.

Українська частина ареалу H. сucullata роз-
ташована у його південно-західній частині. Де-
тальний аналіз конкретних локалітетів виду 
дозволяє уточнити межу ареалу в цій частині в 
минулому. N. Wiśniewski (Wiśniewski, 1976) вка-
зує на складну конфігурацію ареалу виду в його 
західній частині у вигляді окремих "язиків", у 
межах кожного з яких відомі локації H. сucullata 
значно відрізняються між собою. Один із таких 

"язиків", на думку дослідника, займає терито-
рію України та південно-східну частину Поль-
щі, інший — Білорусь, Литву, північно-східну 
частину Польщі та південний схід Латвії. Таке 
трактування структури ареалу H. сucullata в 
його західній частині вважаємо неправиль-
ним, оскільки не було враховано відомості про 
географічне поширення виду в Розточчі та на 
Українському Поліссі. Саме тут проходила межа 
ареалу H. сucullata від польського міста Любліна 
по лінії населених пунктів Львів — Луцьк до м. 
Брест у Білорусі, що свідчить про те, що в мину-
лому не існувало розривів між південно-захід-
ною та північно-західною частинами ареалу H. 
сucullata. Однак такою була межа ареалу в XIX 
— на початку XX ст. У наш час не лише в Украї-
ні, а й в інших країнах більша частина локаліте-
тів виду в західній частині його ареалу не збе-
реглась, тому його межа значно змістилася на 
північний схід і проходить за межами України.

Аналіз гербарних матеріалів XIX — початку 
XX ст. дає змогу провести південну межу ареалу 
H. сucullata по лінії населених пунктів Лелехівка 
(Львівська обл.) — Львів — Бібрка — Золочів — 
Броди — Славута — Житомир — Коростишів 
— Київ, яка в Придніпров’ї опускається до с. 
Мошни на Черкащині. На Лівобережжі України 
вона проходила від Києва до Чернігова і далі до 
Конотопа і Глухова. Як і західна, південна межа 
поширення виду також змістилася, вийшовши 
за межі України і проходить на території Біло-
русі по лінії населених пунктів Браслав (Вітеб-
ська обл.) — Глибоке — Хотинь (Логойський 
р-н, Мінська обл.) — Могилів — Лемень (Чечер-
ський р-н, Гомельська обл.) (Lebedko, 2017).

Для того, щоб з’ясувати причини катастро-
фічних змін чисельності H. сucullata в Україні, 
потрібно знати специфіку екотопів цього виду. 
Як свідчать нечисленні літературні дані (Sza-
fer, 1914; Kleopov, 1935; Panek, 1939; Bordzilovs-
kyi, 1950), місцезростання цього виду в Укра-
їні приурочені до соснових лісів. Ці відомості 

Таблиця 1. Просторово-часовий розподіл локальних популяцій Hemipilia cucullata в Україні
Table 1. Spatial and temporal distribution of local populations of Hemipilia cucullata in Ukraine

Фізико-географічний регіон
Кількість локальних популяцій, виявлених у часовому проміжку

Загалом
до 1900 р. 1901–2000 рр. 2001–2024 рр.

Українське Полісся 11 16 1 28
Розточчя і Лісостеп 13 3 – 16
Кримські гори 1 – – 1

Загалом 25 19 1 45
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доповнює інформація на етикетках до гербар-
них зразків, на яких зазначено, що, окрім сосно-
вих лісів, H. сucullata траплявся в мішаних лісах 
(Перелік локалітетів…). Очевидно, у мішаних 
лісах цей вид ценотично був пов’язаний з їхні-
ми сосновими парцелами. Екотопи H. сucullata 
приурочені до кислих ґрунтів, утворених на пі-
щаних дрібнозернистих відкладах. Гумусовий 
горизонт утворений із розкладеної соснової 
хвої (Motyka, 1947).

У роботі М. Штогрина зі співавторами 
(Shtohryn et al., 2023) стисло описані еколо-
го-ценотичні умови нововиявленої популяції H. 
сucullata в урочищі Барабан поблизу Кременця. 
Характеристика екотопу в цьому описі є вкрай 
неповною. Так, у складі фітоценозу наведено 
лише вісім видів трав’яних рослин і жодного 
виду мохоподібних. Зважаючи на наукову та со-
зологічну цінність цього локалітету як єдиного, 
що зберігся до наших днів в Україні, наводимо 
його детальну фітоценотичну характеристику. 
Урочище Барабан, до якого приурочене міс-
цезростання H. сucullata, — це лісовий масив, 
площею 72,5 га, сформований на дерново-під-
золистих ґрунтах. Популяція H. сucullata займає 
площу 250 м2 в 19 кварталі Білокриницького 
лісництва. За даними обліків, які проводить 
НПП "Кременецькі гори" з 2019 р. чисельність у 
різні роки становила від 81 до 360 особин різ-
них вікових станів (Shtohryn et al., 2023). У ми-
нулому ця територія була вкрита дубовим лі-
сом, який повністю зрубали в післявоєнні роки. 
У середині 1950-х рр. тут закладено культури 
сосни звичайної (Shtohryn et al., 2023). На сьо-
годні це насадження 70-річного соснового лісу 
зі значним флористичним різноманіттям.

До складу деревного ярусу, крім Pinus sylves­
tris L., входять Acer platanoides L., A. pseudopla­
tanus L., Betula pubescens Ehrh., Carpinus betulus 
L., Populus tremula L., Prunus avium (L.) L., Sorbus 
aucuparia L., Juglans regia L. Зімкненість крон 
становить 0,7. У підрості зрідка трапляються Pi­
nus sylvestris, Quercus robur L., а також Juglans re­
gia. У чагарниковому ярусі зафіксовано Chama­
ecytisus ruthenicus (Fisch. ex Wol.) Klásk., Cornus 
sanguinea L., Crataegus rhipidophylla Gand., Fran­
gula alnus Mill., Juniperus communis L., Prunus fru­
ticosa Pall., Salix caprea L., Rosa canina L., Rhamnus 
cathartica L., Rubus caesius L., Viburnum opulus L. 
Флористично багатий трав’яно-чагарничковий 
покрив мозаїчний без помітного домінування 

жодного з видів, з проєктивним покриттям 
70%. До його складу входять Achillea millefoli­
um L., Agrimonia eupatoria L., Ajuga genevensis L., 
Anemone sylvestris L., Anthericum ramosum L., An­
thyllis vulneraria subsp. polyphylla (DC.) Nyman, 
Argentina anserina (L.) Rydb., Asarum europaeum 
L., Asperula tinctoria L., Astragalus glycyphyllos L., 
A. onobrychis L., Betonica officinalis L., Brachypo­
dium sylvaticum (Huds.) P.  Beauv., Bupleurum fal­
catum L., Campanula glomerata L., C. sibirica L., 
Carex leporina L., Carlina biebersteinii Bernh. ex 
Hornem., Centaurea stoebe L., Chimaphila umbella­
ta (L.) W.P.C. Barton, Clinopodium vulgare L., Dac­
tylis glomerata L., Daucus carota L., Erigeron acris 
L., Erigeron annuus (L.) Pers., Euphorbia cyparissias 
L., Fragaria vesca L., Galium odoratum (L.) Scop., 
Genista tinctoria L., Gypsophila fastigiata L., Hemi­
pilia cucullata (див. рис. 2), Hieracium lachenalii 
subsp. irriguum (Fr.) Zahn, Hypericum perforatum 
L., Knautia arvensis (L.) Coult., Lotus corniculatus 
L., Luzula pilosa (L.) Willd., Medicago lupulina L., 
Melampyrum pratense L., Melilotus officinalis (L.) 
Lam., Melittis melissophyllum L., Moneses uniflora 
(L.) A.  Gray, Monotropa hypopitys L., Mycelis mu­
ralis (L.) Dumort., Ononis arvensis L., Origanum 
vulgare L., Orthilia secunda (L.) House, Paris qua­
drifolia L., Pastinaca sativa L., Picris hieracioides 
L., Pilosella officinarum Vaill., Pimpinella saxifra­
ga L., Potentilla × collina Wibel, Prunella vulgaris 
L., Ranunculus acris L., R. polyanthemos L., Salvia 
verticillata L., Securigera varia (L.) Lassen, Scabiosa 
ochroleuca L., Silene vulgaris (Moench) Garcke, So­
lidago canadensis L., Thalictrum aquilegiifolium L., 
Teucrium chamaedrys L., Thymus serpyllum L., Tori­
lis japonica (Houtt.) DC., Trifolium pratense L., Va­
leriana officinalis L., Verbena officinalis L., Veronica 
spicata L., Vicia cracca L.

Моховий покрив є добре розвиненим (проєк-
тивне покриття 75%) і різноманітним. До його 
складу входять Abietinella abietina (Hedw.) M. 
Fleisch., Dicranum polysetum Sw., Hypnum cupressi­
forme Hedw., Hylocomiadelphus triquetrus (Hedw.) 
Ochyra & Stebel, Mesochaete undulata Lindb., Ptili­
um crista-castrensis (Hedw.) De Not., Hylocomiadel­
phus triquetrus (Hedw.) Ochyra & Stebel, Pleurozi­
um schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt., Oxyrrhynchium 
hians (Hedw.) Loeske.

Окрім Hemipilia cucullata, у зазначеному ло-
калітеті зафіксовані й інші види родини Or­
chidaceae — Cephalanthera damasonium (Mill.) 
Druce, C. longifolia (L.) Fritsch, C. rubra (L.) Rich., 
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Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser, E. helleborine 
(L.) Crantz, Goodyera repens (L.) R. Br., Neottia ni­
dus-avis (L.) Rich., Platanthera bifolia (L.) Rich., P. 
chlorantha (Custer) Rchb. Серед рідкісних в ме-
жах Тернопільської обл. видів рослин тут поши-
рені Bupleurum falcatum L., Moneses uniflora (L.) 
A. Gray, Pyrola minor L., Juniperus communis L., 
Prunus fruticosa Pall.

Досить щільний моховий покрив сприяє до-
статньому і постійному незалежно від погодних 
умов зволоженню підстилки із розкладеної хвої 

сосни. У такому середовищі трапляється міко-
ризний гриб Ceratorhiza goodyerae-repentis (Cos-
tantin & L.M. Dufour) R.T. Moore — гриб-сим
біонт H. cucullata, без якого є неможливим ріст 
і розвиток цієї орхідеї (Hadley, 1983). Антропо-
генний вплив на локалітет H. cucullata призво-
дить до руйнування мохового покриву разом із 
підстилкою, що порушує водний баланс екотопу 
та ризосфери і призводить до елімінації популя-
цій. Як вже зазначалося, лісостепові локалітети 
H. сucullata зникли раніше, ніж поліські. Це, оче-
видно, пов’язано з тим, що лісові екосистеми лі-
состепової зони України в XIX — на початку XX 
ст. експлуатувались більш інтенсивно, оскільки 
тут в цей період вирубувались ліси заради роз-
ширення площ під сільськогосподарські угіддя 
(Melnyk, 2022), що не могло не вплинути на стан 
популяцій виду в цій природній зоні. Поліські 
ґрунти є менш продуктивними порівняно з лі-
состеповими, тому лісові угіддя тут меншою 
мірою заміщувались на сільськогосподарські. 
На Поліссі вирубки залишали під природне по-
новлення або на них закладали лісові культури. 
Вони інтенсивно заростали чагарниками, що 
кардинально змінювало світловий режим еко-
топів. Hemipilia сucullata є надзвичайно чутли-
вою до руйнування підстилки та мохового по-
криву під час трелювання деревини та закладки 
лісових культур. Це порушує режим зволожен-
ня екотопу та руйнує мікоризу, що призводить 
до елімінації популяцій.

Шкоди популяціям H. сucullata в Україні, мож- 
ливо, завдало і непомірне колекціонування. Так, 
у гербаріях України та світу, зберігається понад 
455 екземплярів загербаризованих рослин H. 
сucullata, які колектори викопали разом з ко-
ренебульбами в популяціях виду на території 
України, серед них 340 екземплярів з території 
Полісся і 114 з території Розточчя та Лісостепу 
(табл. 2).

Зокрема, 127 екземплярів H. сucullata було 
загербаризовано з околиць Києва, включаючи 
74 з Пущі-Водиці і 32 з Біличів; 104 екземпляри 
— з околиць м. Броди, 49 — з околиць Львова, 
46 екземплярів — з с. Трипілля, 32 — з околиць 
Боярки, 23 — з околиць Ірші, 16 — з околиць 
Житомира і т. д. Враховуючи, що в деяких ло-
калітетах (наприклад, в урочищі Голоско побли-
зу Львова) цей вид був рідкісним уже на період 
гербаризації, надмірне колекціонування не мог-
ло не вплинути на стан його популяцій.

Рис. 3. Hemipilia cucullata в урочищі Барабан (фото  
О. Баранського, 2023)
Fig. 3. Hemipilia cucullata in the Baraban tract (photo by  
A. Baransky, 2023)
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Hemipilia сucullata — вид, який є вимогливим 
до зволоження у літній вегетаційний період. 
Згідно з відомостями на гербарних етикетках  
О. Лоначевського (1911, KW043481, KW043482), 
він особливо рясно траплявся у Пущі-Водиці в 
роки "сирого" літа. Очевидно, понад 100 років 
тому на Київському Поліссі засушливі періоди 
вегетаційних сезонів не були такими тривалими, 
як у наш час, що дозволяло рослинам H. cucul­
lata виживати та інтенсивно вегетувати в спри-
ятливі для росту і розвитку вологі сезони літа. 
Нині ж, з огляду на глобальне потепління кліма-
ту і ксерофітизацію, впродовж десятків років у 
літні періоди ми спостерігаємо суху й спекотну 
погоду, що також могло негативно вплинути на 
стан популяцій H. cucullata та інших бореальних 
видів поблизу південних меж їхніх ареалів.

Регресивні зміни ареалу H. сucullata відбува-
ються і в інших його частинах. У Польщі було 
зафіксовано близько 20 локалітетів виду, більша 
частина з яких не була підтверджена після 1980 
р. До сьогодні вид зберігся лише в Августов-
ській Пущі, можливо, також і в Біловезькій. У 
1980-х рр. в Августовській Пущі було виявлено 
30 особин цього виду. За матеріалами J. Sarosiek 
et al. (1990) тут було зафіксовано три локальні 
популяції H. сucullata: (1) 1200 особин, в тому 
числі 128 квітуючих, щільність популяції — 
11–16 особин на 1 м2; (2) 800 особин, зокрема 86 
квітуючих, щільність популяції — 3–5 особин 
на 1  м2; (3) 710 особин, зокрема 69 квітуючих, 
щільність популяції — 6–9 особин на 1 м2. Згід-
но з даними M. Wódkiewicz (2004), на початку 
ХХІ ст. в Августовській Пущі була досліджена 
популяція H. сucullata, яка займала площу 1 га. 
Рослини розміщувались у куртинах по 10–200 
особин у кожній. Відзначено флуктуації чисель-
ності виду в цій популяції. У різні роки чисель-
ність коливалася від 280 до 780 особин. Пізніше 
в цій місцевості фіксували від кількох одиниць 
до кількох десятків особин (Harmuszkiewicz, 
2011; Krusselnickij, 2014).

У Литві H. сucullata був зафіксований в схід-
ній та південній частинах країни. Більшість 
локалітетів було виявлено в 1930–1970 рр. В 
останній декаді XX ст. було виявлено або під-
тверджено тільки шість локалітетів. Чисель-
ність популяцій критично зменшується. Вид 
зникає через вирубування лісів, закладення лі-
сових культур, формування густого підліску та 
рекреацію (Gudžinskas, 2001a, 2001b). Hemipilia 

сucullata — зникаючий вид в Латвії, який був за-
фіксований лише в чотирьох локалітетах у схід-
ній частині Західної Латвії та на півдні Східної 
Латвії (Cepurite, 2003).

Hemipilia сucullata також зникає в Білору-
сі, більша частина його локальних популяцій 
була зареєстрована до 1970 р. У Мінській обл. 
у 1924–2002 рр. було виявлено шість локаліте-
тів. У 1973 р. було знайдено лише дві особини 
в околиці с. Красна Швабівка Логайського р-ну. 
У 1990 р. популяція з кількох десятків особин 
була виявлена в лісі між селами Круптяки та 
Мордвиловичі в Любанському р-ні (Bibikov, 
1992). У сосновому лісі на березі р. Вілії в око-
лицях с. Засковичі Молодечнівського р-ну Мін-
ської обл., на ділянці площею 50–70 м × 200 м, 
було зафіксовано 698 генеративних особин H. 
сucullata (40% чисельності популяції) (Chuma-
kov, 2010). Невелика популяція H. сucullata була 
виявлена в околицях с. Волинці Карменського 
р-ну Гомельської обл., приурочена до соснового 
лісу в долині р. Сож, і займала ділянку площею 
20 × 25 м. До її складу входила 71 генеративна 
особина виду (Dubovik et al., 2018).

Таблиця 2. Кількість особин Hemipilia cucullata, 
зібраних в Україні для гербарних колекцій
Table 2. Number of individuals of Hemipilia cucullata 
collected in Ukraine as herbarium specimens

Фізико-географічні регіони Кількість 
особин Загалом

Українське Полісся ВП * 7 340
ЖП 38
МП 116
КП 128
ЧП 35
НСП 16

Розточчя і Лісостеп РО 48 114
ВВ 1
ПДВ 5
ПРВ 53
ЛЛ 7

Крим 1 1
Всього 455

* ВП — Волинське Полісся, ЖП — Житомирське По-
лісся, МП — Мале Полісся, КП — Київське Полісся, ЧП 
— Чернігівське Полісся, НСП — Новгород-Сіверське 
Полісся, РО — Розточчя, ВВ — Волинська височина, 
ПДВ — Подільська височина, ПРВ — Придніпровська 
височина, ЛЛ — Лівобережний Лісостеп
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У європейській частині Росії найвищими по-
казниками відзначаються популяції H. сucullata 
в Московській обл., чисельність яких становить 
1200–2000 особин. Середня щільність цих попу-
ляцій становила 10–12 особин на 1 м2 (Vakhra-
meeva, Zhirnova, 2003). Чотири невеликі попу-
ляції H. сucullata, виявлені на початку XX ст. в 
Мордовії, налічували у своєму складі від 20 до 
171 особин. Щільність цих популяцій варіювала 
від 1 до 73 особин на 1 м2 (Khapugin et al., 2016). 
Локальна популяція виду, нещодавно виявлена в 
Брянській обл., налічує близько 1000 особин (Sil-
chenko, Silchenko, 2023). Локальні популяції H. 
сucullata в Калінінградській обл., де було знайде-
но окремий екслав ареалу (Wiśniewski, 1976), до 
сьогодні не збереглись (Ingelög et al., 1993).

Вид є рідкісним і в азійській частині Росії. У 
1980-х роках ми спостерігали чисельну (близько 
2000 особин) популяцію H. сucullata в сосново-
му бору на березі Обського водосховища в зе-
леній зоні м. Новосибірськ. Середня щільність 
популяції складала 12 особин на 1 м2. В остан-
ні роки масово під виглядом санітарних рубок 
винищуються вікові сосни, а вирубки засаджу-
ються кедровою сосною, що може призвести до 
деградації та повної елімінації унікальної попу-
ляції H. сucullata.

У Тюменській обл. виявлена локальна попу-
ляція H. сucullata чисельністю 260 особин, щіль-
ність — 9 особин на 1 м2. У Кемеровській обл. 
знайдено популяцію чисельністю 500 особин, 
щільність — 7 особин на 1 м2 (Kovrigina et al., 
2015).

Лише шість локалітетів H. сucullata було ви-
явлено в Північному Казахстані в соснових лі-
сах Кончетавської височини в Акмолинській та 
Павлодарській областях (Kubentayev et al., 2023). 
У Китаї в горах Тибету виявлено 51 локальну 
популяцію H. сucullata на висотах 3348–4115 м. 
У Південній Кореї зафіксовано лише п’ять ло-
кальних популяцій (Kim, 2014).

Таким чином, H. сucullata — рідкісний вид у 
межах всього свого ареалу, в Європі він є зни-
каючим видом, а в Україні йому загрожує пов-
не зникнення. З огляду на це, охорони потребує 
кожна локальна популяція виду. Єдина збере-
жена до наших днів в Україні локальна попу-
ляція H. сucullata в урочищі Барабан поблизу 
м. Кременця перебуває в заповідній зоні НПП 
"Кременецькі Гори", тому охорону цього виду 
в нашій країні можна вважати задовільною. 

Єдиним фактором ризику для H. сucullata та 
інших видів орхідей, які тут трапляються, є ін-
вазія агресивних адвентивних видів (Solidago 
canadensis, Juglans regia та ін.). Проте ефектив-
ний природний менеджмент з розчищенням те-
риторії від заростей чужоземних рослин є запо-
рукою збереження H. сucullata разом з іншими 
видами орхідей в цьому унікальному урочищі.

Висновки

Hemipilia сucullata — рідкісний вид флори Євра-
зії, який в Європі є зникаючим, а в Україні йому 
загрожує повне зникнення. Українська частина 
ареалу була розміщена поблизу його півден-
но-західної межі, яка в XIX — на початку XX ст. 
проходила по лінії населених пунктів с. Лелехів-
ка (Львівська обл.) — Львів — Бібрка — Золочів 
— Броди — Кременець — Славута — Житомир 
— Київ — Трипілля — с. Мошни (Черкаська 
обл.) — Чернігів — Конотоп — Глухів з окремим 
екславом в горах Криму. Серед 45 локальних 
популяцій H. сucullata, зафіксованих в Україні, 
до сьогодні збереглася лише єдина популяція в 
урочищі Барабан поблизу м. Кременець.

Катастрофічна деградація популяцій H. 
сucullata в Україні та зміщення його ареалу за 
межі нашої країни пов’язана із винищенням 
соснових лісів, до яких приурочені екотопи 
виду. Особливістю екотопів H. сucullata є на-
явність щільного мохового покриву, завдя-
ки чому формується підстилка із розкладеної 
соснової хвої, що створює умови для розвитку 
мікоризного гриба Ceratorhiza goodyerae-repen­
tis. Підстилка ґрунту є достатньо зволоженою 
незалежно від погодних умов. При цьому по-
верхнева коренева система H. сucullata постійно 
забезпечена вологою та мікоризними зв’язка-
ми з грибом, що є необхідним для її розвитку. 
Надмірна експлуатація лісів призвела до роз-
риву ценотичних зв’язків H. сucullata в його 
локалітетах та до майже повної елімінації його 
популяцій в Україні. Також критичними для ви-
живання популяцій H. сucullata стали такі чин-
ники, як глобальне потепління і ксерофітизація, 
інвазія під намет лісу агресивних адвентивних 
видів, надмірне колекціонування і збір орхідей. 
Усі ці фактори спричинили деградацію місць 
поширення H. сucullata та призвели до еліміна-
ції популяцій виду. Оскільки єдина відома в су-
часній Україні популяція H. сucullata в урочищі 
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Барабан поблизу Кременця перебуває в охо-
ронній зоні Національного природного парку 
"Кременецькі гори", її охорона є задовільною. 
Необхідними є постійний моніторинг і вида-
лення інвазійних видів флори, які можуть за-
грожувати існуванню унікальної популяції H. 
сucullata.
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The range dynamics of Hemipilia cucullata (Orchidaceae) within Ukraine
V.I. MELNYK, A.R. BARANSKY
M.M. Gryshko National Botanical Garden, National Academy of Sciences of Ukraine, 
1 Sadovo-Botanichna Str., Kyiv 03142, Ukraine

Abstract. Hemipilia cucullata: Orchidaceae is a rare species in the flora of Ukraine. A detailed study of its geographical distri-
bution was carried out to establish the peculiarities of the species range dynamics in the country. Over the two hundred-year 
period of botanical research since 1805 till 2018, in total 45 local populations of H. cucullata have been recorded in Ukraine, 
including 28 in the Ukrainian Polissya, 16 in the Forest-Steppe, and one in the Crimean Mountains. In the 19th and early 20th 
centuries, the species range covered the northern part of Ukraine, with a separate exclave located in Crimea. The habitats of 
H. cucullata are pine forests with a moss layer. Intensive deforestation in the species habitats resulted in the destruction of 
the moss and litter cover, disruption of water balance, decreased growth of the mycorrhizal fungus Ceratorhiza goodyerae-re­
pentis, and elimination of the populations of H. cucullata in Ukraine. The only locality of H. cucullata is currently known in 
the Kremenets Mountains National Nature Park, which is separated from the main part of the species range by a significant 
disjunction. Growth of the population of H. cucullata within the protected area is a prerequisite for its preservation. Due to 
large-scale invasions of alien plants into habitats of H. cucullata, it is proposed to carry out environmental management, mo-
nitoring of the species population, and control of alien plants.

Keywords: conservation, Hemipilia cucullata, population changes, Red Data Book of Ukraine

http://sweetgum.nybg.org/science/ih
https://doi.org/10.12705/Code.2018


46 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2025. 82 (1)

Introduction

A recent study indicates that the genus Cleome L. 
sensu stricto comprises ca. 22 species distributed 
across regions from the western Mediterranean to 
Central Asia, India, the Arabian Peninsula, and 
northern and eastern Africa (Roalson, 2021). How- 
ever, different opinions still exist regarding the 
number of species and general circumscription of 
Cleome (sensu lato or sensu stricto). For example, 
the Plants of the World Online database (POWO, 

2025–onward) accepts Cleome in a wide sense 
(including Andinocleome Iltis & Cochrane, Are­
ocleome R.L. Barrett & Roalson, Arivela Raf., Co­
chranella E.M. McGinty & Roalson, Corynandra 
Schrad. ex Spreng., Physostemon Mart., Podandro­
gyne Ducke, Pterocleome Iltis ex E.M. McGinty & 
Roalson, etc.) and lists in this genus ca. 200 spe-
cies. Here we accept the genus Cleome as circum-
scribed by Roalson (2021).

Current and previous revisions of Cleome s. str., 
whether at the genus level or lower taxonomic 
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Abstract. The genus Cleome sensu stricto comprises ca. 22 species naturally distributed across several regions of western 
Eurasia and Africa, but taxonomic uncertainty persists, particularly in Eastern Europe and the Caucasus. This study addres-
ses conflicting taxonomic viewpoints regarding several Cleome taxa, namely C. canescens, C. donetzica, C. circassica, and C. 
daghestanica, which some authors consider distinct species, while others synonymize them under C. iberica or C. ornitho­
podioides. Based on morphological distinctions and geographic isolation, the recognition of these taxa as subspecies within 
C. iberica is proposed. The necessary nomenclatural combinations are provided. This study contributes to standardizing the 
taxonomy of Cleome s. str., offering nomenclatural options for future floristic research and plant conservation efforts.
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ranks (e.g., Tzvelev, 1963, 1979, 2012; Carlström, 
1984; Iljinska, 2014), rely predominantly on mor-
phological approaches. This has led to persistent 
debate over the precise number of species within 
the genus. Eastern Europe and the adjacent region 
of the Caucasus exemplify this uncertainty, as many 
taxa of Cleome s. str. were originally described from 
this region. To date, no unified consensus exists 
regarding the circumscriptions and reliable diag-
nostic characters of these taxa. If there have been 
practically no discussions regarding the acceptance 
of C. stevensiana Schultes, the situation is the op-
posite with other taxa of Cleome series Ornithopo­
dioides Tzvelev. For instance, Carlström (1984) and 
Roalson (2021) synonymized several Cleome names 
under C. iberica DC., including C. canescens Steven 
ex DC., C. ornithopodioides subsp. canescens (Ste-
ven ex DC.) Tzvelev, C. ornithopodioides var. sessilis 
Boiss., C. circassica Tzvelev, C. ornithopodioides f. 
daghestanica Rupr., C. daghestanica (Rupr.) Tzve-
lev, C. donetzica Tzvelev, and C. ornithopodioides 
subsp. donetzica (Tzvelev) Tzvelev. This taxonomic 
view is currently supported by databases such as the 
Plants of the World Online (https://powo.science.
kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:147109-1, 
here and below accessed 15 December 2024) and 
the Euro+Med Plantbase (https://europlusmed.org/
cdm_dataportal/taxon/26f1f7cd-e27d-4832-ba8d-
75fb2326f0ff).

In contrast, other taxonomists argue that C. ca­
nescens, C. donetzica, C. circassica, and C. daghes­
tanica should be recognized as distinct endemic 
species (Tzvelev, 2012; Iljinska, 2014; Dzotsenidze, 
2024). This ongoing disagreement underscores the 
need for detailed molecular studies, which could 
potentially resolve these taxonomic uncertainties. 
Unfortunately, the ongoing Russian-Ukrainian war 
and broader political instability in the region hin-
der prospects for such studies in the near future.

Our study does not aim to provide a comprehen-
sive revision of the genus Cleome s. str. in the region 
concerned. Instead, we focus on standardizing the 
nomenclature of taxa found within the region. This 
effort holds particular importance for plant conser-
vation, because C. ornithopodioides subsp. canescens 
and C. ornithopodioides subsp. donetzica are recog-
nized as rare taxa (Dubovik, Tkachenko, 1967; Per-
egrym, 2006; Didukh, Burda, 2007; Onyshchenko 
et al., 2022), and they both, as C. ornithopodioides 
L. s.l., are currently listed in the Red Data Book of 
Ukraine (Ostapko et al., 2009).

Nomenclature
In this study, we mainly adopt the viewpoints of 
Carlström (1984) and Roalson (2021), treating C. 
canescens, C. donetzica, C. circassica, and C. dag­
hestanica within the widely circumscribed taxon C. 
iberica, because of their strong arguments including 
the differences in seed morphology among Cleome 
series Ornithopodioides. However, considering the 
morphological distinctions previously highligh-
ted (Tzvelev, 1963) and the geographic isolation of 
these taxa, occurring, respectively, in the Donetsk 
Upland (C. donetzica), the Crimean Mountains (C. 
canescens), and the westernmost (C. circassica) and 
eastern (C. daghestanica) parts of the Caucasus, we 
propose recognizing them at the subspecies level 
within C. iberica. Accordingly, we provide the ne-
cessary nomenclatural combinations below:

Cleome iberica subsp. canescens (Steven ex 
DC.) Peregrym & Olshanskyi, comb. nov.

Basionym: Cleome canescens Steven ex DC., 
Prodr. 1: 241 (1824).

Type: UKRAINE, Autonomous Republic of 
Crimea: In Tauria merid., 1820, Steven (lectotype, 
designated here (or perhaps holotype): G00207233; 
isolectotypes: H, LE) (Tzvelev, 1963; Roalson, 2021).

In formally designating the lectotype, we follow 
the advice of McNeill (2014: 1113).

Homotypic synonym: Cleome ornithopodioides 
subsp. canescens (Steven ex DC.) Tzvelev, Fl. Ev-
ropeískoí Chasti SSSR 4: 30 (1979).

Cleome iberica subsp. donetzica (Tzvelev) 
Peregrym & Olshanskyi, comb. nov.

Basionym: Cleome donetzica Tzvelev, Bot. Mater. 
Gerb. Bot. Inst. Komarova Akad. Nauk S.S.S.R. 22: 
131 (1963).

Type: RUSSIAN FEDERATION [Rostov Re-
gion, near Krasnodonetskaya settlement, formerly 
Ekaterininskaya]: In declivitate saxosa ad vallem 
fl. Donetz. bor. prope pag. Ekaterininskaja, 21.VI 
1887, D. Litwinow (holotype: LE) (Tzvelev, 1963).

Homotypic synonym: Cleome ornithopodioides 
subsp. donetzica (Tzvelev) Tzvelev, Fl. Evropeískoí 
Chasti SSSR 4: 30 (1979).

Cleome iberica subsp. circassica (Tzvelev) 
Olshanskyi & Peregrym, comb. et stat. nov.

Basionym: Cleome circassica Tzvelev, Bot. Mater. 
Gerb. Bot. Inst. Komarova Akad. Nauk S.S.S.R. 22: 
132 (1963).

Type: RUSSIAN FEDERATION [Krasnodar Krai, 
near Novorossiysk]: In viciniis urb. Novorossijsk, 
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07.VII 1892, V. Lipsky (holotype: LE; isotype: LE) 
(Tzvelev, 1963).

Cleome iberica subsp. daghestanica (Rupr.) 
Olshanskyi & Peregrym, comb. et stat. nov.

Basionym: Cleome ornithopodioides f. daghestan­
ica Rupr., Mém. Acad. Imp. Sci. Saint Pétersbourg, 
Sér. 7, 15(2): 137 (1869). [https://www.biodiversi-
tylibrary.org/item/176551#page/407/mode/1up]

Type: RUSSIAN FEDERATION, Republic of 
Dagestan: Caucasus orientalis, supra pag. Tindi, 
07.VII 1861, F. Ruprecht (lectotype or perhaps holo-
type: LE [not seen]).

Homotypic synonym: Cleome daghestanica 
(Rupr.) Tzvelev, Bot. Mater. Gerb. Bot. Inst. Koma-
rova Akad. Nauk S.S.S.R. 22: 128 (1963).

Conclusion

Thus, the genus Cleome s. str. within the flora of 
Eastern Europe and the Caucasus is represented by 
five subspecies of C. iberica (C. iberica subsp. iberi­
ca, C. iberica subsp. canescens, C. iberica subsp. do­
netzica, C. iberica subsp. circassica, C. iberica subsp. 
daghestanica) and C. stevensiana Schultes.
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Нові номенклатурні комбінації в роді Cleome sensu stricto (Cleomaceae) 
зі Східної Європи та Кавказу
М.М. ПЕРЕГРИМ 1,2, І.Г. ОЛЬШАНСЬКИЙ 3
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3	 Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
	 вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна

Реферат. Рід Cleome sensu stricto включає 22 види, поширені в різних регіонах Євразії та Африки. Таксономічний 
ранг багатьох із них є спірним, а особливо таксонів, які описані зі Східної Європи та Кавказу. У цьому дослідженні 
розглянуто C. canescens, C. donetzica, C. circassica та C. daghestanica. Ці таксони деякі автори розглядають як окремі 
види, а інші відносять до синонімів C. iberica або C. ornithopodioides. На основі морфологічних відмінностей і геогра-
фічної ізоляції запропоновано визнання цих таксонів підвидами C. iberica. Відповідно, нами запропоновані нові но-
менклатурні комбінації. Це дослідження сприяє стандартизації таксономії Cleome s. str. та вносить необхідну ясність 
для майбутніх флористичних досліджень і заходів зі збереження рослин.

Ключові слова: Cleome, ендеміки, назви рослин, підвиди
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Diaporthe Nitschke — великий рід фітотрофних 
сумчастих грибів, що включає фітопатогенні, 
ендофітні та сапротрофні види. Представники 
цього роду трапляються на всіх континентах, 
причому деякі з них мають глобальне поши-
рення. Серед них є багато збудників небез-
печних хвороб культурних рослин, які мають 
велике господарське значення. Види роду ча-
сто виявляються під час аналізу рослинного 

матеріалу. Однак надійна ідентифікація видів, 
визначення їхньої субстратної спеціалізації та 
потенційної небезпеки для рослин є складним 
завданням, що потребує використання куль-
туральних і молекулярно-генетичних методів 
дослідження (Gomes et al., 2013; Hongsanan et 
al., 2023).

Серед видів Diaporthe, що викликають захво-
рювання сільськогосподарських рослин, найліп- 
ше дослідженими на сьогодні є збудники хвороб 
винограду та цитрусових. Однак для багатьох 
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Реферат. Соя є однією з найважливіших сільськогосподарських культур України, і в умовах війни площі під її посіви 
навіть збільшилися. Ця культура походить із Південно-Східної Азії і вирощується в Україні відносно нетривалий 
час. Більшість збудників хвороб сої є адвентивними видами, і деякі з них потрапили до країни лише нещодавно. На 
основі молекулярно-генетичних досліджень двох чистих культур, ізольованих із ураженого насіння сої, вирощеного 
в західних регіонах України, було ідентифіковано Diaporthe caulivora — збудника північного раку стебла сої. Це 
перша верифікована знахідка виду в Україні. У статті описано морфолого-культуральні характеристики цього 
гриба та особливості його діагностики у зразках насіння. Окрему увагу приділено історичному розвитку вивчення 
роду Diaporthe, починаючи від його виокремлення у XIX ст. і дотепер. Проаналізовано видовий склад збудників 
фомопсидозу сої, наведено інформацію про реєстрацію окремих представників у Європі та обговорено перспективи 
їх виявлення в Україні.
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інших культурних рослин інформація про ви-
довий склад, географічне поширення та страте-
гії живлення представників цього роду грибів 
досі залишається недостатньою (Udayanga et al., 
2015). Зокрема, це стосується видів, які викли-
кають ураження стебел і бобів сої (Glycine max 
(L.) Merr.) — однієї з найпоширеніших сільсько-
господарських культур у світі, в тому числі в 
Україні.

Для позначення хвороб рослин, збудниками 
яких є гриби роду Diaporthe, традиційно вико-
ристовують термін "фомопсидози". Це пов'яза-
но з тим, що протягом тривалого часу для най-
менування нестатевої стадії спороношення цих 
грибів використовувалась родова назва Pho­
mopsis (Levchuk et al., 2022).

На сьогодні на сої зареєстровано близько 20 
видів роду Diaporthe, які відрізняються біоло-
гічними властивостями, патогенністю, чутли-
вістю до фунгіцидних препаратів та іншими 
важливими ознаками. Деякі з цих видів мають 
карантинне значення (Petrović, 2012; Hossei-
ni et al., 2020; Hongsanan et al., 2023). Однак в 
Україні питання видового складу Diaporthe на 
сої досі не було предметом цілеспрямованого 
наукового дослідження. У науковій літературі 
нами не знайдено відомостей щодо верифіко-
ваних (тобто підтверджених молекулярно-ге-
нетичним аналізом) знахідок представників 
цього роду на території України. Вітчизняні 
фітопатологічні джерела часто не містять ін-
формації про збудників фомопсидозу сої, а в 
тих випадках, коли вони згадуються, визна-
чення патогенів зазвичай обмежується рівнем 
роду (https://www.syngenta.ua/klyuchovi-khvo-
roby-soyi-v-sezoni-2022; Kyrychenko et al., 2016; 
Markov et al., 2019; Levchuk et al., 2022). Тому 
метою проведеного нами дослідження було 
уточнення видового складу і поширення Dia­
porthe spp. на сої в Україні.

Матеріали та методи

Матеріалом для дослідження слугували зраз-
ки насіння сої, вирощеної в західних облас-
тях України (Івано-Франківська, Львівська 
та Тернопільська обл.). Експериментальна 
частина роботи була розпочата у 2021 р. на 
базі кафедри мікології та фітоімунології Хар-
ківського національного університету імені 
В.Н. Каразіна (Zabolotnia, 2022). Внаслідок 

повномасштабного вторгнення РФ в Украї-
ну всі культури були втрачені, а дослідження 
призупинені. У 2023–2024 рр. роботу вдалося 
відновити у науково-дослідному відділі агро-
холдингу "Контінентал Фармерз Груп". Для до-
сліджень застосовувались вегетаційні, культу-
ральні та молекулярно-генетичні методи.

Для дезінфекції поверхні насіння зразки за-
нурювали на 3 хв у 0,5%-ний розчин гіпохло-
риту натрію, після чого тричі промивали дис-
тильованою водою. Потім насіння розкладали 
у стерильні чашки Петрі на підкислений карто-
пляно-декстрозний агар (PDA) з pH 4,5. Чашки 
з насінням інкубували в термостаті при темпе-
ратурі 25 °C, і з розвитком міцелію патогенних 
грибів його пересівали у чисті культури. Для 
ідентифікації отриманих культур використо-
вували молекулярно-генетичний аналіз.

Екстрагування геномної ДНК проводили 
з культур грибів за допомогою набору Neo-
Prep100 DNA plant reagent kit (Neogen, Україна). 
Ампліфікацію ITS-регіону рибосомальної ДНК 
здійснювали з використанням пар праймерів 
ITS1 (5´-CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA-3´) та 
ITS4 (5´-CAGGAGACTTGTACACGGTCCAG-3´) 
(Vilgalys, Hester, 1990; White et al., 1990).

Реакційна ПЛР-суміш (12,5 мкл) складалася 
з 6,25 мкл OneTaq® Quick-Load® 2X Master Mix 
(New England BioLabs), 0,25 мкл прямого та 
зворотного праймерів, 4,75 мкл води та 1 мкл 
екстракту ДНК. ПЛР проводили в ампліфікато-
рі Biometra thermal cycler із стандартними для 
реакцій умовами (White et al., 1990). Продукти 
ПЛР об’ємом 2 мкл візуалізували за допомогою 
електрофорезу в 1% агарозному гелі з додаван-
ням Tris-acetate-EDTA (TAE) буферу з бромис-
тим етидієм (0,1 мг/мл). Секвенування продук-
тів ПЛР здійснювали на комерційній основі в 
компанії Macrogen Inc. (Нідерланди).

Для перевірки якості хроматограм та їхньо-
го редагування (обрізання неякісних почат-
ку та кінця послідовності) використовували 
програму MEGA X (Kumar et al., 2018). Пошук 
схожих нуклеотидних послідовностей у базі да-
них GenBank проводили за допомогою алгорит-
мів BLAST (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST). 
Нуклеотидні послідовності ITS-регіону рибосо-
мальної ДНК для досліджених культур було де-
поновано в базі даних GenBank (NCBI) під ре-
єстраційними номерами PQ877696 та PQ877669 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov).

https://www.syngenta.ua/klyuchovi-khvoroby-soyi-v-sezoni-2022
https://www.syngenta.ua/klyuchovi-khvoroby-soyi-v-sezoni-2022
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST
https://www.ncbi.nlm.nih.gov
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Результати

У результаті проведених досліджень нами було 
доведено, що Diaporthe sp. є складовою части-
ною насіннєвої інфекції сої в Україні, однак 
ураженість насіння цим патогеном зазвичай не 
перевищує 5%. Винятком було насіння врожаю 
2022 р., коли через надлишок опадів під час до-
зрівання сої збір врожаю затримався майже на 
місяць. У таких випадках ураженість насіння 
фомопсидозом перевищувала гранично допу-
стимі 15%, досягаючи в окремих зразках 27,4–
39,8%.

Кількісну діагностику представників роду 
Diaporthe значно ускладнює наявність супутніх 
насіннєвих інфекцій. Варто зазначити, що іноді 
на одній насінині можуть одночасно розвива-
тися кілька видів грибів. Наприклад, з насіння 
сорту Адеса (Saatbau, 1 репродукція) було виді-
лено 39,8% Diaporthe spp., 38,3% Alternaria alter­
nata (Fr.) Keissl. та 33,0% Fusarium spp. Крім того, 
19,3% насінин були заражені бактеріозом, а на 
6,7% насінин, незважаючи на використання по-
верхневих дезінфектантів, розвивалися сапро-
трофні гриби, такі як Aspergillus spp., Epicoccum 
nigrum Link та Penicillium spp. (рис. 1).

Ми підтвердили літературні дані, що види 
роду Diaporthe здатні колонізувати різні части-
ни насінини — тканини оболонки, сім'ядолі та 
навіть зародок. Інфіковане насіння зазвичай 
є недорозвиненим, зі зморщеними тьмяно за-
барвленими, часто вдавленими покривами, але 
за незначного ураження інфікування може бути 
безсимптомним (Li, 2011). Залежно від ступе-
ня ураження, хворе насіння або не проростає, 
або проростає повільніше і формує аномальні 
проростки (рис. 2), значна частина яких швид-
ко гине. Наприклад, у зразку сорту Адеса, що 
був наведений вище, 19,6% насінин виявилися 
нежиттєздатними, а 22,5% проростків були ано-
мальними і невдовзі загинули, що призвело до 
зниження польової схожості до 57,8%.

У серпні 2024 р. на окремих полях Креме-
нецького р-ну Тернопільської обл. нами було 
зафіксовано передчасне всихання сої (до 12% 
рослин в посіві). Після розміщення фрагмен-
тів інфікованих стебел на поживне середовище 
PDA, на них масово розвивалися колонії пред-
ставника роду Diaporthe. Ідентифікація цих 
культур на видовому рівні ще триває. Зазначи-
мо, що на уражених рослинах не було виявлено 

пікнід гриба, тому без використання культу-
ральних методів хворобу можна помилково 
ідентифікувати як склеротиніоз. На даному 
етапі досліджень уже можна констатувати наяв-
ність фомопсидозу стебла сої в західних облас-
тях України та його шкідливість у цьому регіоні.

Для проведення молекулярно-генетичного 
аналізу нами було відібрано дві типові культу-
ри з ураженого насіння: ZA4 (зі Львівської обл.) 
та Kh6 (з Тернопільської обл.). Аналіз послідов-
ностей ITS-регіону рибосомальної ДНК впев-
нено підтвердив їхню належність до Diaporthe 
caulivora. Отримані нуклеотидні послідовності 
зазначених культур зареєстровані в базі да-
них GenBank (NCBI) під номерами PQ877696 і 
PQ877669, відповідно.

Чисті культури D. caulivora добре розвива-
ються на картопляно-декстрозному агарі з рН 
5,5–6,5, але для пригнічення розвитку конку-
рентних грибів під час виділення з хворого на-
сіння середовище закислюють до рН 4,5. Колонії 
зазвичай швидко розростаються, досягаючи ді-
аметра 5–7 см за 7–10 діб при температурі 25 °C. 
Культури мають характерний габітус, що доз-
воляє провести первинну ідентифікацію гриба 
принаймні на рівні роду без залучення додат-
кових методів аналізу. Колонії мають щільну 
консистенцію, у молодому стані гладеньку або 
злегка зернисту поверхню, з віком — виразні 
радіальні міцеліальні тяжі, забарвлення від бі-
лого до кольору слонової кістки. Краї колоній 
рівні або злегка хвилясті, добре окреслені, з 
чіткою межею між міцелієм і поживним серед-
овищем. Реверс колоній спочатку світлий, але в 
старих культурах поступово набуває темно-ко-
ричневого забарвлення. Протягом тривалого 
часу міцелій гриба залишається стерильним, і 
лише в старих культурах спостерігається утво-
рення пікнід (рис. 3).

Обговорення

Культурна соя (Glycine max) походить із Пів-
денно-Східної Азії. Сьогодні вона є однією 
з найпоширеніших сільськогосподарських 
культур у світі, посідаючи третє місце після 
кукурудзи та пшениці. Попри своє азійське 
походження, сучасні центри вирощування сої 
розташовані у всьому світі. Найбільшими її 
виробниками є Бразилія, Аргентина та США, 
які разом забезпечують близько 80% світового 
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Рис. 1. Розвиток міцелію гриба Diaporthe sp. (окреслено червоним колом) під час 
фітопатологічного аналізу зразків насіння з використанням картопляно-декстроз-
ного агару
Fig. 1. Mycelium growth of Diaporthe sp. (outlined in red) during the phytopathological 
analysis of seed samples using potato dextrose agar

виробництва. Найбільшим виробником сої в 
Європі є Україна (Hartman et al., 2011; SoyStats, 
2024; FAS USDA, 2024).

Варто зазначити, що на початку XX ст. соя в 
Україні була майже невідомою культурою, і її ви-
рощування обмежувалося експериментальними 
ділянками. Лише в середині XX ст. вона почала 
впроваджуватися в сільськогосподарське вироб-
ництво, проте площі посівів залишалися незнач-
ними. На початку 1990-х рр. площа посівів сої 
в Україні становила близько 50 тис. га, а відтоді 
стрімко зросла, досягнувши у 2022 р. 1,82 млн. га 
(Kyrychenko et al., 2016; FAS USDA, 2024).

В умовах війни значення сої для економіки 
України значно зросло. Незважаючи на втрату 
частини придатних для господарювання земель, 
площі під цією культурою в Україні суттєво 
збільшилися, досягнувши у 2024 р. 2,3 млн га. 
Таке зростання відбулося переважно за рахунок 

скорочення площ під кукурудзою. Врожайність 
сої в Україні варіює залежно від регіону та агро-
технічних умов, але в середньому становить 
2,5–3 т з гектара, тоді як кукурудза може давати 
близько 10 т з гектара. При цьому ціна на сою 
більш ніж вдвічі перевищує ціну на кукурудзу. 
Крім того, вирощування кукурудзи потребує 
більших витрат на її живлення, а також сушін-
ня, зберігання і транспортування зерна, що ро-
бить часткове заміщення кукурудзи соєю зако-
номірним процесом (FAS USDA, 2024).

В Україні соя вирощується переважно у цен-
тральних і західних регіонах. Насиченість сіво-
змін та кліматичні особливості цих регіонів 
сприяють розвитку численних захворювань, 
зокрема фомопсидозів, що спричинюються 
сумчастими грибами з роду Diaporthe. Ці хво-
роби негативно впливають на врожай сої та 
його якість.
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Родову назву Diaporthe вперше використав 
Л. Фукель у 1867 р., розмістивши у п’ятому томі 
мікологічних ексикатів "Fungi Rhenani Exsiccati" 
гербарний зразок нового для науки виду D. alnea 

Fuckel. Однак детальний морфологічний опис 
роду та характеристики 70 його представників 
трьома роками пізніше надав Т. Ніцшке у дру-
гому томі монографії "Pyrenomycetes Germanici" 

Рис. 3. Чиста культура Diaporthe caulivora ZA4 на картопляно-декстрозному агарі через 12 діб. A: поверхня колонії; 
B: реверс
Fig. 3. Pure culture of Diaporthe caulivora ZA4 on potato dextrose agar after 12 days. A: colony surface; B: reverse

AA BB

Рис. 2. Зовнішній вигляд насінин (A–D) і проростків (B–D) сої, уражених фомопсидозом
Fig. 2. External appearance of soybean seeds (A–D) and seedlings (B–D) affected by Phomopsis blight

AA BB

CC

DD
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(Nitschke, 1870). Автор зазначив, що види роду 
Diaporthe розвиваються переважно у стеблах ви-
щих рослин і характеризуються двома типами 
спороношення: нестатевим із простими або ба-
гатокамерними пікнідами, що містять два типи 
спор — овально-веретеноподібні та ниткоподіб-
ні, і статевим, представленим перитеціями, зану-
реними в тканини рослини або строми, які про-
риваються назовні короткими або подовженими 
остіолями. Сумки містять 8 спор, розташованих 
в один ряд; спори безбарвні або слабко забарвле-
ні, овальні або веретеноподібні, в зрілому стані 
септовані, зазвичай з 2–4 великими краплями 
олії; парафізи відсутні (Nitschke, 1870).

Хоча запропонована Т. Ніцшке назва роду 
не є пріоритетною, саме він першим надав його 
детальну характеристику. У зв’язку з цим, наз-
ву Diaporthe Nitschke було законсервовано, і 
вона наразі вважається відправною точкою у 
вивченні роду (Rossman et al., 2015). Оскільки 
в оригінальній роботі типовий вид роду не був 
виокремлений, у 1931 р. ним було обрано одно-
го з найпоширеніших представників — Diapor­
the eres Nitschke (Clements, Shear, 1931).

Протягом 60 років після виокремлення роду 
Diaporthe різні автори трактували його по-різ-
ному, що призвело до опису понад 600 видів, 
які не завжди відповідали оригінальній кон-
цепції Т. Ніцшке. Першу ревізію роду в 1933 р. 
здійснив Л. Вемайєр, який запропонував зали-
шити в складі Diaporthe s. str. лише ті види, які 
утворюють чіткі чорні зони на межі між здоро-
вою й ураженою тканиною рослини та мають 
двоклітинні рівнобічні сумкоспори. На основі 
перегляду численних гербарних матеріалів Л. 
Вемайєр залишив у складі роду 70 видів, тоді як 
багато раніше запропонованих назв було зведе-
но до синонімів. Крім того, багато видів, раніше 
описаних як представники роду Diaporthe, були 
перенесені до інших родів або визнані сумнів-
ними (Wehmeyer, 1933).

Варто зазначити, що протягом тривалого 
часу в мікології була поширена практика на-
дання окремих родових назв статевим і не-
статевим стадіям спороношення грибів. Для 
позначення анаморф роду Diaporthe вико-
ристовували назву Phomopsis Sacc., яку запро-
понував П. Саккардо в 1884 р. На початок XXI 
ст. було відомо близько 1000 видів Diaporthe 
та приблизно стільки ж видів під назвою Pho­
mopsis. При цьому деякі види були відомі лише 

в анаморфній стадії, деякі — в телеоморфній, 
але чимало видів мали різні наукові назви для 
їхньої статевої і нестатевої морфи (Rossman et 
al., 2016). Обидві родові назви Diaporthe (ста-
тева морфа) і Phomopsis (нестатева морфа) ре-
гулярно використовувалися мікологами та фі-
топатологами. Після запровадження принципу 
"Один вид — одна назва" (Norvell, 2011) поста-
ло питання, яку з двох назв залишити. У 2015 
р. Міжнародна мікологічна асоціація створила 
робочу групу з упорядкування номенклатури, 
в т.ч. представників діапортових грибів, яка 
запропонувала надати перевагу назві Diapor­
the. Відповідно, для всіх видів, які раніше були 
відомі виключно під назвою Phomopsis, були 
створені нові комбінації в межах роду Diapor­
the (Rossman et al., 2016).

Також зауважимо, що більшість видів Dia­
porthe або Phomopsis було описано на основі 
комбінації двох критеріїв: унікальна росли-
на-господар та унікальні мікроморфологічні 
особливості. Однак останні молекулярно-гене-
тичні дослідження показали, що в межах роду 
існують як дуже спеціалізовані види, так і ті, 
що мають широкий спектр господарів. Статус 
багатьох видів Diaporthe, які були виокремле-
ні на основі субстратної спеціалізації, після 
додаткових генетичних досліджень не був під-
тверджений. Водночас чимало морфологічно 
подібних видів виявилися генетично відмін-
ними (Dissanayake et al., 2017; Dangal, 2022). 
Наразі переконливо доведено, що більшість 
видів Diaporthe неможливо впевнено ідентифі-
кувати без аналізу послідовностей нуклеотидів 
у маркерних генах. Парадоксально, але навіть 
збудників захворювань поширених сільсько-
господарських рослин часто не вдається точно 
ідентифікувати лише на основі морфологічних 
ознак (Udayanga et al., 2012, 2015).

Для первинної ідентифікації більшості пред-
ставників роду зазвичай достатньо аналізу 
нуклеотидів ITS-регіону рДНК. Однак для ре-
конструкції філогенії та розпізнавання спорід-
нених видів доцільно проводити мультигенний 
аналіз із залученням генів TEF (translation elon-
gation factor 1-α), TUB (β-tubulin), CAL (calmo-
dulin) та HIS (histone) (Gomes et al., 2013; Gao et 
al., 2017; Norphanphoun, 2022). У 2024 р. методи 
мультигенної філогенії GCPSR були застосовані 
для дослідження 82 ізолятів Diaporthe з Китаю. 
У результаті рід був розділений на сім секцій, 
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при цьому були запропоновані межі для 13 ви-
дів і 15 комплексів видів. Наразі найбільшими 
за кількістю відомих видів є секції Sojae та Foe­
niculina (Dissanayake et al., 2024).

Рід Diaporthe містить кілька економічно важ-
ливих патогенів сої, які викликають загнивання 
бобів і насіння, а також гниль та рак стебел, що 
призводять до значних втрат врожаю як у кіль-
кісному, так і в якісному відношенні. Загниван-
ня насіння (Phomopsis seed decay, PSD) є однією 
з найбільш шкідливих хвороб сої. За умов те-
плої та вологої погоди фомопсидози сої можуть 
спричинити втрати врожаю до 40% (Li, Chen, 
2013; Rossman et al., 2015).

У 1920 р. американські фітопатологи Ф. Вольф 
і С. Леман вперше повідомили про плямистість 
стебел і бобів сої, викликану невизначеним ви-
дом роду Phoma. У 1922 р. С. Леман описав цей 
вид під назвою Phomopsis sojae Lehman, а у 1923 
р. переописав як Diaporthe sojae Lehman. Під 
час ревізії Л. Вемайєр понизив статус D. sojae до 
рівня різновиду і запропонував комбінацію D. 
phaseolorum var. sojae (Lehman) Wehm. (Hobbs et 
al., 1985). Однак, на сьогодні цей таксон знову 
розглядають як вид під назвою Diaporthe sojae 
Lehman (https://www.mycobank.org, accessed Au-
gust 30, 2024). У 1954 р. К. Етоу та Р. Колдуелл 
досліджували рак стебел сої на півночі США і 
визначили збудника хвороби як новий різновид 
— D. phaseolorum var. caulivora Athow & Caldwell. 
(Hobbs et al., 1985). У 2011 р. цей таксон отримав 
статус самостійного виду — Diaporthe caulivora 
(Athow & Caldwell) J.M. Santos, Vrandecic & A.
J.L. Phillips (https://www.mycobank.org, accessed 
August 30, 2024). У 1974 р. К. Кметц зі співавто-
рами виділили ізолят Phomopsis із насіння сої, 
який морфологічно та патогенетично відріз-
нявся від D. phaseolorum var. sojae та var. caulivo­
ra. Цей ізолят виявляв високу агресивність до 
проростків, що призводило до їхньої швидкої 
загибелі після штучної інокуляції. У  1985 р. Т. 
Хоббс зі співавторами запропонував для цьо-
го гриба назву Phomopsis longicolla Hobbs, який 
наразі відомий як Diaporthe longicolla (Hobbs) 
J.M.  Santos, Vrandečić & A.J.L. Phillips (Hobbs et 
al., 1985; https://www.mycobank.org, accessed Au-
gust 30, 2024). Варто зазначити, що всі три зга-
дані вище види були описані з території США, 
але згодом їх виявили й в інших регіонах, зокре-
ма в Європі (Petrović et al., 2018; Hosseini et al., 
2020). Також було встановлено, що ці види не є 

хазяїн-специфічними паразитами, але їхня вза-
ємодія з різними рослинами може суттєво від-
різнятися. Наприклад, D. caulivora можна виді-
лити зі стебел соняшника, але він розвивається 
в них переважно як ендофіт (Dangal, 2022).

Найглибші дослідження різноманіття Dia­
porthe на сої в Європі проводилися на території 
колишньої Югославії. У 1980 р. там уперше за 
межами Північної Америки був виявлений роз-
виток північного раку стебла сої. Спочатку хво-
робу назвали чорною плямистістю стебла сої, а 
пізніше за симптомами ураження та морфоло-
гічними особливостями спороношення збудника 
ідентифікували як D. caulivora (Jasnić, Vidić, 1981, 
1983). З території Сербії та Хорватії, завдяки 
використанню молекулярно-генетичних марке-
рів, було підтверджено наявність у Європі трьох 
"американських" видів: D. caulivora, D. longicolla 
і D. sojae (Santos et al., 2011; Vidić et al., 2011). У 
2011 р. звідти описали новий для науки вид па-
тогенного гриба D. novem J.M. Santos, Vrandečić 
& A.J.L. Phillips, відомий також як D. pseudolongi­
colla K. Petrović, L. Riccioni & M. Vidić (Santos et 
al., 2011; Petrović et al., 2018). Кілька років по тому 
було вперше встановлено, що хвороби насіння 
сої можуть спричиняти і представники комплек-
су видів D. eres (Petrović et al., 2015).

Нещодавнє дослідження 32 ізолятів Diapor­
the, виділених із ураженого насіння сої німець-
кими вченими, дозволило ідентифікувати чо-
тири види: D. caulivora, D. eres, D. longicolla та D. 
novem, причому найчастіше траплявся D. longi­
colla (Hosseini et al., 2020).

На основі літературних даних наводимо уза-
гальнену інформацію про підтверджені знахід-
ки небезпечних видів роду Diaporthe на сої в 
Європі: D. caulivora (Австрія, Італія, Молдова, 
Сербія, Хорватія), D. eres (Австрія, Сербія), D. 
longicolla (Австрія, Греція, Німеччина, Сербія, 
Хорватія), D. novem (Австрія, Іспанія, Італія, 
Португалія, Румунія, Сербія, Франція) та D. so­
jae (Італія, Сербія, Угорщина, Франція). Варто 
зазначити, що за поодинокими знахідками в Єв-
ропі на сої також відомі D. citri (H.S. Fawc.) F.A. 
Wolf, D. endophytica R.R. Gomes, Glienke & Crous, 
D. foeniculina (Sacc.) Udayanga & Castl., D. inferti­
lis Guarnaccia & Crous, D. lusitanicae A.J.L. Phillips 
& J.M. Santos, D. masirevicii R.G. Shivas, L. Morin, 
S.M. Thomps. & Y.P. Tan, D. melonis Beraha & M.J. 
O’Brien, D. neotheicola, D.  rudis (Fr.) Nitschke, 
D. sparsa Niessl, D. ueckeri Udayanga & Castl. та D. 

https://www.mycobank.org
https://www.mycobank.org
https://www.mycobank.org
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viticola Nitschke. Однак поки немає підстав вва-
жати їх поширеними і небезпечними збудника-
ми хвороб цієї культури (Petrović, 2012; Hongsa-
nan et al., 2023).

У країнах Африки, Південної Америки та 
Азії відомі інші небезпечні паразити сої, такі 
як Diaporthe aspalathi E. Jansen, Castl. & Crous (= 
D. phaseolorum var. meridionalis F.A. Fernández). 
В Австралії був описаний D. gulyae R.G. Shivas, 
S.M. Thomps. & A.J. Young, який пізніше вияви-
ли на території Китаю (Hongsanan et al., 2023). 
Але оскільки жоден із цих видів поки не вияв-
лений на території Європи, ми не приділяємо їм 
особливої уваги у нашій статті.

В Україні збудники фомопсидозу сої Diapor­
the caulivora та D. phaseolorum var. sojae до недав-
нього часу входили до переліку небезпечних ка-
рантинних об'єктів. Однак у 2023 р. карантинні 
вимоги щодо цих видів були пом'якшені, і тепер 
допускається максимальний рівень заражен-
ня насіння цими збудниками до 15%. Водночас 
варто зазначити, що критерії ідентифікації цих 
видів, а також інформація про їхнє виявлен-
ня в Україні в офіційних документах Держав-
ної служби з карантину рослин не наведені (Me-
todychni vymohy…, 2023).

Висновки

Соя відіграє стратегічну роль в економіці Укра-
їни, а в умовах війни її значення ще більше 
зростає. Фомопсидози сої є поширеною та не-
безпечною групою хвороб, збудниками яких мо-
жуть бути різні види роду Diaporthe. За резуль-
татами аналізу літературних джерел нами було 

укладено список видів, зареєстрованих на цій 
культурі в країнах з помірним кліматом, який 
нараховує майже 20 видів; з них у Європі офі-
ційно визнані сім. В Україні питання видового 
складу Diaporthe на сої досі не було предметом 
цілеспрямованих наукових досліджень, а зна-
чення фомопсидозів як збудників хвороб цієї 
культури залишається значно недооціненим.

Завдяки застосуванню культуральних і мо-
лекулярно-генетичних методів, на культурах 
гриба зі Львівської та Тернопільської областей 
нами вперше в Україні було задокументовано 
наявність виду Diaporthe caulivora — збудника 
північного раку стебла сої. Наразі отриманих 
даних недостатньо для того, щоб робити ви-
сновки про видовий склад і поширення видів 
роду Diaporthe на насінні сої у західних регіонах 
України. Проте, це перше задокументоване по-
відомлення про виявлення збудника північного 
раку сої в Україні.

Враховуючи досвід інших європейських країн, 
можна очікувати на значно більше різноманіття 
збудників фомопсидозів сої в Україні. Тому про-
довження досліджень у цьому напрямку залиша-
ється актуальним науковим завданням.
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First verified records in Ukraine of Diaporthe caulivora (Diaporthales, Ascomycota), 
 a causal agent of northern stem canker of soybean
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Abstract. Soybean is one of the most important crops in Ukraine, and the area planted with this crop has increased since 
the beginning of the full-scale war. Originated in Southeast Asia, soybean is cultivated in Ukraine for a relatively short time. 
Most pathogens affecting soybeans here are alien species, with some of them recently introduced to the country. Based on 
molecular studies of two pure cultures isolated from the infected soybean seeds grown in the western regions of Ukraine, 
we identified Diaporthe caulivora causing northern stem canker in soybeans. This is the first verified record of the species in 
Ukraine. This article provides morphological and cultural characteristics of the fungus, along with the diagnostic methods 
for detection of the disease in seed samples. Special attention is paid to a brief history of studies of the genus Diaporthe since 
its description in the 19th century until present. The species composition of the Diaporthe pathogens of soybeans is analyzed, 
with information on the reports of certain species in Europe which may occur in Ukraine.
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Introduction

The changing view in angiosperm systematics from 
the evolutionary-taxonomic to the molecular-phylo-
genetic paradigm caused several large-scale changes 
in the circumscription and taxonomic composition 
of the order Caryophyllales Juss. ex Bercht. & J. Presl 
(Walker et al., 2018; Yao et al., 2019; Morales-Briones 
et al., 2021). First, evolutionary relationships of fami-
lies were revisited; as a result, the view on the ances-
tral group was re-evaluated. Second, a considerable 

expansion of the order was caused by the inclusion of 
the dialypetalae carnivorous plants, which resulted in 
the concept of the expanded Caryophyllales (Cuéno-
ud, 2003; Walker et al., 2018). The third novelty is the 
shift of the order position from the basal-middle pla-
ce among dicots (see Eckardt, 1976; Cronquist, 1981; 
Takhtajan, 2009) to the superasterid clade, close to 
the true asterids (APG IV, 2016). The close relation-
ships of Caryophyllales with the small (in terms of 
the number of taxa included) order Berberidopsidales 
Doweld have been also supposed (Zeng et al., 2017).
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Abstract. Subclass Caryophyllidae is a paraphyletic group among the clade of superasterids; its taxonomic circumscription 
has undergone major changes due to molecular phylogenetic results. The present study is aimed at analyzing the available 
information on the morphological diversity of fruits and the gynoecium structure in representatives of this subclass in the 
Ukrainian flora. Three basic fruit types are recognized in Caryophyllidae: capsular, berry-like, and one-seeded fruits. In the 
annotated list of morphological fruit types, the characteristics and morphological diversity of fruits according to different 
sources are reported for each family. The occurrence of apocarpous fruits, inferior fruits, and placentation types are analyzed, 
as also the functional types of fruits adapted to autochory, ballistochory, anemochory, and ornithochory. The carpological 
spectrum of basic fruit types at the levels of family, genus, and species demonstrates the widespread occurrence of capsular 
and one-seeded fruits (with a slighlt predominance of one-seeded fruits at the species level), while only four species have 
berry-like fruits.
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Morphological and taxonomic overview of fruits in representatives of subclass Caryophyllidae

Currently, the order Caryophyllales is composed 
of core Caryophyllales (former Centrospermae) 
and non-core Caryophyllales; the latter group is 
subdivided into the carnivorous clade (Drosera- 
ceae Salisb., Nepenthaceae Dumort, Drosophyl­
laceae Chrtek & al., Ancistrocladaceae Planch. ex 
Walp., and Dioncophyllaceae Airy Shaw) and the 
FTPP clade (Frankeniaceae Desv., Tamaricaceae 
Link, Plumbaginaceae Juss., and Polygonaceae Juss.) 
(Walker et al., 2018; Yao et al., 2019). Core Caryo­
phyllales are supposed to evolve in arid or semi-arid 
environments, thus obtaining common adaptations, 
such as often succulent leaves or stems, and salini-
ty resistance (Cuénoud, 2003). Three synapomor-
phies were recognized for the core Caryophyllales, 
which refer to the reproductive features, namely, 
their free-central placentation, campylotropous 
ovule, and the perisperm in a seed (Eckardt, 1976; 
Bittrich, 1993a; Ronse De Craene, 2013). Other 
synapomorphies are betalaine pigments instead of 
anthocyanins, P3-type plastides in sieve elements, 
and the bound ferulic acid in unlignified cell walls 
(Eckardt, 1976; Cuénoud, 2003).

The paraphyletic group of superasterids, before 
branching out the asterids, comprises orders Caryo­
phyllales, Santalales R. Br. ex Bercht. & J. Presl, and 
Berberidopsidales (APG IV, 2016). Currently, in the 
world flora, Caryophyllales contains 37 families, 749 
genera, and 11620 species, while Santalales embraces 
14 families, 151 genera, and 1992 species, and Ber­
beridopsidales embraces 2 families, 3 genera, and 4 
species, according to Stevens (2001). It looks like the 
orders Caryophyllales, Santalales, and Berberidop­
sidales have never been considered as closely related 
taxa before molecular phylogenetic studies (Takhta-
jan, 2009), as also the clades of core and non-core 
Caryophyllales (Cuénoud, 2003). Hence, the mor-
phological diversity of floral parts and fruits has not 
been analyzed in detail for this set of taxa as a whole.

In the pragmatic system of angiosperms pro-
posed for the flora of Ukraine (Mosyakin, 2013), this 
paraphyletic group is treated as subclassis Caryo- 
phyllidae Takht. According to Mosyakin (2013), 
subclass Caryophyllidae in the flora of Ukraine 
embraces 18 families, which totally cover 103 gen-
era and approximately 520 species (Mosyakin, Fe-
doronchuk, 1999); however, the number of spe-
cies-rank taxa is possibly overestimated and will be 
reduced in the forthcoming list (Mosyakin, person-
al communication). Most of the included families 
belong to the order Caryophyllales, and two families 

belong to the order Santalales, namely, Santalaceae 
R. Br. and Loranthaceae Juss. The order Berberidop­
sidales is not represented in the Ukrainian flora. Six 
families are represented only by one to a few species 
that are cultivated or sometimes escaped (Aizoaceae 
Martinov, Basellaceae Raf., Cactaceae Juss., Nyctagi­
naceae Juss., Phytolaccaceae R. Br., Рlumbaginaceae 
Juss. s. str.), some taxa are naturalized: e.g., Mirabi­
lis nyctaginea (Michx.) MacMill. (Oxybaphus nycta­
gineus (Michx.) Sweet) of Nyctaginaceae, some spe-
cies of Opuntia Mill. (Cactaceae).

The updated family composition and new place-
ment of the Caryophyllidae among eudicots invoke 
the re-evaluation of the phenotypic features of the 
group in a new taxonomic context. The objective of 
this study is to analyze the morphological diversity 
of fruits in Caryophyllidae in the framework of the 
local taxonomic composition revealed in the flo-
ra of Ukraine. In the order Caryophyllales, various 
fruit types were earlier described: capsular fruits, 
achenes, berries, drupes, and nuts. Dry fruits more 
likely belong to the ancestral fruit type among core 
Caryophyllales, many representatives of which are 
adapted to arid environmental conditions (Bittrich, 
1993a). Capsular fruits with loculicidal, septicid-
al, and circumscissile dehiscence predominate for 
basal representatives of the order, while dry inde-
hiscent fruits appear in taxa with a reduced ovule 
number. Berries and drupes are found to be rare. 
No quantitative treatment of the occurrence of fruit 
types according to the common approach has been 
made so far.

Materials and methods

Descriptive and morphogenetic characteristics 
of fruits of the representatives of Caryophyllidae 
occurring in Ukraine were referred from Kaden 
(1965), Roth (1977), Spjut (1994), Takhtajan (2009), 
and other sources. The information on the gynoeci-
um structure (carpel and ovule number, placenta- 
tion) was obtained from Eichler (1875, 1878), Takh-
tajan (2009), as also from the treatments of families 
in The Families and Genera of Vascular Plants, Vo-
lumes 2, 5, and 12 edited by K. Kubitzki et al. (see 
Results for specific citations). Three basic fruit ty-
pes were recognized for the Caryophyllidae of the 
flora of Ukraine, comparable with those recognized 
for the monocots (Odintsova et al., 2022) and ro-
sids (Odintsova, 2023a). Fruit coverings (envelo-
ped or covered) are described in the second article 
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mentioned above. These basic fruit types are outli-
ned below.

Capsule — dry dehiscent fruit composed of unit-
ed carpels. In Caryophyllidae, superior or semi-in-
ferior, mostly multi-seeded capsules with various 
dehiscence modes occur. In many species of Ama­
ranthus L., the capsule is few- to one-seeded, called 
"utricle" (Ukr. мішечок) and it transforms into in-
dehiscent one-seeded fruit in the other species. Cap-
sules are paracarpous, lysicarpous, or of combined 
types (syncarpous multilocular at the base and lysi-
carpous or paracarpous unilocular above). Placen-
tation is axile (at the base), parietal, or free-central 
(above).

Berry — totally fleshy indehiscent fruit. The 
studied representatives of Caryophyllidae possess 
oligomerous and polymerous, superior and inferi-
or berries (uva and bacca, correspondingly), com-
posed of united carpels or partially united carpels 
(Phytolacca acinosa Roxb.), with axile, parietal or 
combined placentation, with many to one ovule 
per carpel.

One-seeded fruit — monomerous, oligomerous 
or pseudomonomerous indehiscent fruit contain-
ing typically one seed and dispersed as a dissem-
inule or as a multiple fruit in the dense infructes-
cence. Most fruits of this category are called nut 
or nut-like (utricle) fruits. We excluded from this 
category one-seeded capsular fruits of many spe-
cies of Amaranthus, because in that case, a disse
minule is a naked seed fallen out from the fruit. In 
Caryophyllidae of the flora of Ukraine, one-seeded 
fruits mostly develop from the uni-ovulate uni-
locular ovary, composed of 2–3(5) united carpels, 
with the basal placenta. Only in Nyctaginaceae the 
gynoecium is described as monocarpellate and 
apocarpous.

In the annotated list of morphological fruit 
types, we reported for each family the approximate 
number of representatives occurring in the flora of 
Ukraine (with genera and species numbers indicat-
ed). The numbers of taxa were referred from Mo-
syakin and Fedoronchuk (1999) (where it was not 
mentioned) and other mentioned sources. Culti-
vated or escaped taxa were marked with an asterisk 
(*). Families are recognized according to Mosyak-
in (2013) and listed in alphabetical order, grouped 
in the orders Caryophyllales and Santalales. Then, 
we counted families, genera and species that pos-
sess each basic fruit type and created a carpological 
spectrum for each taxonomic level.

Results

Order CARYOPHYLLALES
*Aizoaceae Martinov (Mesembryanthemum ×vas­
cosilvae (Gideon F. Sm., E. Laguna, F. Verloove & 
P.P. Ferrer) Sáez & Aymerich [=M. cordifolium L. 
f. × M. haeckelianum A. Berger; Aptenia ×vasco­
silvae Gideon F. Sm., E. Laguna, F. Verloove & P.P. 
Ferrer]) (Mosyakin, Mosyakin, 2021). The fruit is a 
loculicidal hygrochastic capsule as in most Mesem­
bryanthemoideae Ihlenfeldt, Schwantes, Straka; it is 
pentalocular in Mesembryanthemum L. and tetra-
locular in Aptenia N.E. Br. s. str. (now often inclu-
ded in Mesembryanthemum s. l.) (Hartmann, 1993; 
Spjut, 1994). Sometimes in Mesembryanthemum re-
lated species, false septas growing from the midribs 
of the carpels; the fruit is designated as loculicidal 
schizocarpous capsule, with several fruitlets which 
are formed by splitting of false septas, so each fru-
itlet is composed of two halves of neihboring car-
pels (Roth, 1977). The ovary is inferior, with carpels 
partly sunken into the cup-like receptacle; columel-
la composed of conical axis covered with ascidiate 
parts of carpels (Roth, 1977). In Aizoaceae (as also in 
Cactaceae), the conical floral axis is extremely sun- 
ken (invaginates) during flower development and 
causes a shift of the placentas from the axile into 
basal and basal-laminar position. The other result 
is a shift from the superior ovary into the inferior 
or semi-inferior ovary (Leins, Erbar, 2010). The su-
perior part of the ovary dehisces with valves when 
moistened (Eichler, 1878).

Amaranthaceae Juss. s. str. (3/20) — utricle ly-
sicarpous, di- or tri-merous, enveloped (Kaden, 
1965). The ovary is superior, unilocular, with 2–3 
stigmas, ovule mostly solitary, paired or numerous, 
placentation basal; the fruit is designated as dry thin-
walled irregularly rupturing capsule (Townsend, 
1993). The fruit features two bracteoles and a bract 
(Eichler, 1878).

A. The fruit is entitled a pyxidium-like utricle 
(Ukr. криночкоподібний мішечок) in most Ama- 
ranthus species; irregularly and circumscissile de-
hiscence of fruits occur (Kaden, 1965; Costea et al., 
2001; Oyama et al., 2010). Spjut (1994) defined the 
fruit in most Amaranthus species as a pyxidium, 
while in A. viridis L. as an utricle — a small blad-
derlike fruit with one seed, thin fruit wall, dehiscent 
or indehiscent (Spjut, 1994: 121). In Celosia L., the 
fruit is circumscissile dehiscent, and has two or sev-
eral seeds (Townsend, 1993). In Celosia argentea L. 
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(=C. cristata L.) the ovary is tricarpellate, ovules are 
numerous on basal-central placenta (Eichler, 1878). 
In Gomphrena globosa L., the ovary is dimerous 
(Eichler, 1878). In Gomphrena L., ovules are solitary 
and basal (Takhtajan, 2009).

B. Indehiscent or irregularly dehiscent fruit — in 
Amaranthus blitum L. and some other taxa of Ama- 
ranthus.

*Basellaceae Raf. (Anredera cordifolia (Ten.) 
Steenis). The fruit is an indehiscent, thin-walled 
nutlet, surrounded by two persistent winged sepals, 
sometimes they are considered as winged persis-
tent bracteoles (Sperling, Bittrich, 1993; Takhta-
jan, 2009). Fruit is a diclesium — dry or fleshy 
one-seeded fruit covered or enveloped by fruiting 
perianthium (Spjut, 1994). Carpels three, ovary 
superior, unilocular; ovule solitary, basal (Eichler, 
1878). Ovule is considered to be cauline in Basella 
alba L. (incl. B. rubra L.) (Sattler, Lacroix, 1988) or, 
alternatively, of carpellary origin (Sperling, Bittrich, 
1993).

*Cactaceae Juss. (Opuntia humifusa Raf.; several 
other species are also reported as locally escaped). 
The fruit is an inferior unilocular multi-seeded con-
spicuous berry, composed of three or more carpels. 
Seeds are embedded in a fleshy pulp; the ovary is 
surrounded by pericarpel — a stem tissue enclosing 
the carpels; placentas are formed separately from 
the septa and alternating with them (hypanthial 
placentation) (Barthlott, Hunt, 1993). Pericarpel 
has no homologs in other taxa of Caryophyllales, it 
is evidence for the receptacular origin of the infe-
rior ovary wall (Rosas-Reinhold et al., 2021). The 
fruit is an arcosarcum — indehiscent fruit with 
an undifferentiated fruit wall surrounded with an 
accrescent fleshy exocarp derived from perianthi-
um or receptacle, synonim to inferior berry (Spjut, 
1994). Placentas are basal-laminar, very flat, and 
broadened; see Aizoaceae (Leins, Erbar, 2010).

Caryophyllaceae Juss. (We accepted 46/209 
taxa from the list of 49/231 taxa according to Fe-
doronchuk (2023), with the exclusion of 18 sub-
species and taxa which need confirmation). Fruits 
are a capsule (mostly with loculicidal and/or sep-
ticidal dehiscence), berry, dry nutlet, or achene 
(Bittrich, 1993b). The ovary is superior (weaky in-
ferior in Paronychia Mill.), sometimes on a short 
gynophore (anthophore) (Bittrich, 1993b). Accord-
ing to Eichler (1878), isomerous 5-merous (ex-
ceptional 4-merous) gynoecium with episepalous 
carpels appears in Arenaria L., and other Alsineae 

DC., Cerastium L., Coronaria Guett. (often includ-
ed in Silene L. s. l.; see also taxa mentioned below), 
Lychnis L. (Silene s. l.), Melandrium Roehl. (Silene 
s. l.), Silene p. p., and Viscaria Bernh. Carpels are 
epipetalous in Agrostemma L. and Spergula L. with 
a 5-merous gynoecium, and in Sagina L., Spergella 
Rchb. (Sagina s. l.) with a 4-merous gynoecium. 
Gynoecium is trimerous in Alsine L. (Stellaria s. 
l.), Arenaria, Corrigiola L., Cucubalus L. (Silene s. 
l.), Heliosperma (Rchb.) Rchb., Holosteum umbella­
tum L., Moehringia L., Silene s. str. (most species), 
Spergularia (Pers.) J. Presl & C. Presl, and Stellar­
ia L. s. str. Gynoecium is dimerous in Dianthus L., 
Gypsophila L., Herniaria L., Moehringia muscosa L., 
Paronychia, Saponaria L., Scleranthus annuus L., S. 
perennis L., Vaccaria Wolf (now included in Gyp­
sophila s. l.). In the trimerous gynoecium, the odd 
carpel is posterior; in the dimerous gynoecium, car-
pels are always median (Eichler, 1878).

The ovary is septate during flower development 
in most species (Bittrich, 1993b), but becomes uni-
locular at anthesis (sometimes only basally mul-
tilocular), with free-central placentation (only in 
Paronychieae (Juss.) Dumort. the central column is 
short, the ovule is often solitary and basal) (Eichler, 
1878). During the flower development, septas are 
dissolved from top to bottom, and sometimes the 
basal part of the ovary remains septate (Bittrich, 
1993b). In the ovary, synascidiate and symplicate 
zones are present, the ovules in pluriovulate ovaries 
may be inserted in both zones but in Paronychieae 
the placenta is restricted to the synascidiate zone 
(Bittrich, 1993b). Ovules in Sileneae DC. are nu-
merous, in Alsineae there are often only two ovules 
per carpel; ovules are arranged in two series in each 
carpel (Eichler, 1878; Bittrich, 1993b).

А. Capsule — fruit which occurs in most genera. 
The capsule is often denticidal — it dehisces regu-
larly, incompletely, by teeth not more than one-fifth 
of its length (Spjut, 1994) with various combina-
tions of dorsal and septicidal slits (Fig. 1A–R).

Classification of capsular fruits follows Kaden 
(1965).

1. Syncarpous trimerous covered, dorsi-laterally 
dehiscent — Аlsiпе.
2. Hemi-lysicarpous.

1) pentamerous, enveloped, incomplete disjunc-
tive dehiscent — Viscaria;
2) trimerous, enveloped, incomplete disjunc-
tive-dorsally dehiscent — Silene;
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3) dimerous, enveloped, incomplete disjunc-
tive-dorsally dehiscent — Vaccaria.

3. Lysicarpous.
1) pentamerous, covered;

a) incomplete disjunctive-dorsally dehiscent — Cer­
astium, Dichodon (Bartl. ex Rchb.) Rchb. (except D. 
viscidum (M. Bieb.) Holub [Cerastium dubium (Bas-
tard) Guepin], Myosoton Moench. (Stellaria s. l.);
b) disjunctive dehiscent — Sagina nodosa (L.) Fenzl., 
Spergula (except Spergula arvensis L. subsp. linicola 
(Boreau) Janch.);
c) indehiscent or rupturing — Spergula arvensis L. 
subsp. linicola (Boreau) Janch.;

2) pentamerous, enveloped;
a) incomplete disjunctive dehiscent — Agrostemma, 
Coronaria, Lychnis;
b) incomplete disjunctive-dorsal dehiscent — Mel­
andrium;

3) tetramerous, covered, disjunctive dehiscent — 
Sagina procumbens L.;
4) trimerous, covered;

a) disjunctive dehiscent — Minuartia, Spergularia;
b) disjunctive-dorsal dehiscent — Moehringia, Stel­
laria;
c) incomplete disjunctive-dorsal dehiscent — Arena- 
ria, Dichodon viscidum (M. Bieb.) Holub [Cerastium 
dubium (Bastard) Guepin], Holosteum Dill. ex L.;

5) trimerous, enveloped, incomplete disjunc-
tive-dorsal dehiscent — Elisanthe (Fenzl ex 
Endl.) Rchb. (Silene s. l.);
6) dimerous, enveloped, incomplete disjunc-
tive-dorsal dehiscent — Dianthus, Gypsophila, 
Saponaria.
B. Berry — fruit is trimerous in Cucubalus bacci­

fer L. [now mainly accepted as Silene baccifera (L.) 
Durande] (Bittrich, 1993b). According to Kaden 
(1965), C. baccifer has a lysicarpous trimerous cov-
ered capsule, indehiscent or rupturing. Morpholog-
ically, the fruit in C. baccifer resembles the capsular 
fruit in Silene s. str.: it is trimerous, with free-central 
placenta and gynophore. However, it has a fleshy 
fruit wall, and is indehiscent. In the sectioned fruit, 
the remnants of septas on the thin fruit wall are vis-
ible, as well as three free-central placentas (Fig. 2A, 
B).

C. Nut (achene or utricle) — fruit lysicarpous 
dimerous, enveloped, indehiscent in 10 species of 
genera Herniaria, Scleranthus L., Paronychia cepha­
lotes (M. Bieb.) Besser, and Queria hispanica L.

Fig. 1. Arrangement of dehiscence slits in fruits of Caryo- 
phyllaceae (after Eichler, 1878), names of taxa are given 
according to the original work. A: Agrostemma; B: Lychnis;  
C: Spergula; D: Viscaria; E: Alsine; F: Bufonia; G: Melan-
drium vespertinum; H: M. sibiricum; I: Malachium; K, L: 
Arenaria; M: Cerastium; N: C. quaternellum; O: Stellaria; 
P: Moehringia muscosa; Q: Silene; R: Dianthus. Sepals are 
presented in figures surrounding the fruit; black circles in 
the center of the capsule mark the carpels' tips
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Fig. 2. Dissected fruits of Cucubalus baccifer [now mainly accepted as Silene baccifera (L.) Durande] 
(Caryophyllaceae) (A, B) and Beta vulgaris (Chenopodiaceae) (C–F). A: fruit in longitudinal section; B: fruit in 
transversal section, black arrows mark remnants of septas; C: indehiscent ripe fruit from the above; D: fruit in 
longitudinal section; note the inferior ovary and curved embryo in seeds, circumscissile slit is marked with white 
arrows; E, F: dehiscing fruit with radicle enforcing the lid to detach the base; ba — fruit base, cc — central column; 
gp — gynophore, lid — fruit lid; pe — perigonium members; ra — radicle; se — seed. Scale bars 1.0 mm
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Chenopodiaceae Vent. [included in Amaranth­
aceae Juss. sensu APG IV (2016)] (20/124) — fruit 
is a superior lysicarpous utricle (Kaden, 1965). 
The fruit is a nut, utricle or achene, sometimes de-
hiscent, the pericarp is membranous. The fruit is 
covered by persistent perianth, bracts, and bracte-
oles (the latter are accrescent and modified), often 
dispersed in infructescences (Kühn, 1993). Spjut 
(1994: 29) treated the fruit in Chenopodium L. as a 
typical achene, a uni-seeded indehiscent fruit with 
a pericarp contiguous to the seed. In Atriplex L. and 
Salsola L., the fruit is interpreted as a diclesium, a 
simple dry or fleshy achene-like or utricular fruit 
covered with a dry accrescent fruiting perianthium 
(Spjut, 1994). The ovary is unilocular, uni-ovulate, 
with a basal ovule (Eichler, 1878).

According to Kaden (1965), fruits are classified 
as follows.

А. Fruit tetramerous, covered with bracts — 
Spinaciа L.

B. Fruit dimerous.
1. Pyxidium covered with perigonium, dehiscing 

with a circumscissile lid — Beta L. In Beta, the ova-
ry is almost inferior (Eichler, 1878; Volkens, 1893); 
the fruit opens with a lid being forced to detach by 
a germinating embryo (Volkens, 1893). The fruit 
in Beta vulgaris L. was called by Spjut (1994: 53) a 
catoclesium, a compound unit of indehiscent fruit-
lets enclosed by leaves, bracts or fused perigonium 
parts. As it has been found earlier, the fruit in B. 
vulgaris dispersed as a diaspore with a seed inside 
(Fig. 2C–D); it dehisces during the germination of 
the embryo (Fig. 2E, F). Therefore, we consider the 
fruit of Beta vulgaris to be of a one-seeded basic 
fruit type.

2. Fruit indehiscent, dry.
1) enveloped with perigonium — most genera 

(Chenopodium, Kochia Roth (now included in Bas­
sia All.), Salsola s. l., Suaeda Forssk. ex J.F. Gmel., 
etc.);

2) covered — Corispermum L.;
3) enveloped by bracts — Atriplex, Ceratocarpus 

L., Krascheninnikovia Gueldenst.;
4) semi-inferior, enveloped with a perigonium — 

Haloспеmum M. Bieb., Salicornia L.
Heteromorphy of fruits and seeds is widespread 

in the family; it was reported in Atriplex, Chenopo­
dium, Suaeda, Salsola, Salicornia, and other genera 
(Levina, 1957; Pijl, 1982; Kühn, 1993).

Droseraceae Salisb. (2/5) — Fruit is a paracarpous 
superior 3–5-merous, covered, dorsally dehiscent 

capsule (Kaden, 1965). Fruit is a loculicidal capsule 
(Spjut, 1994; Kubitzki, 2003a). Placentation is pa-
rietal, ovules are numerous. Aldrovanda vesiculosa 
L. has 5-merous ovary, with 1–4-ovulate placentas 
(Eichler, 1878); seeds are released underwater after 
fruit rotting (Kubitzki, 2003a).

Frankeniaceae Desv. (Frankenia hirsuta L., F. 
pulverulenta L.) — a paracarpous superior 3-mer-
ous enveloped capsule, dorsally dehiscent (Kaden 
1965). The fruit is a loculicidal capsule (Spjut, 1994; 
Kubitzki, 2003b). Placentation is parietal, ovules are 
numerous (Eichler, 1878).

Molluginaceae Bartl. (Glinus lotoides L., Mollu­
go cerviana (L.) Ser.) — superior trimerous syncar-
pous enveloped capsule, dorsiventrally dehiscent 
(Kaden, 1965). The fruit is a loculicidal capsule, 
placentation axile (Endress, Bittrich, 1993). Spjut 
(1994) suggested that the fruit in Molluginaceae 
is a septifragal capsule — capsular fruit, opened 
incompletely along the dorsal sutures and break-
ing the septas near the persistent central columel-
la. In Mollugo cerviana the ovary is 3-locular with 
3 sessile stigmas, ovules numerous, arranged in 
two rows in each locule; the fruit is a loculicidal 
3-valved capsule with persistent stamens and stig-
mas, enveloped by tepals (Maddala, Aluri, 2019). In 
Glinus lotoides, the ovary is 5-locular with 5 sessile 
stigmas, containing about 200 (182–242) ovules, 
arranged in two rows in each locule; fruit is a lo-
culicidal 5-valved capsule with persistent stamens 
and stigmas, enveloped by tepals. In both species, 
the capsule opens when moistures; seed dispersal 
is anemochorous, ombrohydrochorous, and hydro-
chorous (Endress, Bittrich, 1993; Sulakshana, Raju, 
2018; Maddala, Aluri, 2019).

Montiaceae Raf. (Montia fontana L.) — a lysi-
carpous, trimerous, superior, covered, disjunctive-
ly dehiscent capsule (Kaden, 1965). Placentation is 
free-central or basal; the capsule dehisces with three 
involute reflexed valves, thus forcibly ejecting the 
seeds (Carolin, 1993). The ovary is trilocular, with a 
solitary ovule in each locule, attached to the central 
axis; the fruit is a trivalvate capsule (Eichler, 1878).

*Nyctaginaceae Juss. (1/3; *Mirabilis L. s. l., 
incl. Oxybaphus, 3 spp., Mirabilis nyctaginea (= 
Oxybaphus nyctagyneus) is locally naturalized) — 
The fruit is an achene or thin-walled nutlet envel-
oped by persistent perianthium base (anthocarp) 
(Bittrich, Kühn, 1993). An anthocarp is treated as 
a lower portion of a corolla-like calyx (Vanvinck-
enroye et al., 1993). The fruit is a typical diclesium, 
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like in Basellaceae, according to Spjut (1994). The 
gynoecium is monomerous, ovule one, basal, fruit 
is achen-like, covered with the lower portion of co-
rolla forming "induvium" (anthocarpium) (Eichler, 
1878). The researchers who studied flower develop-
ment suggested that an ovule in Nyctaginaceae is of 
cauline origin (Sattler, Perlin, 1982) or, from anoth-
er viewpoint, of carpellate origin (Vanvinckenroye 
et al., 1993).

*Phytolaccaceae R. Br. (Phytolacca acinosa Roxb., 
P. americana L.). The fruit is a berry, aggregate or 
syncarpous, depending on the degree of connation 
between carpels. Carpels are more or less united, 
styles free, ovary superior, ovule one per carpel, 
fruits indehiscent (Rohwer, 1993). Apocarpy is con-
sidered to be a secondary condition in Phytolacca, 
a kind of secondary "apocarpy" or "pseudoapocar-
py" (Rohweder, 1965; Eckardt, 1976). Spjut (1994) 
identified the fruit in Phytolacca as a baccarium 
— a berry derived from the schizocarpic gynoeci-
um consisting of fleshy-indehiscent fruitlets. In 
P. acinosa, carpels are almost free, 7–8 in number, 
with persistent stylodia (Fig. 3A, B), while in P. 
americana there are 10 carpels; in both species car-
pels are fused laterally during the early flower de-
velopment (Ronse De Craene et al., 1997). There is 
no difference between apocarpous and syncarpous 
gynoecium at the initiation stage in this genus, but 
later during the flower development, septas develop 
differently in different species, forming more or less 
united carpels; so there is no true apocarpy in the 
genus (Zheng et al., 2015). According to Endress 
(2011, 2019), the gynoecium of Phytolacca with 
bulged ovaries is often misinterpreted as apocar-
pous, but really is a syncarpous gynoecium with 
common transmitting tract to ovules. The ovule in 
Phytolacca develops separately from carpellary tis-
sue on the floral apex, thus the placentation as axile; 
the synascidiate zone is small compared to the sym-
plicate and asymplicate zones (Ronse De Craene, 
2021). The increasing size of the floral apex may be 
responsible for the spatial separation and loosening 
of the connections between carpels, which appear 
almost free.

Рlumbaginaceae Juss. (5/26; including Arm­
eriaceae Horan. and Limoniaceae Ser.) — The fruit 
is a dry membranous one-seeded achene, enclosed 
in persistent calyx, dispersed by wind (Kubitzki, 
1993). Sometimes the fruit is a capsule with cir-
cumscisisle or valvate dehiscence (Kubitzki, 1993). 
The fruit is lysicarpous, superior, pentamerous, 

pseudomonomerous (Kaden, 1965). According to 
Spjut (1994), the fruit is a diclesium. The ovary is 
unilocular, uni-ovular, with five antesepalous stylo-
dia; the ovule is basal, on a long funiculus curved 
around the ovule (Eichler, 1875); it has been called 
circinotropous ovule (De Laet et al., 1995). The gy-
noecium is always pentamerous, ovule solitary, ba-
sal (Kubitzki, 1993). The ovule is born on the floral 
apex (with no touching to the carpel blades) (De 
Laet et al., 1995), thus, the gynoecium was treated 
as acarpellate sensu Sattler and Perlin (1982) and 
Sattler and Lacroix (1988). The prominent obtura-
tor is formed on the base of the style downwards 
into the ovary by meristematic activity of the inner 
epidermis (Roth, 1977; De Laet et al., 1995).

A. The fruit is an indehiscent achene in *Cera­
tostigma plumbaginoides Bunge and most species of 
Limonium Mill.

B. The fruit is a capsule which dehisces by an 
apical lid in Goniolimon Boiss. or by basal circum-
scissile slit in Armeria (DC.) Willd. (Pax, 1889). In 
Psylliostachys spicatus (Willd.) Nevski capsule is ir-
regularly dehiscent (Kubitzki, 1993).

Polygonaceae Juss. (11/101). The fruit is a lysi-
carpous superior nutlet, enclosed by fruiting per-
igonium (Kaden, 1965). The fruit is an achene, 
trigonal in shape, achene is winged in Fagopyrum 
Mill., Oxyria Hill, Rheum L.; the perigonium is per-
sistent and enlarged serving for dispersal in Fallopia 
Adans. and members of the tribe Polygoneae Ea-
ton (Brandbyge, 1993). According to Spjut (1994), 
the fruit is a diclesium. The ovary is unilocular, 
uni-ovular, with 2–3 carpels, ovule is basal. The 
fruit is an achene, wings are formed by the fruiting 
ovary (Eichler, 1878).

Below, fruits of Polygonaceae are classified ac-
cording to Kaden (1965).

A. Fruit trimerous, covered with a perigonium 
— Fagopyrum.

B. Fruit trimerous, enveloped — Atraphaxis 
frutescens (L.) K. Koch, Bistorta officinalis Delarbre, 
Bistorta vivipara (L.) Delarbre, Fallopia convolvu­
lus (L.) Á. Löve, Fallopia dumetorum (L.) Holub, 
Koenigia alpina (All.) T.M. Schust. & Reveal, Polyg­
onum arenarium Waldst. & Kit., P. aviculare L., P. 
neglectum Besser (=Polygonum aviculare L. subsp. 
neglectum (Besser) Arcang.), P. patulum M. Bieb., P. 
salsugineum M. Bieb., Rumex L., Rheum.

C. Fruit dimerous, enveloped — rest of spe-
cies: Atraphaxis replicata Lam., Oxyria digyna (L.) 
Hill, Persicaria Mill. (P. orientalis (L.) Spach, P. 
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lapathifolia (L.) Delarbre, P. amphibia (L.) Delarbre, 
P. diospirifolia (Cham. & Schltdl.) Funez & Hasse-
mer, etc.).

Portulacaceae Juss. (Portulaca oleracea L., *P. gran­
diflora Hook.) — capsule lysicarpous trimerous 
semi-inferior, unilocular, many-seeded, envel-
oped by calyx, circumscissile dehiscent (Kaden, 

1965). Placentation is free-central or basal (Caro-
lin, 1993). Fruit is a pyxidium (Roth, 1977; Spjut, 
1994). Eichler (1878) reported 4- or 5-carpellate 
ovaries in P. oleracea and the polymerous (with 8 
carpels) ovary in P. grandiflora. Roth (1977) de-
scribed the anatomy of the dehiscence line in P. 
oleracea. She revealed that basal portion of capsule 

Fig. 3. Dissected fruits of Phytolacca acinosa (Phytolaccaceae) (A, B) and cleistogamous fruit of Portulaca oleracea 
(Portulacaceae) (C–E). A: fruit in longitudinal section; B: fruit in transversal section; C: fruit covered with sepals; D: fruiting 
ovary with deleted sepals; E: longitudinal section of the fruiting ovary; the circumscissile slit (and sepal bases) is marked with 
white arrows; cc — central column; re — receptacle; se — seed. Scale bars 1 mm
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(sunken into hypanthium) is rigid and lignified 
while the lid is relatively thin. The dehiscence 
zone occurs along the line of mechanical weakness 
composed of thin-walled parenchyma. The lid sep-
arates from the capsule base due to the pressure 
caused by growing seeds (Roth, 1977). According 
to our personal observations, flowers of P. oleracea 
found in Lviv City are often cleistogamous, dehisc-
ing with a lid being covered by a closed perian-
thium (Fig. 3C–Е). The sepals are attached to the 
ovary at the level of dehiscing.

Tamaricaceae Link (2/8, including a new spe-
cies in the flora of Ukraine Tamarix laxa Willd.: 
see Bronskov, Bronskova, 2024). The fruit is a 
paracarpous superior 3–4-locular covered cap-
sule, dorsally dehiscent (Kaden, 1965). The fruit 
is a loculicidal capsule (Eichler, 1878; Spjut, 1994; 
Gaskin, 2003). Carpels (2)3–4(5), ovary unilocu-
lar, sometimes almost plurilocular; placentation 
parietal, basal or parietal-basal; calyx persistent 
in fruit (Gaskin, 2003). In Myricaria Desv., there 
are three carpels, in Tamarix L., the ovary can also 
be 4-, 2- or 5-carpellate, ovules are numerous, ar-
ranged basally on parietal placentas; in Tamarix, 
placentas are fused together at the bottom of the 
ovary (Eichler, 1878).

Order SANTALALES
Loranthaceae Juss. (Loranthus europaeus Jacq.). The 
fruit is an inferior one-seeded berry, crowned with 
a calyx which is reduced to the calyculus (Kuijt, 
Hansen, 2015a, 2015b). The ovary is inferior, tricar-
pellare, solid, with 1–6 embryo sacs inside (Eichler, 
1878). Carpels 3–4; ovary is unilocular, with 4–12 
ovules embedded in the basal tissue of the ovary 
(Takhtajan, 2009). The placenta is missing, arches-
porial cells develop in the subepidermal layer of the 
ovary bottom (Eames, 1961). The viscid layer is lo-
cated outside the vascular bundles of the fruit wall 
(Teryokhin, 1977).

Santalaceae R. Br. (3/11) — fruits inferior, one- 
seeded (Kuijt, Hansen, 2015a, 2015c). Ovary infe-
rior, bicarpellate, solid, with one central orthotrop 
ovule inside (Eichler, 1878). Gynoecium is sup-
posed to be lysicarpous, with free-central or re-
duced placentas (Teryokhin, 1977).

A. Inferior paracarpous (pseudomonomerous) 
dry drupe — Thesium L. (Kaden, 1965). The fruit 
is a small nutlet with conspicuous surface vena-
tion, petals persistent, calyculus absent, the ovule 
is attached to the tip of the convoluted funiculus 

(Kuijt, Hansen, 2015c). In many Thesium species, 
the elaiosome is formed from the pedicel and 
the base of the ovary adapting fruit for myrme-
cochory; fruit is a nutlike achene or fleshy drupe 
(García et al., 2024). The gynoecium is composed 
of (2)3(5) carpels, the ovary is superior to infe-
rior, completely uni-locular or with basal septa, 
with straight or spirally coiled free-central placen-
ta bearing 1–4, less often 4–5 pendulous ovules. 
Ovules are well-developed (Eames, 1961).

B. Inferior paracarpous (pseudomonomerous) 
fleshy fruit, bacca (inferior berry) — Arceutobi­
um oxycedri (DC) M. Bieb. and Viscum L. (Kaden, 
1965; Spjut, 1994). Carpels 3–4, fruit is 1–2 seeded 
berry (Takhtajan, 2009). Since fleshy fruit of Visce­
ae does not consist only of carpel tissue (ovary is 
inferior), it is not a true bacca, but rather a pom-
aceous fruit (pyrenarium with several stones), or, 
alternatively, it was proposed to denominate such 
fruit a "viscidio" in allusion to the presence of the 
viscin layer, which is exclusive for this group of 
plants (Polli et al., 2016). The fruit contains a seed 
lacking testa, surrounded by endosperm and vis-
cid layer, which is located inside the vascular bun-
dles of the fruit wall (Fig. 4A) (Teryokhin, 1977).

In Arceutobium M. Bieb., the placenta is re-
duced to a central massive bulge, with two or more 
ategmic ovules inside (nucellus undifferentiated) 
(Eames, 1961). In the Arceuthobium fruit, peri-
anth members are two; the remarkable explosive 
dehiscence of fruits occurs, in which the minute, 
bullet-shaped seed may be shot away for 20 m or 
more. In nature, the Arceuthobium fruit recurves 
when mature and the seed is expelled upwards 
through its base (Kuijt, Hansen, 2015d). In Ar­
ceuthobium oxycedri, the proximal part of the fruit 
is light-green, and the distal part is dark-green; 
the dispersed seeds are ballistic and ornitochorous 
(Krasylenko et al., 2017).

In Viscum album L., the placenta is missing, 
archesporial cells develop in the subepidermal lay-
er of the ovary bottom (Eames, 1961). The fruit a 
1(2)-seeded berry, predominantly white, with green 
endosperm; the seed is surrounded by a massive 
layer of viscin (Kuijt, Hansen, 2015d). According to 
our own observations, the fruit in V. album is spher-
ical, inferior, and white, with green endosperm and 
embryo inside (Fig. 4B–D). In the fruit treated with 
phloroglucinol and chloride acid, a positive reac-
tion for lignin in the inner zone of the fruit wall was 
revealed (Fig. 4D). This test indicates that the fruit 
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has a thin lignified "endocarp" composed of a few 
layers of elongated cells arranged in different di-
mentions (Fig. 4E, F). The external cell walls of en-
dosperm are also lignified (Fig. 4E). Therefore, we 
suggested that the fruit in V. album is a one-seed-
ed berry-like pyrenarium (one-seeded basic fruit 
type), not a true berry.

Discussion

Morphogenetic characteristics of fruits
According to the concept of morphogenesis of the 
fruit (Odintsova, 2022), we distinguish pre-anthe-
tic and post-anthetic stages in the morphogenesis 
of the fruit. From this viewpoint, characteristics of 

Fig. 4. Fruit structure in Santalaceae (A–F). A: fruit inner structure in Arceuthobium oxycedri (from Teryokhin, 1977: 151); 
B–F: fruit in Viscum album; B: berry-like one-seeded inferior fruit with scars of four perianth members, viewed from above; 
C: fruit central part released from viscid layer, green endosperm is visible, covered with whitish "endocarp"; D: longitudinally 
sectioned fruit treated with phloroglucinol and chloride acid, positive reaction for lignin in thin "endocarp" zone is evident; 
E: lignified cells on the sectioned endocarp and endosperm; F: lignified endocarp; ec — endocarp; em — embryo, es — 
endosperm, vb — vascular bundle, vi — viscid layer. Scale bar 1 mm (B–D); 100 mkm (E), 50 mkm (F)
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the gynoecium of an anthetic flower are regarded 
as characteristics of the fruit at the pre-anthetic 
stage. The gynoecium in members of Caryophylli­
dae in the flora of Ukraine can be 2-, 3-, 4-, 5-me-
rous, or polymerous. The most common condition 
is a trimerous syncarpous gynoecium, found in 11 
families. The pentamerous condition of the gyno-
ecium (isomerous to the perianthium) is found in 
Aizoaceae, Caryophyllaceae, Droseraceae, Plumba­
ginaceae, and Tamaricaceae, while the polymerous 
gynoecium (with 8–10 carpels) appears only in taxa 
of Phytolaccaceae. The true monomerous gynoe-
cium is found in Nyctaginaceae; it develops into a 
monocarpous fruit sensu Leins and Erbar (2010). 
Pseudomonomerous one-seeded fruits developing 
from the oligomerous gynoecium are typical for 
Amaranthaceae s. str., Chenopodiaceae, Polygona­
ceae, Plumbaginaceae, Basellaceae, and some Cary­
ophyllaceae. Most taxa of Loranthaceae and Santala­
ceae also have the uni-ovulate gynoecium; however, 
their structure is not typical because of the absen-
ce of discrete ovules. The number of ovules varies 
from many (Cactaceae, Caryophyllaceae) to one per 
carpel (Montia, Phytolacca) or one per ovary (Ama­
ranthaceae, Basellaceae, Chenopodiaceae, Plumbagi­
naceae, Polygonaceae).

Within Caryophyllaceae, members of the earli-
est-diverging clade reconstructed from molecular 
phylogeny (Greenberg, Donoghue, 2011) are inferred 
to have had one-seeded, indehiscent or irregularly 
dehiscent fruit (utricle), like those found in Amaran­
thaceae. The evolution of capsular fruits is inferred to 
have taken place along the branch subtending a clade 
that includes Sperguleae (mostly containing former 
members of Paronychioideae) and the remainder of 
Caryophyllaceae. This part of the family having cap-
sular fruits and some other morphological synapo-
morphies was referred to as Plurcaryophyllaceae A.K. 
Greenberg and M.J. Donoghue (2011).

Apocarpous aggregate gynoecia and fruits have 
not been found in the representatives of subclass 
Caryophyllidae in the flora of Ukraine. However, in 
Phytolacca acinosa the gynoecium is considered to 
be secondary apocarpous (a syncarpous gynoecium 
with reversal to the mininized carpel fusion). The 
reduced connection between carpels may also have 
facilitated the transition to a single carpel in close 
relatives, as it has evolved in Petiveriaceae C. Agardh 
and Nyctaginaceae (Ronse De Craene, 2021).

The inferior ovary occurs in the taxa of Aizoaceae 
and Cactaceae cultivated and escaped in Ukraine, 

as also in parasitic Loranthaceae and Santalaceae. 
In Beta (Chenopodiaceae) the ovary is almost in-
ferior, too (Eichler, 1878); it is weaky inferior in 
Paronychia (Caryophyllaceae) or semi-inferior in 
Portulaca (Portulacaceae). These families are not 
closely related, and for that reason we suppose the 
inferior ovary in these families could have evolved 
independently.

The syncarpous multi-locular gynoecium with 
an axile placenta is characteristic for Aizoaceae, 
Molluginaceae, and Phytolaccaceae. The gynoecium 
is paracarpous and unilocular with parietal placen-
tation (or derived placentation) in Cactaceae, Dros­
eraceae, Frankeniaceae, and Tamaricaceae. The lysi-
carpous multi-ovulate gynoecium with free-central 
or basal placentation is found in Caryophyllaceae, 
Montiaceae, and Portulacaceae. The unilocular 
pseudomonomerous gynoecia of Caryophyllales are 
often regarded as lysicarpous, with a basal placenta 
and reduced ovule number. Basal placentation is re-
garded to be a derived state from axile placentation 
in the gynoecia with reduced ovule number.

One of the synapomorphic characters of Caryo­
phyllales is the absence of septas in the pluricarpel-
late gynoecium (Bittrich, 1993a; Takhtajan, 2009). 
Septas can be partly reduced in the upper portion 
of the ovary or totally reduced from the ovary base 
to the top. The placentation is transformed from the 
axile (if septas are present) to free-central or (sub)
basal (if septas are missing and the ovule number 
is low or reduced to one). This condition appears, 
for example, in Cucubalus baccifer and other Car­
yophyllaceae. The free-central placentation almost 
exclusively occurred in the superasterid clade, while 
in basal clades of angiosperms, and in rosid and 
monocots, it is rare (Shivaprakash, Bawa, 2022).

Fruits in Santalaceae and Lorantaceae are 
one-seeded and the fruit wall is presumably fleshy, so 
most researchers consider them berry-like. If the lig-
nified cell layers are considered to be the endocarp, 
the fruit should be named a pyrenarium. The ligni-
fied thin endocarp was found in Viscum fruits pre-
viously, for the first time, probably by Gjokic (1896), 
later also by Von Grazi and Urech (1981), Godschalk 
(1983), and de Almeida et al. (2023); the authors of 
the two latter publications insisted that the seed coat 
is absent. Consequently, it is most evident the origin 
of lignified tissue from the fruit wall (endocarp) but 
not from the rudiments of the seed coat.

There is a great diversity of dehiscence of cap-
sular fruits in Caryophyllales. It can be dorsal 
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(loculicidal), dorsi-ventral, dorsi-lateral, disjunctive 
(i.e. septicidal in the unilocular gynoecium without 
septas), disjunctive-dorsal, transversal (circums-
cissile), or irregular (rupturing). The longitudinal 
slits can be short (denticidal capsule in many Car­
yophyllaceae) or as long as the fruiting ovary. The 
capsular inferior and semi-inferior fruits are found 
in Aizoaceae and Portulacaceae, with dehisce above 
the bases of sepals. In Aizoaceae, the longitudinal 
dehiscence occurs, while in Portulacaceae the trans-
versal slit is formed at the level of sepal bases. The 
same condition appears in Beta vulgaris with one 
seed inside. According to our classification of vari-
ants of the location of dehiscence slits in the inferi-
or fruits (Odintsova, 2016), we can call this variant 
a suprasepalous dehiscence. The opposite condition 
was found in Onagraceae, where dorsal slits are 
formed along the fruiting ovary beneath sepal bas-
es (i.e. infrasepalous) (Odintsova, 2016). Suprase-
palous dehiscence occurs in the carpellary tissues, 
without engagement of the complex tissue of the in-
ferior ovary wall; and it is regarded to be an ances-
tral condition compared to the infrasepalous one.

Functional characteristics of fruits
Among Caryophyllidae of the flora of Ukraine, se-
veral functional fruit types have been found. Berries 
and one-seeded fruits are indehiscent diaspores, de-
veloping adaptations for dispersal as a whole unite, 
while capsular fruits release naked seeds which de-
monstrated dispersal adaptations as separate units.

Most capsular fruits of Caryophyllales have a 
xerochastic trigger for opening the fruit during des-
iccation. Aizoaceae and Molluginaceae are known 
to have a hygrochastic dehiscence, and their cap-
sules open suddenly, which is very characteristic of 
plants in arid conditions (Roth, 1977). Many Caryo­
phyllaceae have fruits that open incompletely, which 
is characteristic of ballistochores, keeping the seed 
container almost intact (Pijl, 1982).

According to Fedoronchuk and Didukh (2002), 
most Caryophyllaceae have small seeds dispersed 
by wind; the second most common dispersal mode 
is barochory, while endozoochory, mirmecocho-
ry, epizoochory, and other modes are rare. In that 
study, ballistochory was obviously regarded in the 
category of anemochory, as well as tumbleweeds 
(Gypsophila, some Silene species). Ballistochorous 
plants can disperse by seeds or by one-seeded fruits 
(Polygonum). The first variant is known as the Car­
yophyllaceae-type of dispersal of ballistochores and 
the second variant as the Apiaceae-type (Levina, 
1957).

One-seeded fruits of Caryophyllales are most-
ly autochorous and anemochorous, and small. 
Anemochores have fruits winged with attached 
wings derived from bracts (Atriplex, Ceratostigma), 
perianth (Anredera), or pericarp (Polygonaceae). 
There are no anemochorous one-seeded fruits with 
hairy diaspores. Anthocarps of Nyctaginaceae can 
be dispersed by various agents: animals, wind, or 
water (Bittrich, Kühn, 1993).

Berry-like fruits of Caryophyllales and Santalales 
are dispersed by birds (Pijl, 1982). The fruits are 
usually red, black, purple, green, yellow, or white. 
Among representatives of Santalales, it is related 
with parasitism on tree branches (Krasylenko et 
al., 2019). There are no parasites with small seeds 
among woody plants of Santalales, while fruits in 
herbaceous Thesium species are dispersed mostly by 
ants (García et al., 2024), and in Arceuthobium oxy­
cedri they are dispersed ballistically.

Distribution of basic fruit types among 
Caryophyllidae
Only limited morphological diversity of fruit types 
in the representatives of Caryophyllidae was found 
in Ukraine (Table 1), compared with monocots and 
rosids, where five and seven basic fruit types were 
revealed (Odintsova et al., 2021; Odintsova, 2023a). 

Table 1. Distribution of the basic fruit types in the families of Caryophyllidae in the flora of Ukraine

Basic fruit type Families representing this fruit type
Capsule Aizoaceae, Amaranthaceae (most species), Caryophyllaceae (most species), Droseraceae, Frankeniaceae, 

Molluginaceae, Montiaceae, Plumbaginaceae (Armeria, Goniolimon, Psylliostachys), Portulacaceae, 
Tamaricaceae

Berry-like fruit Cactaceae, Caryophyllaceae (Cucubalus baccifer), Phytolaccaceae

One-seeded fruit Amaranthaceae (Amaranthus), Basellaceae, Caryophyllaceae (Herniaria, Paronychia, Queria, 
Scleranthus), Chenopodiaceae, Nyctaginaceae, Plumbaginaceae (Ceratostigma, Limonium), Polygonaceae; 
Loranthaceae, Santalaceae
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Within Caryophyllidae, there was no gynoecium 
with postgenital carpel fusion found, and the me-
rosity of the gynoecium is various; the condition is 
quite different from the monocot's gynoecium with 
a widespread intermediate degree of carpel fusion 

and trimerous condition (Odintsova et al., 2022). 
Comparing to Rosidae (Odintsova, 2023a), there 
were no multi-follicles, multi-seeded monocarps, 
multi-seeded pyrenaria, schizocarps, and articulate 
fruits found.

The three largest (in terms of species numbers) 
families of Caryophyllidae in the flora of Ukraine, 
Caryophyllaceae, Chenopodiaceae, and Polygonace­
ae, together compose 77 genera and ca. 434 species 
that is 75% and 83% of genera and species richness, 
correspondingly. Among them, Caryophyllaceae 
have mostly capsular fruits, while Chenopodiaceae 
and Polygonaceae have one-seeded dry fruits. Sev-
eral basic types of fruits were found in Amaranth­
aceae, Plumbaginaceae (capsular and one-seeded 
indehiscent fruit), and Caryophyllaceae (capsule, 
berry, and one-seeded indehiscent fruits).

Several fruits within Caryophyllidae could be 
equivocally classified. In the first case, the fruits in 
Amaranthaceae, Chenopodiaceae (Beta) and Plum­
baginaceae are one-seeded and sometimes dehisce 
regularly or irregularly (utricle), or are indehiscent. 
Thus, transitional stages from capsular to dry inde-
hiscent one-seeded fruits (achene or nut) appear, 
which can be found even in a single genus. The 
second case is the syncarpous fruit in Phytolacca 
acinosa with a reversion to minimal carpel fusion. 
This fruit can be alternatively treated as an aggre-
gate berry-like fruit; however, the derived character 
of apocarpy is confirmed. In the third case, fruits 
in Santalaceae and Lorantaceae are usually classi-
fied as berries or, according to our viewpoint, as a 
one-seeded pyrenarium because of the presence of 
the reduced stone in Viscum album.

The capsular fruits occur in the representatives 
of ten families, and the one-seeded fruits in nine 
families of Caryophyllidae (Fig. 5A). At the level of 
generic diversity, capsular fruits are the most nu-
merous (57 genera versus 44 genera with one-seed-
ed fruits) (Fig. 5B). In contrast, at the species level, 
one-seeded fruits are most numerous, but the num-
ber of species with capsular fruits is also very high 
(Fig. 5C). The carpological spectrum of the Caryo­
phyllidae in the flora of Ukraine is pointed out by 
the predominance of two basic types of fruits — 
capsular and one-seeded, with some taxa equivocal-
ly classified as having one or another type of fruit.

Berry-like fruits of the Caryophyllidae in the flora 
of Ukraine are uncommon; they were found only in 
four species of three families. According to the resent 
comprehensive research (Lorts et al., 2008), plants of 

Fig. 5. Number of taxa of the subclass Caryophyllidae of the 
flora of Ukraine having basic fruit types, a capsule, berry, 
and one-seeded fruit. A: families; B: genera; C: species
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tropical forests mostly have fleshy fruits dispersed by 
animals, while plants inhabiting plains and prairies 
(open arid habitats) often have capsules and achens 
dispersed by wind. This is actualized by the preva-
lence of dry fruits in Caryophyllidae. The prevalence 
of capsular and one-seeded fruits within Caryophyl­
lales and Santalales has support from the nuclear 
phylogeny as a realization of the most frequent ova-
ry-fruit "modules" — syncarpous multi-ovuled and 
syncarpous one-ovuled ones (Xiang et al., 2024). In 
xerophytic Caryophyllidae, both modules are imple-
mented in dry fruit variants, capsule and achene.

Summarizing the data on fruit morphologi-
cal diversity patterns in Caryophyllidae (present 
study), Rosidae (Odintsova, 2023a), and monocots 
(Odintsova et al., 2021; Odintsova, 2023b), we re-
vealed quite different carpological spectra for all 
these groups. In monocots, one-seeded fruits are 
most numerous at the species level, too (Odintso-
va, 2023b), while in Rosidae, the capsular fruits are 
the most numerous (Odintsova, 2023a). In Rosidae, 
the prevalence of capsular fruits is twice more over 
one-seeded fruits, and in monocots one-seeded 
fruits prevail two times over the capsular fruits.

Conclusions

Poor morphological diversity of basic fruit types 
within the subclass Caryophyllidae is related with 
the low species richness of this subclass in the Uk-
rainian flora (about 520 species). The most speci-
es-rich family Caryophyllaceae has capsular fruits 

developed mostly from the superior lysicarpous 
ovary. Two other large families, Chenopodiaceae 
and Polygonaceae, have one-seeded fruits developed 
from one-ovuled ovaries composed of 2–3 united 
carpels. The phylogenetic, ecological and evolutio-
nary analysis supplied arguments for the bifid car-
pological spectrum of the Caryophyllidae. These ar-
guments came from the evolutionary history of the 
group, which most probably emerged under arid 
conditions. Within this group, two main ovary-fruit 
"modules" were evolutionarily implemented: with 
multi-ovuled and one-ovuled ovaries. In both vari-
ants, dry one-seeded diaspores are often developed 
that are well adapted to the wind dispersal. The me-
thod of carpological spectra may be conceived as a 
tool for the ecological treatment of the flora.
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Mорфологічний і таксономічний аналіз плодів у 
представників підкласу Caryophyllidae флори України
А.В. ОДІНЦОВА
Львівський національний університет імені Івана Франка, 
вул. Грушевського 4, Львів 79005, Україна

Реферат. Підклас Caryophyllidae є парафілетичною групою у складі суперастерид, чий таксономічний склад був сут-
тєво змінений за молекулярно-філогенетичними даними. У статті проаналізовано інформацію про морфологічне 
різноманіття плодів та структуру гінецею у представників Caryophyllidae у флорі України. Серед Caryophyllidae роз-
пізнано три базові типи плодів: коробчасті, ягодоподібні та однонасінні. В анотованому переліку морфологічних 
типів плодів для кожної родини зазначено характеристики та морфологічну різноманітність плодів згідно з різними 
джерелами. Проаналізовано наявність апокарпних плодів, нижніх плодів, типи плацентації, а також функціональні 
типи плодів, пристосованих до автохорії, балістохорії, анемохорії, орнітохорії. Карпологічний спектр базових ти-
пів плодів на рівні родини, роду та виду свідчить про значне поширення коробчастих та однонасінних плодів (з 
невеликим переважанням однонасінних плодів на видовому рівні), при цьому ягодоподібні плоди виявлені лише у 
чотирьох видів.

Ключові слова: Caryophyllales, Santalales, верхня зав’язь, гінецей, морфологія, однонасінний плід,  
поперечно-розкривна коробочка, центрально-колончаста плацентація
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