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Introduction

Species of the tribe Dysphanieae Pax (Chenopodia-
ceae s. str. / Amaranthaceae s. l.) have a rather wide 
distribution in warm temperate to tropical regions 
of all continents, excluding Antarctica. They are 
especially well represented in the subtropics and 

tropical mountainous deserts. Currently, the tribe is 
represented by four genera: Dysphania R. Br. (incl. 
Cycloloma Moq.), Neomonolepis Sukhor., Suckleya 
A. Gray, and Teloxys Moq. (see Uotila et al., 2021). 
Dysphania, the largest, most widespread and di
verse genus in the tribe, includes ca. 50 species, with 
the greatest species diversity in Australia and South 

ARTICLE HISTORY. Submitted 05 February 2025. Revised 26 March 2025. Published 14 April 2025
CITATION. Sandoval-Ortega M.H., Zumaya-Mendoza S. 2025. Type designations for three names applicable to Mexican 
species of Dysphania (Chenopodiaceae s. str. / Amaranthaceae s. l.), and a new combination. Ukrainian Botanical Journal, 
82(2): 81–89. https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.02.081
© 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/ukrbotj82.02.081
RESEARCH ARTICLE

Type designations for three names applicable to Mexican species  
of Dysphania (Chenopodiaceae s. str. / Amaranthaceae s. l.),  
and a new combination
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Abstract. The names Ambrina dissecta, Chenopodium incisum, and Chenopodium stellatum are taxonomically assessed and 
their lectotypes are designated, the specimens preserved at P and GH. These three names refer to species currently placed 
in the genus Dysphania, but no formal combination was published for the species earlier known as Chenopodium incisum. 
Consequently, we here propose the new nomenclatural combination: Dysphania incisa (Poir.) Sandoval-Ortega & Zu-
maya-Mendoza, comb. nov. (based on Chenopodium incisum Poir.).
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America (see an overview in Uotila et al., 2021, and 
references therein).

In Mexico, a total of eight Dysphania species are 
reported of which seven are considered native [Dys-
phania ambrosioides (L.) Mosyakin & Clemants, D. 
anthelmintica (L.) Mosyakin & Clemants, D. atri-
plicifolia (Spreng.) G. Kadereit, Sukhor. & Uotila, 
D. botrys (L.) Mosyakin & Clemants, D. dissecta 
(Moq.) Mosyakin & Clemants, D. stellata (S. Wat-
son) Mosyakin & Clemants, and the species that 
until recently was reported mostly as D. graveolens 
(with the authorship cited as either “(Willd.) Mo-
syakin & Clemants” or “(Lag. & Rodr.) Mosyakin 
& Clemants”) (see, e.g. Clemants, Mosyakin, 2002; 
Villaseñor, 2016, Sandoval Ortega et al., 2017; Mo
syakin, 2021; POWO, 2025] and one alien [D. cari-
nata (R. Br.) Mosyakin & Clemants, native to Aus-
tralia] (Sandoval Ortega et al., 2017).

In the country, some species of Dysphania are 
part of the folk traditions and diet of people, like 
D. ambrosioides (known as “epazote”) consumed 
as condiment and used as medicinal, and D. gra-
veolens (known as “epazote de zorrillo”) also used 
as medicinal (Sandoval-Ortega, Siqueiros-Delgado, 
2019; Sandoval-Ortega et al., 2023).

The study of the members of Amaranthaceae s. l. 
(including Chenopodiaceae) occurring in Mexico 
needs a first-step nomenclatural analysis in order 
to ensure the proper application of names (Sando-
val-Ortega, Zumaya-Mendoza, 2023a).

As part of the ongoing study of the flora of 
Guerrero (Mexico) (see, e.g. Bustamante-García, 
González-Hidalgo, 2022; Fonseca, 2022) and the 
taxonomic revision of the family Amaranthaceae 
in Mexico (Sandoval-Ortega, Zumaya-Mendoza, 
2023a, 2023b, 2024), we present here a nomencla
tural note dealing with some names applicable to 
species of Dysphania that occur in Mexico.

Material and Methods

Specimens deposited in the Herbaria ENCB, 
MEXU, FCME, USON, and HUAA were directly 
examined (acronyms follow Thiers, 2025 [continu-
ously updated]). Pertinent literature (protologues 
included) was also considered (Clemants, Mo
syakin, 2003; Uotila et al., 2021, etc.). In addition, 
online images of specimens preserved at NY, P, 
and US (NY Herbarium, 2025; P Herbarium, 2025; 
US Herbarium, 2025), and those occurring in the 
Red de Herbarios Mexicanos (RHM, 2025) and the 

JSTOR Global Plants platform (JSTOR, 2025) were 
analyzed. The articles of the International Code of 
Nomenclature for algae, fungi, and plants cited in 
the text follow the currently available published edi-
tion, i.e. the Shenzhen Code (hereafter reported as 
the “ICN”; Turland et al., 2018).

Results and Discussion

Dysphania incisa (Poir.) Sandoval-Ortega & Zu-
maya-Mendoza, comb. nov. ≡ Chenopodium inci-
sum Poir., Encycl. [J. Lamarck & al.] Suppl. 1(1): 
392. 1810 ≡ Ambrina incisa (Poir.) Moq., Che-
nop. Monogr. Enum.: 36 1840 ≡ Neobotrydium 
incisum (Poir.) M.L. Zhang & G.L. Chu, Pl. Di-
versity 38: 326. 2016.

TYPE (lectotype, here designated): Hort. Paris, s.f., 
J.L.M. Poiret (P00606423, Fig. 1; image availa-
ble from: https://plants.jstor.org/stable/10.5555/
al.ap.specimen.p00606423).

= Chenopodium graveolens Lag. & Rodr., Anales Ci. 
Nat. 5: 70. 1802 ≡ Dysphania graveolens (Lag. & 
Rodr.) Mosyakin & Clemants, Ukrayins'k. Bot. 
Zhurn. 78(4): 271. 2021, nom. illeg. (later hom-
onym of D. graveolens Mosyakin & Clemants, 
2002: 383, Art. 53.1 of the ICN).

TYPE (lectotype designated by Mosyakin, 2021): 
Country of origin unknown, culta in hoc regio 
horto anno 1801. Floruit Septembri, M. Lagasca 
& D.J. Rodríguez s.n. (MA214007, image avail-
able from: https://plants.jstor.org/stable/view-
er/10.5555/al.ap.specimen.ma214007).

= Chenopodium graveolens Willd., Enum. Pl. 1: 290. 
1809, nom. illeg., non C. graveolens Lag. & Rodr., 
1802 (Art. 53.1 of the ICN) ≡ Dysphania grave-
olens Mosyakin & Clemants, Ukrayins'k. Bot. 
Zhurn. 59(4): 383. 2002.

TYPE: not designated.
Notes on the type of the name Chenopodium 

incisum. The protologue of C. incisum (Poiret in 
Lamarck, 1810: 392) consists of a short diagnosis 
(“Chenopodium foliis ovatis, inciso-angulatis; race-
mis axillaribus, minimis, paucifloris”), a morpho-
logical description, and the provenance as “J’ai ob-
servé cette espèce au Jardin des Plantes. Son lieu 
natal ne m’est point connu … (V. v.) [= Vidi vivo]” 
(“I observed this species in the Botanical Garden. 
I do not know its place of origin”); “Hort. Paris” 
was reported after the binomial. We traced at P a 
Poiret collection (barcode P00606423) annotated 

https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606423
https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606423
https://plants.jstor.org/stable/viewer/10.5555/al.ap.specimen.ma214007
https://plants.jstor.org/stable/viewer/10.5555/al.ap.specimen.ma214007
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Fig. 1. Lectotype (designated here) of Chenopodium incisum Poir., deposited in Muséum National d'Histoire 
Naturelle (P00606423). Available at: https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606423

https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606423
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Fig. 2. Lectotype (designated here) of Ambrina dissecta Moq., deposited in Muséum National d'Histoire 
Naturelle (P00606421). Available at: https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606421

https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606421


ISSN 2415-8860. Український ботанічний журнал. 2025. 82 (2) 85

Type designations for names of Mexican species of Dysphania, and a new combination

Fig. 3. Lectotype (designated here) of Chenopodium stellatum S. Watson, deposited in Harvard University 
Herbaria (GH00037205). Available at: https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.gh00037205

https://doi.org/10.12705/Code.2018
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with “h. par.” (Hortus parisiensis), the information 
matching the protologue. Since no holotype was 
indicated in the protologue (see Note 1 of Art. 9.1 
of the ICN, as well as comments by McNeill, 2014), 
this specimen can be considered for the lectotyp-
ification purpose. Here we designate the speci-
men P00606423 (Fig. 1) as the lectotype (see Art. 
9.3 and 9.4 of the ICN). P00606423 corresponds 
to the current concept of the species (Clemants, 
Mosyakin, 2003; Calderón de Rzedowski, 2005) 
showing the following diagnostic characters: leaf 
blade margins lobed to pinnatifid, inflorescences 
compound cymes, perianth lobes with a subapical 
spiniform tubercle.

In POWO (2025–onwards) the name Dysphania 
graveolens (Lag. & Rodr.) Mosyakin & Clemants 
(basionym: Chenopodium graveolens Lag. & Rodr.; 
see Lagasca, Rodríguez, 1802: 70) is listed as an il-
legitimate name and a synonym of the “accepted” 
provisional combination D. incisa (as “Dyspha-
nia incisa (Poir.) ined.”). In this online resource, 
names can be found listed as “nom. ined.”, a prac-
tice used to discover synonyms and subsequently 
put them under the correct name: see similar cases 
discussed by de Lange and James (2024). However, 
Mosyakin (2021) provided arguments for a differ-
ent interpretation of the nomenclatural status of 
the names applied to this taxon. Despite that, we 
think it advisable to propose here the new combi-
nation in Dysphania based on the name Chenopo-
dium incisum Poir. That new combination should 
be used for this species if the nomenclatural inter-
pretation of POWO is considered correct, which 
we explicitly accept here.
Dysphania dissecta (Moq.) Mosyakin & Clemants, 

J. Bot. Res. Inst. Texas 2(1): 429. 2008 ≡ Ambrina 
dissecta Moq., Chenop. Monogr. Enum. 38. 1840 
≡ Chenopodium bipinnatifidum Moric. ex Moq. in 
DC., Podr. 13(2): 76. 1849. nom. superfl. et illeg. 
(Art. 52.2 of the ICN) ≡ Chenopodium dissectum 
(Moq.) Standley, N. Amer. Fl. 21(1): 26. 1916.

TYPE (lectotype, here designated): Mexico, 
circa Mexico, 15 Aug. 1827, Berlandier 613 
(P00606421, Fig. 2; image available from https://
plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.speci-
men.p00606421); isolectotypes: G00686553, 
P00606420, P00606422, P01190882, P01190883, 
and P01190884.

– Chenopodium bipinnatifidum Moric. ex Moq., 
Chenop. Monogr. Enum. 38. 1840. nom. inval. 
pro syn. (Art. 36.1b of the ICN).

Notes on the type of Ambrina dissecta Moq. 
The protologue of A. dissecta (Moquin-Tandon, 
1840: 38) consists of a morphological description, 
the provenance (“circa Mexico”) and the name of 
the collector (“legit Berlandier”). The name “Che-
nopodium bipinnatifidum in herb. Moricand” was 
reported as a synonym and it is, therefore, invalid 
according to Art. 36.1b of the ICN. Note that Che-
nopodium bipinnatifidum was validly published 
nine years later by the same author, Moquin-Tan-
don (1849: 76), who reported his Ambrina dissecta 
in synonymy and cited a Berlandier’s specimen no. 
613, which is clearly that reported under Ambrina 
dissecta in Chenopodearum Monographica Enumer-
atio. Furthermore, Moquin-Tandon (1849: 76) re-
ported “v. s. in Delessert. DC. et Moric.” (also cited 
in Chenopodearum Monographica Enumeratio).

Most specimens from the three authors cited 
(Berlandier, Delessert, and Moricand) by Mo-
quin-Tandon are currently deposited in G (see 
HUH-Index of Botanists, 2025). Note that (1) 
Moricand’s herbarium that was given to the Con-
servatoire botanique de la ville de Genève by Mor-
icand’s son in 1908 (see https://plants.jstor.org/
stable/10.5555/al.ap.person.bm000005815) and (2) 
when Delessert Botanical Museum closed, the her-
barium was also moved to Geneva, where it con-
tributed to the core collection of the Conservatoire 
et Jardin Botaniques (Hoquet, 2014).

We found one specimen identified as Chenopodi-
um bipinnatifidum at G-DC (barcode G00686553) 
which is annotated with the collection number 
(“613”), the locality (“Mexico in montibus”), and the 
date of collection (“15.8.1827”); no collector name 
is reported.

In P there are six specimens stored under the 
name Chenopodium bipinnatifidum (barcodes 
P01190884, P01190882, P01190883, P00606421, 
P00606420, and P00606422), all collected by Ber-
landier with the collection number “613”; five 
of them (P01190882, P01190883, P00606421, 
P00606420, and P00606422) reported the collection 
date (“15.8.1827”).

Thanks to high resolution images kindly provid-
ed by the staff of P and G, we confirmed that the 
material deposited at P and G00686553 specimen 
refer to the same species. Additionally, the label on 
G00686553 shows the same handwriting as the labels 
on P00606422 and P01190883. Thus, it is most prob-
able (almost certain) that G00686553 is also part of 
the original material collected by Berlandier.

https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606421
https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606421
https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.specimen.p00606421
https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.person.bm000005815
https://plants.jstor.org/stable/10.5555/al.ap.person.bm000005815
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When Moquin-Tandon described Ambrina dis-
secta he did not cite a collection number in the pro-
tologue, only the collector’s name: Berlandier. How-
ever, more information about the material from 
Moricand’s herbarium that Moquin-Tandon con-
sulted to describe A. dissecta was provided by Mo-
quin-Tandon himself when he published the name 
Chenopodium bipinnatifidum in De Candolle’s Pro-
dromus systematis naturalis regni vegetabilis (Mo-
quin-Tandon, 1849: 76) where he refers to material 
from Moricand’s herbarium collected by Berlandier 
under the number “613”, and also cited the name A. 
dissecta as a synonym.

Thus, the specimens P01190884, P01190882, 
P01190883, P00606421, P00606420, P00606422, and 
G00686553 are syntypes (see Art. 9.6 of the ICN). 
Here, the specimen P00606421 (Fig. 2) is designat-
ed as the lectotype of the name A. dissecta Moq. 
(see Art. 9.3 and 9.4 of the ICN) since it matches the 
protologue, is in good condition, and shows flow-
ers and fruits; P01190884, P01190882, P01190883, 
P00606420, P00606422, and G00686553 are isolecto-
types. All specimens aforementioned correspond to 
the current concept of the species (Uotila et al., 2021) 
showing the following diagnostic characters: leaf 
blades pinnatisected and perianth segments 5, deeply 
split, not contiguous, abaxially swollen in fruit.

Chenopodium bipinnatifidum Moric. ex Moq., as 
published in Candolle’s Prodromus systematis natura-
lis regni vegetabilis, is a superfluous and illegitimate 
name since the validly published name A. dissecta 
Moq. was cited as a synonym (Art. 52.2 of the ICN).
Dysphania stellata (S.  Watson) Mosyakin & 

Clemants, J. Bot. Res. Inst. Texas 2(1): 429. 2008 
≡ Chenopodium stellatum S. Watson, Proc. Amer. 
Acad. Arts 18: 146. 1883 ≡ Meiomeria stellata (S. 
Watson) Standl., N.  Amer. Fl. 21: 7. 1916.

TYPE (lectotype, here designated): MEXI-
CO, Coahuila, “Mts. 21 m. N.E. of Monclova” 
[Mountains 21 miles northeast of Monclova], 
Sept. 1880, Palmer 1155 (GH00037205, Fig. 3; 

image available from: https://plants.jstor.org/sta-
ble/10.5555/al.ap.specimen.gh00037205); isolec-
totypes: F0054121F, K000583159, NY00324331, 
NY00005489, US00169596, YU001087.
Notes on the type of the name Chenopodium 

stellatum. The protologue of C. stellatum (Watson, 
1883: 146) consists of a morphological description, 
locus classicus (“In the Mountains northeast Monclo-
va, Coahuila”) and a number of collection (“1155”). 
The latter citation can be interpreted as syntypes 
(Art. 9.6 of the ICN). We traced six specimens at F, 
GH, K, NY, YU, and US), all numbered with “1155” 
and bearing plants collected in Mountains northeast 
of Monclova. GH00037205 (Fig. 3) is here designat-
ed as the lectotype since it matches the protologue, 
shows flowers and fruits, is in good condition, and 
when C. stellatum was published, Watson was a cura-
tor in the Gray Herbarium (HUH Index of Botanists, 
2025). All aforementioned specimens correspond to 
the current concept of the species (Uotila et al., 2021) 
showing the following diagnostic characters: leaf 
blades linear, perianth segments 6–9, briefly connate 
at the base, concave, linear, not contiguous, strongly 
swollen abaxially and winged in fruit.
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Типіфікація трьох назв, які стосуються мексиканських видів 
роду Dysphania (Chenopodiaceae s. str. / Amaranthaceae s. l.), 
з новою номенклатурною комбінацією
М.І. САНДОВАЛЬ-ОРТЕГА 1, С. СУМАЯ-МЕНДОСА 2
1	 Університет Сонори, Ермосійо, штат Сонора, Мексика
2	 Національний автономний університет Мексики, Університетське містечко, Мехіко, Мексика

Реферат. Назви Ambrina dissecta, Chenopodium incisum і Chenopodium stellatum оцінено таксономічно та встановле-
но їхні лектотипи на основі зразків з гербаріїв P та GH. Ці три назви стосуються видів, які на даний час включені 
до роду Dysphania, але для виду, раніше відомого як Chenopodium incisum, не існувало відповідної номенклатурної 
комбінації у цьому роді. Тому ми пропонуємо тут нову номенклатурну комбінацію: Dysphania incisa (Poir.) Sandoval-
Ortega & Zumaya-Mendoza, comb. nov. (базионім: Chenopodium incisum Poir.).

Ключові слова: Amaranthaceae, Chenopodiaceae, Dysphania, гербарій, епазот, лектотип, Мексика, номенклатура
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Introduction

Cultivation of highbush blueberry (Vaccinium sp.) 
originated in the United States (Coville, 1910). 
Production and consumption of blueberries have 
increased sharply in the world because of their 
high economic value and beneficial effect on 

human health (Kalt et al., 2020). Currently, China 
is the leading producer of blueberries, followed by 
the United States and Peru (International Blueber-
ry Organization, 2023). Alongside development 
in these sectors, production and competition for 
blueberries are expanding in many countries (Pro-
tzman, 2021).
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Abstract. Ericoid mycorrhizal fungi (ErMF) enhance nutrient uptake in highbush blueberry (Vaccinium sp.); however, it 
is unclear whether inoculating plants with ErMF is actually beneficial. A 40-day rhizotron trial evaluated the effects of two 
ErMF isolates (Hyaloscypha hepaticicola and Oidiodendron maius), individually and combined, on growth and root develop
ment of the ‘Duke’ and ‘Legacy’ varieties of highbush blueberry, Vaccinium corymbosum s. l. Fungal inoculation increased leaf 
nitrogen concentration in the ‘Duke’ cultivar plants; a decrease in root biomass was also recorded for the ‘Legacy’ cultivar 
plants compared to the uninoculated plants. The total root length in the ‘Duke’ cultivar was lower with O. maius or combined 
inoculum, and leaf potassium concentration in the ‘Legacy’ cultivar decreased with H. hepaticicola or combined inoculum. 
These findings suggest no short-term benefits of ErMF inoculation for highbush blueberry under the tested conditions. Fur-
ther research is needed to evaluate potential long-term effects and optimize inoculation strategies.

Keywords: mycorrhizal colonization, nutrient uptake, plant biomass, root architecture, Vaccinium corymbosum
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Ericoid mycorrhizal fungi (ErMF) form symbi-
otic associations with the roots of ericaceous plant 
species, including highbush blueberry (Retamales, 
Hancock, 2018). They are known to improve growth 
and production in the host plants by utilizing organ-
ic or insoluble compounds in the soil (Smith, Read, 
2008). ErMF can be found in temperate ecosystems, 
including peatlands, forests and heathlands (Scagel 
et al., 2005). However, inoculating plants with ErMF 
could accelerate root colonization and provide ad-
vantages, particularly during early stages of plant 
development (Scagel, 2005a, 2005b).

The objective of the present study was to exam-
ine the potential benefits of inoculating highbush 
blueberry plants with ErMF. The plants were grown 
in root observation boxes called rhizotrons to de-
termine whether ErMF affected growth in both the 
roots and shoots (Martino et al., 2018; Perotto et al., 
2018; Vohník, 2020; Bertolot et al., 2024).

Materials and Methods

Fungal isolates
Two isolates of ErMF, Hyaloscypha hepaticicola 
(Grelet & Croz.) Baral, Huhtinen & J.R. De Sloo-
ver) [Synonyms: Trichopeziza hepaticicola Grelet & 
Croz., Pezizella ericae D.J. Read, Hymenoscyphus eri-
cae (D.J. Read) Korf & Kernan, Rhizoscyphus ericae 
(D.J. Read) W.Y. Zhuang & Korf, and Pezoloma eri-
cae (D.J. Read) Baral (Fehrer et al., 2019)] and Oidi-
odendron maius G.L. Barron were obtained from the 

University of Toronto UAMH Centre for Global Mi-
crofungal Biodiversity collection (UAMH numbers 
5828 and 8507, respectively). Both of these ErMF 
are commonly associated with blueberry roots (Sca-
gel et al., 2005). The isolates were transferred to Petri 
dishes and incubated for 20 days at 25 °C on a modi-
fied Melin-Norkrans medium (MMN).

Plant material
The ‘Duke’ and ‘Legacy’ highbush blueberry cultivars 
(Vaccinium corymbosum L. s. l. and complex hybrids 
based on V. corymbosum and V. darrowii Camp.) 
were selected as they both are well adapted to nor-
thern climates and readily planted in many countries, 
including the Republic of Georgia / Sakartvelo (Tsint-
sadze, Bobokashvili, 2023). The plants were obtained 
from a commercial nursery (Nursery Waganowice 
Kusibab-Popowicz — Waganowice, Poland) as 2-ye-
ar-old container stock (1.5-L containers). Each plant 
was transplanted individually into sterilized rhizo-
trons filled with 3 L of steam-pasteurized proprietary 
peat-based growing medium (Fig. 1A). The medium 
had pH 5.5 (CaCl2), bulk density 129 g·L–1 and 360 
g·L–1 (dry and wet, respectively), electrical conduc-
tivity (EC) 0.5 dS·m–1 (H2O), and contained 100 
mg·L–1 NO3-N, < 1 mg·L–1 NH4-N, 125 mg·L–1 P2O5, 
126 mg·L–1 K2O, and 98 mg·L–1 Mg. During trans-
planting, plants were either uninoculated (control) or 
inoculated with 50 mL of one or both blended ErMF 
isolates. MNM agar without fungi was added to the 
uninoculated controls (Grelet et al., 2017).

Fig. 1. Highbush blueberry growing in rhizotrons. A: plants; B: roots

AA BB
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Experimental design
The experiment was initiated on 23 April 2023 and 
run for 40 days at the Institute of Bio- and Geosci-
ences (IBG), Plants Sciences (IBG-2), Forschungs-
zentrum Jülich GmbH, Jülich, Germany. Ten plants 
(rhizotrons) per treatment (2 cultivars × 4 inocu-
lum combinations) were placed in a greenhouse 
and arranged in a completely randomized design. 
The plants were grown with 16 h of supplemental 
light per day and irrigated as needed. The pH and 
EC of the irrigation water were 5.5 and < 1 dS·m–1, 
respectively. Temperature and relative humidity in 
the glasshouse were maintained at 26/16 °C and 
40/60% (day/night), respectively.

Measurements
Images of primary and lateral roots in the rhizo-
trons (Fig. 1B) were captured using a digital camera 
and analyzed for the length using PaintRhizo soft
ware (Nagel et al., 2012). Width and depth of each 
root system was also measured. Once the images 
were captured, the plants were removed from the 
rhizotrons, washed, and divided into roots and 
shoots (stems and leaves). Roots and shoots were 
immediately weighed to determine fresh biomass, 
oven-dried at 60 °C, and reweighed to determine 
dry biomass. Leaves from each plants were ground 
in a Wiley mill and analyzed for N (nitrogen), P 
(phosphorus), and K (potassium), following the 

protocols described by Stebbins and Wilder (1988). 
Root colonization by ErMF was quantified under a 
microscope (10–40×) using a slight modification of 
the root clearing maceration and staining methods 
described by others (Walker, 2005; Derkowska et 
al., 2015; Vohník, 2020).

Statistical analysis
Data were analyzed by two-way analysis of variance 
(ANOVA) using SAS v. 9.4 (SAS Institute, Cary, 
NC, USA). Means were separated within cultivars 
using Tukey’s honestly significant difference test 
(P ≤ 0.05). Data was stored at the Agricultural Uni-
versity of Georgia, Laboratory of Mycology and 
Plant Pathology according to FAIR standards.

Results and Discussion

Root development
The total root length measured for the ‘Duke’ variety 
plants inoculated with O. maius or with both O. ma-
ius and H. hepaticicola was lower when compared to 
the total root length of uninoculated or inoculated 
with H. hepaticicola plants (Table 1). Inoculation 
with ericoid mycorrhizal fungi, which commonly 
form associations with plants in the family Erica
ceae, including blueberries (Vaccinium spp.), has 
also been observed to influence root morphology. 
For instance, inoculation with Oidiodendron maius 

Table 1. Effects of inoculation with two different isolates of ericoid mycorrhizal fungi (ErMF)  
on root development of the ‘Duke’ and ‘Legacy’ blueberry

Cultivar / EMF inoculum
Root length (cm) Root system 

width (cm)
Root system 
depth (cm)Primary Lateral Total

‘Duke’
No inoculum (control) 13.0 ± 4.1 a1 63.0 ± 9.7 a 76.0 ± 12.4 a 9.9 ± 0.4 a 6.8 ± 0.5 a
Hyaloscypha hepaticicola 9.0 ± 1.3 a 63.0 ± 7.2 a 71.6 ± 7.8 a 9.7 ± 0.5 a 7.7 ± 0.3 a
Oidiodendron maius 8.5 ± 1.4 a 44.5 ± 8.7 a 52.9 ± 8.7 b 9.5 ± 0.6 a 7.2 ± 0.2 a
H. hepaticicola + O. maius 8.2 ± 1.6 a 42.3 ± 10.4 a 50.5 ± 10.9 b 9.3 ± 0.3 a 6.7 ± 0.5 a

‘Legacy’
No inoculum (control) 5.5 ± 1.0 a 19.5 ± 3.2 a 25.1 ± 3.7 a 8.0 ± 0.5 a 6.0 ± 0.4 a
Hyaloscypha hepaticicola 6.3 ± 0.7 a 27.4 ± 12.0 a 33.7 ± 12.1 a 7.6 ± 0.6 a 5.4 ± 0.5 a
Oidiodendron maius 4.9 ± 0.6 a 22.2 ± 5.8 a 27.1 ± 5.8 a 8.4 ± 0.6 a 5.8 ± 0.6 a
H. hepaticicola + O. maius 4.6 ± 0.7 a 14.4 ± 3.7 a 21.3 ± 3.7 a 8.3 ± 0.3 a 5.9 ± 0.4 a

Significance
Cultivar ** ** ** ** **
EMF inoculum NS NS NS NS NS
Cultivar × inoculum NS NS * NS NS

1 Means (± 1 SE) followed by a different letter within a cultivar are significantly different at P ≤ 0.05 (Tukey’s test).  
NS, *, ** — non-significant or significant at P ≤ 0.05 or 0.01, respectively.
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has been reported to affect root length and architec
ture in blueberries, promoting a more branched 
root system, which enhances nutrient uptake effi-
ciency (Wei et al., 2022). In nutrient-limited soils, 
plants highly dependent on mycorrhiza may lower 
their metabolic costs by reducing root growth and 
developing a coarser root system (Hetrick, 1991). 
This may also be the case in soilless media.

Shoot length and plant biomass
The inoculation with ErMF resulted in less bio-
mass in the shoots and/or roots of both cultivars 
(Table 2). Furthermore, H. hepaticicola resulted in 
less shoot length than O. maius or the mix of H. 
hepaticicola and O. maius in the ‘Legacy’ variety. 
Mycorrhizal fungi incur both costs and benefits to 
the overall carbon economy of host plants and may 
initially reduce growth during establishment (Bu-
walda, Goh, 1982; Koide, 1985; Peng et al., 1993; 
Taylor, Harrier, 2000). Controlled variants indicate 
that total costs range anywhere from 3 to 36% of the 
carbon fixed daily by photosynthesis, with the lar-
gest proportion of the carbon allocated to respira-
tion required by the mycobiont for construction of 
new intraradical and extraradical fungal structures, 
maintenance and repair of existing fungal tissue, 
and cellular processes associated with the absorpti-
on, translocation, and transfer of nutrients from the 
soil to the host (Bryla, Eissenstat, 2005).

Leaf nutrients
The inoculation with both ErMF increased the con-
centration of N in the leaves relative to control in 
‘Duke’ (Table 3). Although this may have been due 
to less growth in the inoculated plants (Table 2), 
increased uptake of soil nutrients, including N, has 
been observed in young highbush blueberry plants 
inoculated with ErMF (Scagel, 2005a). However, in-
oculation had no effect on P in both cultivars in the 
present study, and it reduced the concentration of K 
in the leaves when the plants were inoculated with 
H. hepaticicola or the mix of H. hepaticicola and O. 
maius in ‘Legacy’ (Table 3).

Root colonization by ericoid mycorrhizal fungi
Root colonization by ErMF was higher with O. ma-
ius than with H. hepaticicola, the mix of H. hepati-
cicola and O. maius, and control in ‘Duke’ (Table 4). 
However, it was similar between the control and the 
inoculated treatments in ‘Legacy’. Root colonization 
by ErMF is often variable in blueberry, depending 
on the cultivar and the environmental conditions 
in which the plants are grown (Scagel et al., 2005; 
Villarreal-Ruiz et al., 2012; Brody et al., 2019; Al-
bornoz et al., 2021). Time is also a factor and, in 
the present study, may have been too short (i.e., 40 
days) to develop significant levels of root colonizati-
on in plants inoculated with H. hepaticicola in both 
cultivars and with O. maius in ‘Legacy’ (Fig. 2).

Table 2. Effects of inoculation with two different isolates of ericoid mycorrhizal fungi (ErMF)  
on shoot and root growth of the ‘Duke’ and ‘Legacy’ blueberry

Cultivar / EMF inoculum
Shoot biomass (g/plant) Shoot length 

(cm)
Root biomass (g/plant)

Fresh Dry Fresh Dry
‘Duke’

No inoculum (control) 9.3 ± 1.0 a1 4.7 ± 0.3 a 27.7 ± 2.4 a 25.0 ± 0.6 a 4.3 ± 0.9 a
Hyaloscypha hepaticicola 7.3 ± 0.4 b 3.8 ± 0.1 b 27.9 ± 1.6 a 16.0 ± 3.1 b 4.3 ± 0.3 a
Oidiodendron maius 6.6 ± 0.6 b 3.5 ± 0.2 b 27.2 ± 1.1 a 20.7 ± 2.6 b 4.7 ± 0.7 a
H. hepaticicola + O. maius 6.1 ± 0.5 b 3.4 ± 0.2 b 22.7 ± 2.3 a 15.7 ± 5.0 b 4.0 ± 0.6 a

‘Legacy’
No inoculum (control) 6.4 ± 0.2 a 3.6 ± 0.2 a 23.3 ± 1.0 ab 26.6 ± 5.2 a 5.0 ± 0.0 a
Hyaloscypha hepaticicola 5.8 ± 0.4 a 3.3 ± 0.2 a 20.4 ± 2.2 b 18.0 ± 2.6 b 4.3 ± 0.3 a
Oidiodendron maius 5.9 ± 0.3 a 3.7 ± 0.2 a 23.8 ± 2.2 a 12.7 ± 1.2 b 3.7 ± 0.3 a
H. hepaticicola + O. maius 6.5 ± 0.3 a 3.5 ± 0.2 a 24.1 ± 0.8 a 22.3 ± 0.7 ab 4.7 ± 0.3 a

Significance
Cultivar ** * ** NS NS
EMF inoculum ** ** NS * NS
Cultivar × inoculum * ** * * NS

1 Means (± 1 SE) followed by a different letter within a cultivar are significantly different at P ≤ 0.05 (Tukey’s test).  
NS, *, ** — non-significant or significant at P ≤ 0.05 or 0.01, respectively.
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Table 3. Effects of inoculation with two different isolates of ericoid mycorrhizal fungi (ErMF)  
on the concentration of N, P, and K of the leaves of the ‘Duke’ and ‘Legacy’ blueberry

Cultivar / EMF inoculum Leaf N (%) Leaf P (%) Leaf K (%)
‘Duke’

No inoculum (control) 0.90 ± 0.05 b1 0.37 ± 0.04 a 0.54 ± 0.05 a
Hyaloscypha hepaticicola 1.57 ± 0.02 a 0.54 ± 0.13 a 0.65 ± 0.03 a
Oidiodendron maius 1.51 ± 0.05 a 0.43 ± 0.04 a 0.53 ± 0.06 a
H. hepaticicola + O. maius 1.50 ± 0.05 a 0.48 ± 0.06 a 0.64 ± 0.03 a

‘Legacy’
No inoculum (control) 1.43 ± 0.4 a 0.37 ± 0.04 a 0.67 ± 0.03 a
Hyaloscypha hepaticicola 1.33 ± 0.4 a 0.33 ± 0.04 a 0.48 ± 0.04 b
Oidiodendron maius 1.39 ± 0.3 a 0.34 ± 0.05 a 0.52 ± 0.06 ab
H. hepaticicola + O. maius 1.34 ± 0.3 a 0.35 ± 0.03 a 0.51 ± 0.06 b

Significance
Cultivar NS * **
EMF inoculum ** NS NS
Cultivar × inoculum ** NS *

1 Means (± 1 SE) followed by a different letter within a cultivar are significantly different at P ≤ 0.05 (Tukey’s test).  
NS, *, ** — non-significant or significant at P ≤ 0.05 or 0.01, respectively.

AA BB

Fig. 2. Ericoid mycorrhizal colonization of roots in the ‘Duke’ (A, B) and ‘Legacy’ (C, D) cultivars of highbush blueberry
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Conclusion

Despite the short duration of the present study, we 
observed a higher concentration of N (nitrogen) in 
the leaves when the ‘Duke’ was inoculated with O. 
maius, which was the only treatment that increased 
root colonization by ErMF in the cultivar. However, 
we did not observe any immediate benefits of ErMF 
on shoot or root growth in the ‘Duke’ or ‘Legacy’. 
In fact, the inoculation with the ErMF isolates and 
their mixture resulted in less fresh shoot biomass in 
‘Duke’ and less fresh root biomass in both cultivars. 

Furthermore, O. maius and the mix of H. hepaticicola 
and O. maius reduced total root length in ‘Duke’ and 
resulted in lower concentrations of K (potassium) in 
the leaves of ‘Legacy’. Further work is needed to de-
termine whether there are any long-term benefits of 
inoculating highbush blueberry with ErMF.
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Table 4. Root colonization by ericoid mycorrhizal fungi 
(ErMF) in the ‘Duke’ and ‘Legacy’ blueberry inoculated 
with two different isolates of the fungi

EMF inoculum
Root colonization (%)
‘Duke’ ‘Legacy’

No inoculum (control) 1.4 ±1.0 b1 0.5 ± 0.2 a
Hyaloscypha hepaticicola 13.3 ±6.3 b 9.4 ± 4.7 a
Oidiodendron maius 44.0 ±11.9 a 14.1 ± 6.2 a
H. hepaticicola + O. maius 8.5 ±4.8 b 20.2 ± 6.6 a

Significance
Cultivar NS
EMF inoculum **
Cultivar × inoculum *

1 Means ( ± 1 SE) followed by a different letter within a 
cultivar are significantly different at P ≤ 0.05 (Tukey’s test). 
NS, *, ** — non-significant or significant at P ≤ 0.05 or 
0.01, respectively.
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No short-term benefits of inoculation with ericoid mycorrhizal fungi for highbush blueberry

Інокуляція лохини високорослої (Vaccinium corymbosum: Ericaceae)  
ерикоїдними мікоризними грибами за короткий термін культивування  
в контрольованих умовах у ризотронах не дає переваг
Е. КІЛАДЗЕ 1, Т. ВОЙЦЕХОВСКІ 2, Д.Р. БРАЙЛА 3, Н. БІЦАДЗЕ 1
1	 Аграрний університет Грузії, Тбілісі, Грузія
2	 Інститут рослинних наук, Юліх, Німеччина
3	 Міністерство сільського господарства США, Корваліс, Орегон, США

Реферат. Ерикоїдні мікоризні гриби покращують засвоєння поживних речовин лохиною високорослою (Vaccinium 
sp.), проте невідомо, чи інокуляція рослин цією мікоризою дійсно має позитивний ефект. Вплив інокуляції двома 
ізолятами (Hyaloscypha hepaticicola та Oidiodendron maius), окремо й разом, на ріст і розвиток коренів культиварів 
‘Duke’ і ‘Legacy’ лохини високорослої (Vaccinium corymbosum s. l.) вивчали впродовж 40-денного культивування в 
ризотроні. Інокуляція грибами підвищила концентрацію азоту в листках рослин сорту ‘Duke’, а також було зафіксо-
вано зменшення біомаси коренів у сорту ‘Legacy’ порівняно з неінокульованими рослинами. Загальна довжина коре-
нів рослин сорту ‘Duke’ була нижчою після інокуляції O. maius або комбінованим інокулятом, а концентрація калію 
в листках сорту ‘Legacy’ знизилася у випадку з H. hepaticicola або комбінованим інокулятом. Ці результати свідчать 
про відсутність короткострокових переваг від інокуляції лохини високорослої мікоризою за наведених умов. Не-
обхідні подальші дослідження для оцінки потенційного довгострокового ефекту та оптимізації процесу інокуляції.

Ключові слова: архітектура кореня, біомаса рослин, мікоризна колонізація, поглинання поживних речовин, 
Vaccinium corymbosum
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Introduction

Ligularia sibirica (L.) Cass. (Asteraceae/Composi-
tae) is a boreal Euro-Siberian species with a rather 
wide geographical distribution in Eurasia. It occurs 
mostly in the boreal zone eastwards from the Gulf 
of Finland throughout the northeast of the Euro-
pean part of Russia and Siberia further to the Far 
East (Meusel, Jäger, 1992). South-westwards from 
that area in Europe, the species is very rare and oc-
curs only in small, isolated localities in Estonia, La-
tvia, Ukraine, Poland, Slovakia, Czechia, Romania, 
Hungary, Austria, Bulgaria, Croatia, and France. 

Ligularia sibirica is included in the Red Lists and 
Red Data Books of these countries. It is also listed in 
Appendix I of the Bern Convention (Convention…, 
1979) for strictly protected flora species, Annex II 
of the Habitats Directive of the Council of Europe-
an Communities (Council Directive..., 1992) for the 
species of community interest whose conservation 
requires the designation of special areas of conser-
vation, and Annex IV of that Directive for species 
of community interest in need of strict protection.

The species also occurs in the Great and Lesser 
Caucasus. Its rarity, coupled with its noticeable orna-
mental habit, makes L. sibirica an excellent flagship 
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species to promote the conservation of wetlands that 
harbor many other endangered plant species.

Existing maps of the species’ geographic range 
(Hultén, Fries, 1986; Meusel, Jäger, 1992; Liu et al., 
1994; Hendrych, 2003; Piękoś-Mirkowa, Mirek, 
2003) and descriptions of its distribution in Europe 
(Kukk, 2003; POWO, 2024–onward) differ signifi-
cantly, which is caused mostly by non-comprehen-
sive and incomplete chorological data and by incon-
sistencies in the taxonomic circumscription of that 
species (see below). Our study is supposed to clarify 
the current distribution pattern of L. sibirica in the 
European subcontinent and, based on the histori-
cal data from literature and herbaria, to evaluate the 
trends in its spatiotemporal changes. Special atten-
tion has been paid to the species’ distribution and the 
status of its populations in Ukraine, where it appar-
ently has undergone the most severe decline. Besides, 
the Ukrainian localities, both existing and historical, 
are of special biogeographical interest because they 
can be regarded as milestones of the past east-to-west 
colonization route(s) and have an intermediate posi-
tion between the plains in the boreal zone in the east 
and mostly mountainous habitats in the west. As L. 
sibirica is considered relict beyond the boreal zone 
(Šmídová et al., 2011), studying the distribution of its 
extant and extinct populations with regard to habi-
tat conditions helps to reveal the limits of the species’ 
ecological niche and identify the most vulnerable 
populations. Their response to anthropogenically 
and naturally driven changes in the habitats allows 
to predict the prospects for survival under different 
management scenarios (Hampe, Jump, 2011).

The aim of this study is to revise and summa-
rize the knowledge about the distribution patterns 
of L. sibirica in Europe and to prepare a detailed 
and comprehensive map, to reveal and explain the 
causes of local extinction or decline, particularly in 
Ukraine and, hopefully, to understand how to miti-
gate these processes.

Materials and Methods
Study species
Ligularia sibirica is a short-rhizomatous tall-herb 
perennial hygrophytic species. Flowering plants are 
60–180 cm high (Fig. 1). The populations are sus-
tained by seed reproduction; therefore, a sufficient 
number of flowering individuals, successful germi-
nation of seeds, and further development of seed-
lings are crucial for effective recruitment. Efficient 

replenishment of populations implies the existence 
of suitable microsites, i.e. open, unshaded patches 
(Kobiv, 2005; Nobis, 2012), which may harbor deve-
loping seedlings or immature plants (Fig. 2).

Fig. 1. Habit of Ligularia sibirica in the Chornohora Mts, 
Ukrainian Carpathians

Fig. 2. Open microsite suitable for seed replenishment of 
Ligularia sibirica at the source of a travertine stream in the 
Chornohora Mts, Ukrainian Carpathians
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Because rhizomatous growth is slow, clonal re-
production is uncommon for the species, though 
rhizome fragmentation (i.e. splitting) may oc-
cur in old individuals (Kukk, 2003; Kobiv, 2005; 
Evstigneev, Kharlampieva, 2014). Nevertheless, 
such disintegration is not accompanied by any re-
juvenation and, therefore, does not prolong the life 
span of a genet.

In natural habitats, flowering usually begins in 
4–5-year-old individuals. Despite the possible tem-
porary cessation of the flowering ability, the life cy-
cle is unidirectional and lasts about 10 years (Kukk, 
2003; Kobiv, 2005; Evstigneev, Kharlampieva, 
2014). Stunted individuals in unfavorable ecologi-
cal conditions (e.g. overshadowing or overdrainage) 
are often unable to flower (Olaczek, 2014).

Ligularia sibirica is calcicolous and has a strong 
affinity to hygrophytic habitats — alkaline fens, 
peatlands, spring-water mires, and wet forests, 
particularly from the class Alnetea glutinosae. 
During the vegetative season, it requires rather 
constant groundwater level, preferably 4–7 cm be-
low the soil surface. Summer droughts or drain-
age amelioration are adverse to its vitality and 
cause the rapid decline of populations. There are 
literature data (Mânzu et al., 2013) that L. sibirica 
markedly prefers coldwater habitats. The species 
is also rather heliophilic but tolerates semi-shade 
as well (Heinken-Šmídová, Münzbergová, 2012; 
Olaczek, 2014). However, in the shaded forest un-
derstory, the plants are stunted. Though L. sibir-
ica is a tall-herb species, it is poorly competitive 
(Trojecka-Brzezińska, Nobis, 2024) and prone to 
replacement by other forbs (e.g. Solidago canaden-
sis L.), shrubs (Salix spp.), trees (Betula spp., Pinus 
sylvestris L.), or graminoids that form dense stands 
(Cladium mariscus (L.) Pohl, Phragmites australis 
(Cav.) Trin. ex Steud., Schoenus ferrugineus L.) and 
encroach in the course of vegetation succession 
triggered by land abandonment (e.g. cessation of 
mowing or grazing) or climate warming.

The combination of all these ecological require-
ments — hygrophytic conditions with a rather 
constant groundwater level, cold-water supply, al-
kaline soil, sufficient insolation, and gaps in vege-
tation suitable for seedling recruitment — makes 
L. sibirica a highly stenotopic species. In addition, 
it is not expansive, i.e., it does not readily colonize 
adjacent suitable habitats. Though the achenes are 
equipped with a pappus, which is supposed to fa-
cilitate anemochory, particularly in the family 

Asteraceae (Costas et al., 2024), the seedlings usu-
ally emerge close to the parental plants (Kobiv, 
2005; Heinken-Šmídová, Münzbergová, 2012). 
Apparently, these biological characteristics of L. 
sibirica impose limitations on its past and current 
distribution.

Literature data on the germination rate differ 
significantly and show that the bulk of seeds ger-
minates within 1.5–8 weeks after sowing in vitro 
(Fomina, 2016; Cîșlariu et al., 2018; Budisavl-
jević et al., 2021). It was established that a small 
percentage of seeds can maintain their viability 
for two years in the soil seed bank, as can some 
‘dormant adults’ without any above-ground organs 
(Heinken-Šmídová, Münzbergová, 2012; Puchal-
ski et al., 2014).

Altogether, this implies that after the cessation 
of flowering due to unfavorable changes in a popu-
lation or its habitat, most probably it is doomed to 
rapid decline or even extinction.

Ligularia sibirica sensu lato exhibits significant 
polymorphism in its pubescence, height, number of 
capitula, shape of the leaves, and their edge (Kry-
lov et al., 1949), which gave reasons to describe a 
range of taxa of different taxonomic ranks. For in-
stance, based on the narrow species concept used in 
the Flora of the USSR (Kirpicznikov, 1969), which 
almost does not recognize any infraspecific cat-
egories and does not imply broad within-species 
variation over a large geographic range, the Soviet 
authors (Minderova, 1957, 1962; Poyarkova, 1961) 
distinguished the following closely related species 
in Europe: L. lydiae Minderova, L. arctica Pojark., 
L. subsagittata Pojark., and L. bucovinensis Nakai. 
However, later authors (Chater, 1976), including 
modern Russian botanists (Gubanov et al., 2004; 
Illarionova, 2009) recognize only L. sibirica with-
in the infrageneric section Ligularia in Europe but 
optionally use the subspecies rank, viz. L. sibirica 
subsp. lydiae (Minderova) Tzvelev, referring to pu-
bescent plants. Currently, the wide circumscription 
of L. sibirica also prevails in the peri-Caucasian 
countries (Eric, 1990; Avetisyan, 1995).

Concerning the relict origin of L. sibirica, there 
are paleodata on its occurrence in the Carpathian 
region already in the late Pleistocene (Stoicovici, 
1982), and it is considered a relict of that period 
(Olaczek, 2014; Szatmari, 2022). However, because 
the present distribution pattern shows a strong af-
finity to the boreal climate, in Europe outside the 
territory of Russia the species is also referred to as 
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a relict of the early Holocene (Procházka, Pivničk-
ová, 1999; Hendrych, 2003; Cîșlariu et al., 2018) 
when appropriate conditions were common to 
the vast part of today’s temperate zone of the con-
tinent. Therefore, isolated localities of L. sibirica 
scattered throughout Europe beyond Russia are 
considered remnants of once larger populations 
(Šmídová et al., 2011).

Data collection
The study involved an extensive survey of biblio-
graphic and herbarium data on the distribution of 
Ligularia sibirica. Herbarium vouchers of that spe-
cies were studied in the KRAM, KW, LW, LWS, W, 
and WU herbaria (acronyms follow Index Herba-
riorum: Thiers, 2024–onward), as well as in other 
collections using online virtual herbaria databases, 
viz. JACQ (https://www.jacq.org) and GBIF (https://
www.gbif.org).

A considerable amount of literature concerning 
the distribution of L. sibirica was analyzed. It includes 
articles on the species’ occurrence in certain countries 
(Fischer, 1991; Kukk, 2003; Mirek, Piękoś-Mirkowa, 
2006; Šmídová et al., 2011; Mânzu et al., 2013; Dítě, 
Eliáš, 2016; Mânzu, Cîşlariu, 2019), national, regional, 
and local floras (Grossheim, 1934; Sofieva, 1961; Flo-
ra severo-vostoka…, 1977; Galushko, 1980; Tabaka et 
al., 1988; Avetisyan, 1995; Poluyanov, 2005; Mayevs-
kiy, 2014), relevant Red Data Books and Red Lists 
(Andriyenko, 1996; Procházka, Pivnicková, 1999; Ko-
biv, 2009; Demakhina, 2014; Olaczek, 2014; Banche-
va, 2015; Schratt-Ehrendorfer et al., 2022), etc.

The sites in Ukraine where L. sibirica has been 
previously reported were surveyed in 2006–2024 to 
check the current status of populations. The species’ 
localities were also visited in Poland in 2022–2023 
during the seminars organized by the Nature and 
Man Foundation.

Fig. 3. Distribution of Ligularia sibirica in Ukraine: ● — existing localities; ○ — extinct localities

https://www.jacq.org
https://www.gbif.org
https://www.gbif.org
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Botanical nomenclature mainly follows Plants of 
the World Online (POWO, 2024–onward).

Results and Discussion

Distribution of Ligularia sibirica in Ukraine
Most of the Ukrainian localities of Ligularia sibirica 
(both historical and present) lie in the west of the 
country (Fig. 3), which is explained by more humid 
climate conditions in that territory (Natsionalnyi 
atlas…, 2007).

In spatial terms, the Ukrainian localities of L. 
sibirica can be roughly subdivided into those oc-
curring in the plain or mountainous parts of the 
country (Fig. 3). The first group of localities lies 
mostly in Volyno-Podillya (often Latinized as Vol-
hyno-Podolia), a territory with mainly wavy and 
hilly landscapes.

The northernmost data on the species occurrence 
in Ukraine come from the Volyn’ Region (Volyns'ka 
Oblast) ca. 10 km to the north of the town of Volo-
dymyr (earlier known as Volodymyr-Volynskyi). It 
is evidenced by two vouchers gathered in the closely 
located sites: near Zamosty and Verba villages in the 
mossy fens and alder carrs. Both specimens were col-
lected back in the late 19th century by the renowned 
botanists Paczoski (KW025751) and de Montresor 
(KW6443-6), while the latter author noted on the 
herbarium labels that L. sibirica was very rare already 
at that time. Later, Minderova (1957) used his vouch-
ers to describe “Ligularia ucrainica”, a microspecies 
that has not been recognized by other authors. These 
findings, which are the only available for the Volyn’ 
Region, have never been confirmed further and be-
cause that area has later undergone drainage ame-
lioration, most probably the species has gone extinct 
there (Andriyenko, 1996; Kobiv, 2009).

Another cluster of historical localities lies in the 
Lviv Region eastwards from the town of Sheptyts-
kiy (formerly known as Chervonohrad and Krysty-
nopol) between Potorytsia, Pozdymyr, and Volsvyn 
villages. These data date back to the 19th — early 
20th centuries and are documented by herbarium 
vouchers collected by Rehmann (KRAM178603, 
KRAM178607-09, WU s. n.) and an article by Wró-
blewski (1917), which describes the habitat of L. 
sibirica as a damp alder carr. Though the species 
was mentioned from several closely located sites, 
we failed to confirm its current occurrence there 
during our recent surveys of that area, which im-
plies its extinction because of past amelioration.

The next cluster comprises localities near the vil-
lages of Shklo, Stavky, and the town of Ivano-Frank-
ove (former Yaniv) in Lviv Region located about 15 
km apart from each other. They are evidenced by 
Tomaschek (1859) and herbarium vouchers gath-
ered in the middle of the 19th century (LW127549, 
LW127553-5, LW127556, LWS99880-1, LWS99886, 
KW02572, WU s. n.), whose labels refer to wet-
lands. These findings have never been confirmed 
later, and because of the frequent botanical surveys 
of the area it is suggested that the species is long-ex-
tinct there. The wetland locality near Ivano-Frank-
ove is well known as a habitat of other rare and 
threatened hygrophytic species and belongs to Roz-
tochia Nature Reserve now (Soroka, 2004).

Another cluster of historical localities was also 
confirmed by herbarium vouchers (LWS99883-5), 
gathered in the middle of the 19th century in two 
wetland localities near the village of Lopatyn, Lviv 
Region. Later, that area was drained and subjected 
to peat excavation, therefore L. sibirica has appar-
ently gone extinct there.

One more species’ historical locality in Lviv 
Region was situated ca. 6 kм westwards from the 
town of Brody. It was mentioned by Motyka (1947) 
and evidenced by herbarium vouchers from 1937 
(LW12550, LW12552). The habitat was described as 
a moist oak and hornbeam forest with gyttja soil at 
the calcium-rich water outflow. The population was 
low-numbered already at that time (Motyka, 1947) 
and our survey of that area proved that most proba-
bly it has not survived.

There is also a mention of the occurrence of L. 
sibirica near the village of Pidlyssya, Zolochiv Dis-
trict, Lviv Region (Kagalo, 2012), referring to the 
herbarium record from the 1970s, which, however, 
has been lost and therefore these data are unveri-
fied. Former wetlands near that village have been 
severely drained, which implies that the species’ 
persistence in that area is highly unlikely.

The largest cluster of localities lies near the town 
of Ostroh (Rivne Region) at the edge of three physio-
graphic regions: the Volynian Upland, Lesser (Male) 
Polissya Plain, and Podolian Upland. It is a biodiver-
sity hotspot that harbors many rare and threatened 
vascular plant species (Melnik et al., 2001) included 
in the Red Data Book of Ukraine (Red Data Book…, 
2009). Some of them, similarly to L. sibirica, are both 
calcicole and hygrophilic, e.g. Cladium mariscus, 
Carex buxbaumii Wahlenb., C. davalliana Sm., 
C. hostiana DC., Dactylorhiza incarnata (L.) Soó, 
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Epipactis palustris (L.) Crantz, Iris sibirica L., Liparis 
loeselii (L.) Rich., Pinguicula vulgaris L., Schoenus fer-
rugineus, Swertia perennis L., Betula humilis Schrank, 
Pedicularis sceptrum-carolinum L., Saxifraga hircu-
lus L., and Salix starkeana Willd. Notably, the latter 
four species have also a boreal affinity (Meusel, Jäger, 
1992). That cluster consists of three patches of distri-
bution of L. sibirica. The westernmost one lies at the 
very border between the Rivne and Ternopil Regions 
ca. 4 km west of Ruska Huta village, Kremenets Dis-
trict. In the first half of the 20th century, it was doc-
umented by a herbarium record (LW127551) while 
the locality was described by Motyka (1947) as the 
edge of a peat fen, and according to him the species 
was scarce there already at that time. We found out 
that this habitat was destroyed due to massive peat 
excavation in that area.

Another locality from that cluster is situated about 
20 km north-westwards of the previous one near 
the village of Derman in the significantly drained 
calcareous peatland, which now belongs to the Der-
manska Natural Monument included in Derman-
sko-Mostivskyi Regional Landscape Park (Andri-
yenko, Antonova, 1986; Andriyenko, Pryadko, 2001; 
KW009335). The population inhabiting the edge of 
that peatland was quite viable in the 1980s (Andri-
yenko, Antonova, 1986) but according to our obser-
vations, it has declined considerably during the last 
decades and is on the brink of extinction now.

The largest existing Ukrainian population of L. 
sibirica belongs to the same cluster and lies about 
halfway between the two mentioned sites between 
the villages of Mosty, Bushcha, and Illyashivka in 
the Derman-Ostroh National Nature Park. That en-
tity can be best referred to as a metapopulation, i.e. 
a group of local populations inhabiting nearby but 
spatially disconnected patches with similar ecologi-
cal conditions required by L. sibirica, i.e. calcareous 
wetlands. Thus, the species is scattered in two wet-
land parts of the Derman-Ostroh National Nature 
Park, namely in the Zbytynka River Floodplain and 
Bushchanskyi Botanical Reserves. The distribution 
of L. sibirica is highly discontinuous and the patch-
es where it occurs are situated up to about 2.5 km 
apart from each other. The species’ occurrence there 
is documented by literature (Andriyenko, Antono-
va, 1986; Andriyenko et al., 2012; Pryroda…, 2015; 
Golovko et al., 2020) and herbarium (LW215472, 
KW025744, KW096184, LWS113020) data. Here 
L. sibirica is distributed in calcareous fens, which 
undergo gradual overgrowth with shrubs and trees 

after the abandonment of land use (Fig. 4). That 
metapopulation includes several thousand flower-
ing plants (Golovko et al., 2020) distributed within 
the patches with a total area of above 200 ha. Ap-
parently, its size is the largest among the lowland 
European localities beyond Russia.

One more record comes from the east of Rivne 
Region at the edge of Zhytomyr Polissya. It is ev-
idenced by herbarium vouchers (KW138861, 
KW138863) gathered in the grassland on the bank 
of the Pereveznia River. Though the vouchers date 
from 1997, they were added to the KW herbarium 
quite recently; therefore, the current status of the 
population remains unknown.

The southernmost locality within the plain part 
of Ukraine was reported at the end of the 19th centu-
ry by Schmalhausen (1897) from Podillya between 
the towns of Medzhybizh and Lityn, Kmnelnytstkyi 

Fig. 4. Encroachment of shrubs and trees into the habitat 
of Ligularia sibirica in the Derman-Ostroh National Nature 
Park, Ukraine
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Region. Its exact location remains unknown, and 
the species has never been confirmed in that area 
later. As the climatic conditions are distinctly drier 
there in comparison with the rest of the localities 
(Natsionalnyi atlas…, 2007), it is hardly unlike-
ly that L. sibirica could have survived the ongoing 
global warming in that site; therefore, it is consid-
ered extinct (Andriyenko, 1996; Kobiv, 2009).

The easternmost Ukrainian locality, which is also 
the only one in the Left-Bank part of Ukraine (east 
of the Dnipro River) is documented by the herbari-
um specimen (MW0248941) collected in 1848 near 
the town of Yahotyn, which now belongs admin-
istratively to Kyiv Region. It has never been con-
firmed later and most probably is long-extinct.

In Ukraine, L. sibirica occurs also in the Car-
pathians (Fig. 3). Its mountain populations are sep-
arated from the plainland group of localities by an 
over 200 km disjunction. However, they are located 
rather close, i.e.  15–65 km from the nearest habi-
tats of L. sibirica in Romania (Mânzu et al., 2013). 
One of the Ukrainian mountain localities is situat-
ed near the village of Lazeshchyna in Zakarpattia 
(Transcarpathian) Region on the southern slope of 
the Chornohora Range. In 2001 that population in-
cluded about 1500 generative individuals, inhabited 
several tufa-forming springs, and stretched along 
the travertine stream within the altitude of 915–
1000 m a.s.l. (Kobiv, 2005). Unfortunately, later that 
area was subjected to massive clear-cutting, which 

Fig. 5. Distribution of Ligularia sibirica in Europe: ● — existing; ○ — extinct; □ — introduced localities; ? — status unknown
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almost destroyed the habitat. As a result, only the 
remnants of that population have survived, which 
comprise about 40 generative individuals located in 
an area of ca. 200 m². Despite the lack of limestone 
bedrock in the Chornohora Mts, there are some cal-
ciferous streams where CaCO3 is washed out from 
the deeper rocks. That results in the deposition of 
travertine on the surface near the springs and fur-
ther downstream. That significantly alkalizes the 
soil, whose pH(H2O) value exceeds 7.0, which ena-
bles suitable conditions for L. sibirica (Kobiv, 1999, 
2005). Annex I of the Habitats Directive 92/43/EEC 
(Council Directive..., 1992) and later documents of 
the European Commission (Interpretation man-
ual…, 2013) assign priority conservation status to 
that type of habitats — 7220* Petrifying springs 
with tufa formation (Cratoneurion).

Another Carpathian locality is in the Chernivt-
si Region, namely in the Chyvchyny Mts (which 
belong to the Marmarosh Massif) near the village 
of Sarata, a few kilometers from the border with 
Romania. The species occupies two nearby hab-
itats in the river valley at the Bilyi Potik Stream 
(KW025752, KW139174). These wetland patches 
are also related to the calcium-rich stream (Chor-
ney, 1999; Chorney et al., 2008). The site is included 
in the Cheremosh National Nature Park; therefore 
the population is not threatened.

Distribution in other European countries
The most westward outposts of Ligularia sibirica 
in Europe are located in the mountains of France 
(Fig. 5), namely in the East Pyrenees, Massif Cen-
tral, and Morvan where over 30 localities have 
been documented (Bensettiti et al., 2002). In the 
former two mountain systems, some populations 
are rather large-sized, and the species occurs 
mostly within 1000–1200 m a.s.l. (Danton, Baffrae, 
1995; Bensettiti et al., 2002); however, it reaches 
1400–1500 m a.s.l. in the Pyrenees (Meusel, Jäger, 
1992). In several stations, mostly in the Massif 
Central, extinctions have been reported (Bensettiti 
et al., 2002). In the Morvan Mts (Burgundy), the 
species is very scarce and occurs in a single loca-
lity at ca. 350 m a.s.l. (Bugnon, 1952; Bensettiti et 
al., 2002).

The main non-Boreal European region of the 
species’ distribution is associated with the moun-
tains of Central and Central-East Europe in 
Czechia, Slovakia, Poland, Hungary, Romania, and 
Ukraine.

In Czechia, L. sibirica occurs in a single locality 
in the Šumava Mts at 730 m a.s.l. and in two clusters 
at the foothills of the Western Sudetes at 215–260 
m a.s.l. (Hendrych, 2003; Heinken-Šmídová, Mün-
zbergová, 2012).

The only Austrian locality is situated in the 
low-mountain area of the North-Eastern Prealps 
(nordöstlichen Voralpen) in Lower Austria (Nied-
erösterreich) at 420 m a.s.l. Though L. sibirica is 
included in the country’s Red List (Schratt-Ehren-
dorfer et al., 2022), a thorough analysis of all the ex-
isting data proves that most probably the species is 
not native there (Fischer, 1991).

In Slovakia, the species occurs in three regions 
of the Western Carpathians, viz. the Nízke Tatry, 
Slovenský Raj, and Bachureň within 400–1000 m 
a.s.l. In one of them, Slovenský Raj, its populations 
are rather large-sized and form a cluster of several 
localities (Šmídová et al., 2011; Heinken-Šmídová 
Münzbergová, 2012; Dítě, Eliáš, 2016).

In Poland, five localities were known in the plain 
terrain of the central-southern and eastern parts of 
the country. Two more stations have been report-
ed from the foothills of the Tatra Mts, Western 
Carpathians; however, one of them (in the Zako-
pane Depression) went extinct in the 20th century 
(Nobis, 2012). Most of the remaining Polish pop-
ulations are low-numbered and prone to decline 
(Mirek, Piękoś-Mirkowa, 1989, 2006). Because the 
Polish and Slovak West-Carpathian localities are 
only about 40 km away from each other, they can be 
treated as the same group.

In addition, we discovered a previously 
overlooked herbarium specimen of L. sibirica 
(W0276340), collected in 1841 near the town of 
Stargard in Pomerania, now NW Poland (Fig. 
6). Originally misidentified as “Heloseris palus-
tris Rchb.” (= Tephroseris palustris (L.) Schrenk 
ex Rchb.), it was distributed by O.C. Schramm as 
an exsiccate of that species. Noteworthily, other 
vouchers of the same exsiccate issue kept in the 
B, BR, K, L, and WAG herbaria do belong to T. 
palustris. Their digitized images are accessible 
online in JACQ (https://www.jacq.org) and GBIF 
(https://www.gbif.org) virtual herbaria databas-
es. Both species, Ligularia sibirica and Tephroseris 
palustris, occur in peatlands, and the labels on 
corresponding vouchers say that they came from 
a peat-cutting site, which might imply that they 
grew together, and because of their mutual resem-
blance, the collector confused L. sibirica with T. 

https://www.jacq.org
https://www.gbif.org
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Fig. 6. A newly discovered herbarium specimen (W0276340) of Ligularia sibirica from Pomerania, NW Poland
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palustris in at least one of his herbarium samples. 
However, the date on all these herbarium vouch-
ers, viz. “the end of May” corresponds to the flow-
ering period of T. palustris, while L. sibirica pro-
duces generative shoots about 1–1.5 months later, 
therefore, the collection date of the above-men-
tioned specimen is hardly correct, though there is 
no reason to doubt the place of its origin, because 
the collector, O.C. Scramm lived and worked in 
Western Pomerania at that time (Breitfeld et al., 
2020). Moreover, calcareous fens, which are suit-
able habitats for L. sibirica, are situated near Star-
gard (Sotek, 2010); therefore, the species’ occur-
rence there (at least in the past) seems very likely. 
However, the current status of that population is 
unknown (Fig. 5).

The only Hungarian population was situated 
at the north-eastern edge of the Pannonian Ba-
sin about 70 km from the Romanian Carpathians 
at an unusually low altitude (about 140 m a.s.l.), 
which is the lowest among the non-boreal locali-
ties of L. sibirica in Europe. Though it occurred in 
the long-protected area of the Bátorliget mire, the 
species went extinct there in the middle of the 20th 
century. The attempt of its reintroduction from Slo-
vakia in the 1980s failed (Papp, Dudas, 1989; Papp, 
Lesku, 1998; Király, 2007).

Romania is the only country in the non-boreal 
territory of Europe where L. sibirica is not very rare. 
Thus, about 120 populations are documented and 
mapped in that country (Mânzu, Cîșlariu, 2019). Al-
most all of them refer to the territory of the Eastern 
and Southern Carpathians, and some of them form 
clusters. In the Romanian Carpathians, the species 
occurs at the vast altitudinal range within 400–2100 
m a.s.l. (Meusel, Jäger, 1992) in a wide spectrum of 
plant communities (Matei, 2014). There is also a re-
cord from the Transylvanian Basin and another one 
from the plain terrain at the eastern foothills of the 
Carpathians (Mânzu et al., 2013).

Ligularia sibirica is known in two countries of 
the Balkan Peninsula. One of its stations is sit-
uated in the Plitvice Lakes National Park in the 
Dinarides, Croatia, at 660 m a.s.l. (Stančić et al., 
2010). There are also two localities in the Pirin 
Mts in Bulgaria at 1140 and 1400 m a.s.l. (Banche-
va, 2015). These Balkan outposts are significantly 
separated from the rest of the European stations. 
The Bulgarian localities, along with the Caucasian 
ones, are the southernmost known records of the 
species in Europe.

Ligularia sibirica also occurs in the Baltic coun-
tries Latvia and Estonia where it is rare, low-num-
bered, and prone to extinction. Thus, in Latvia, it 
was found only in the northern and eastern parts 
of the country (Tabaka et al., 1988), while in Esto-
nia, the species has survived in merely 8 out of 18 
previously documented localities (Kukk, 2003).

Distribution of L. sibirica in the boreal part of 
the European Russia is usually referred to and pic-
tured as continuous (Meusel, Jäger, 1992; Liu et al., 
1994; Piękoś-Mirkowa, Mirek, 2003; Šmídová et al., 
2011), which might imply that the species is quite 
common throughout that part of its range. Howev-
er, it contains significant gaps, especially at its edge. 
Thus, the species is rather rare and included in the 
local Red Data Books of the Murmansk, Leningrad, 
Pskov, Novgorod, Bryansk, Tver, Moscow, Ivanovo, 
Yaroslavl’, Kostroma, Vologda, Kirov, and Ulyano-
vsk regions, which also concerns the Republics of 
Mari El, Chuvashia, Tatarstan, and Udmurtia in the 
Russian Federation.

It is worth mentioning that L. sibirica has gone 
extinct in the Kursk and Oryol regions of Russia 
(Yelenevskiy, Radygina, 1997; Poluyanov, 2005; 
Mayevskiy, 2014), i.e. at the southern edge of its 
distribution (Fig. 5), where it was documented 
in literature (Schmalhausen, 1897) and by her-
barium specimens collected over 100 years ago 
(MW0248896-7, MW0248899, MW0248900-3). 
The species does not occur in the Voronezh, Sara-
tov, Ryazan’, Lipetsk, Kaluga, and Samara regions, as 
well as in the Republic of Mordovia, which shows 
that it is far from being common across the Europe-
an part of Russia.

In the north of Russia beyond the boreal zone, 
L. sibirica occurs also near the coast of the Arctic 
Ocean and its northernmost localities reach the 69th 
N parallel (Fig. 5), i.e. its range slightly extends into 
the Arctic tundra (Demakhina, 2014).

A disjunct part of the species’ range lies in the 
Caucasian Mountains (Fig. 5) where L. sibirica is 
rather common in the subalpine wetlands through-
out most of the mountain massifs in the Great and 
Lesser Caucasus (Grossheim, 1934; Sofieva, 1961) 
and reaches 3300 m a.s.l. (Galushko, 1980). The 
species occurs in Krasnodar Krai and in all the 
North-Caucasian republics of the Russian Fed-
eration (Galushko, 1980), as well as in Georgia / 
Sakartvelo, Armenia / Hayastan, and Azerbaijan. In 
addition, the species’ range slightly extends into the 
Kars Province of Turkey (Erik, 1990).
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Distribution patterns of Ligularia sibirica in 
Europe
A general outlook on the species’ distribution in 
Europe shows that it is highly disjunctive (Fig. 5). 
Its localities scattered beyond the boreal zone, i.e. 
south-westwards of Russia and the Baltic states (La-
tvia and Estonia), can be roughly divided into two 
groups: those associated with either plain or mo-
untainous terrain. It is noteworthy that in the vast 
territory of the non-boreal part of the Great Euro-
pean Plain, which spans the whole continent from 
the Atlantic Ocean to the east, Ligularia sibirica 
occurs only in Poland and Ukraine. The disjunc
tion between the existing localities in these coun-
tries on the one hand and those in Russia on the 
other is significant, but the chain of documented 
extinct stations between them (Fig. 5) implies that 
they may be treated as the remnants of an ancient 
colonization route, which might have been connec-
ting these parts of the species’ range in the past. The 
distribution pattern of L. sibirica infers that it does 
not currently inhabit many of the suitable habitats 
within the perimeter of its dispersal; moreover, its 
occurrence in Central and Central-Eastern Europe 
probably was rather limited even in the past periods 
when the climatic conditions were more favorable 
for the species.

Relict non-boreal plain-inhabiting European 
populations of L. sibirica are especially vulnerable 
and prone to decline, by contrast to the mountain-
ous or boreal areas with colder climate and, con-
sequently, lower evapotranspiration, which pre-
vents overdrying of the habitats. In that context, 
the ongoing climate warming adversely affects the 
lowland populations because it causes drying up 
of peatlands and the encroachment of shrubs and 
trees (Heijmans et al., 2013). However, based on the 
literature and herbarium data, the decline of these 
populations can be traced already from the 19th — 
first half of the 20th century. It could be contribut-
ed by the drying trend in the European peatlands 
during the last centuries (Swindles et al., 2019). It is 
noteworthy that the verified data on the occurrence 
of L. sibirica in the forest-steppe zone, i.e., under 
pessimum thermal-humidity conditions in Ukraine 
and the European part of Russia (Fig. 5), date back 
to the 19th century, and have never been confirmed 
later due to their extinction. It concerns the Khmel-
nytskyi and Kyiv Regions of Ukraine as well as the 
Kursk and Oryol Regions of Russia. Thus, the doc-
umented climate-driven extinctions of L. sibirica 

have been happening for more than a century. A 
similar extinction event occurred in the middle of 
the 20th century to a lowland population in the Pan-
nonian Basin, Hungary (Papp, Lesku, 1998). Recent 
rapid species’ decline and extinction of range-edge 
populations in the Baltic states (Kukk, 2003) can 
also be attributed to climate change. Modern stud-
ies (Hájek et al., 2022) show that warming causes 
the shift of the pH niche in L. sibirica and some oth-
er rare fen species to more basophilic values, which 
makes them more stenotopic and facilitates their 
extinction. That could have also contributed to the 
narrowing of their geographic ranges during past 
Holocene warmings (Hájek et al., 2022).

Another adverse factor, which has an extremely 
negative effect on L. sibirica is drainage ameliora-
tion of the habitats. Its consequences are most ev-
ident in Ukraine where the expropriation of land 
by the state in the Soviet period allowed the imple-
mentation of gigantic projects of massive amelio-
ration. That process intensified after World War II 
and reached an enormous scale in the 1950–1980s 
(Balashov et al., 1982). It was aimed mostly at in-
creasing the areas of arable land at the expense of 
the territory, which was “overmoisted” in agricul-
tural terms. Eventually, over 3.3 million ha of such 
areas were drained in Ukraine (Pankiv, 2008). This 
concerns mainly the west of the country where 
most of the historical localities of L. sibirica have 
been previously reported (Fig. 3). For instance, in 
the most affected Lviv, Rivne, and Volyn’ admin-
istrative regions the drained lands account for as 
much as 19.5–23.5 % of their total area. Thus, nat-
ural or semi-natural wetlands and humid grass-
lands have mostly been converted into arable land 
(Pankiv, 2008). That has been accompanied by the 
modification and canalization of riverbeds, which 
resulted in a profound transformation of the 
floodplains. This caused a huge loss of biodiversi-
ty in the west of Ukraine, including the extinction 
and decline of many populations of L. sibirica and 
other hygrophytic and mesohygrophytic species 
(Balashov et al., 1982).

The above overview of the historical localities of 
L. sibirica in Ukraine shows that it has died out in 
10 such sites, while at least in 6 of them the main 
cause of extinction was habitat disturbance result-
ing from drainage amelioration. Four of these ex-
tinctions happened in Lviv Region (2 in Sheptytskiy, 
2 in Yavoriv, 2 in Zolochiv districts), one in Volyn’ 
Region (Volodymyr District), and one in Ternopil’ 
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Region (Kremenets District). Thus, most extinc-
tions refer to Lviv Region, where the percentage of 
ameliorated lands (23.5 %) is the highest (Pankiv, 
2008). In addition, one of the remaining popula-
tions, namely near the village of Derman’ (Rivne 
Region) is currently on the brink of extinction due 
to intense amelioration of the site. Thus, Ukraine’s 
populations of L. sibirica have suffered the severest 
losses in comparison to other European countries.

It is worth mentioning that the localities of L. 
sibirica are often grouped in clusters, i.e. are situated 
only a few kilometers apart, which is most evident 
in the Pyrenees and Massif Central in France (Dan-
ton, Baffray, 1995; Bensettiti et al., 2002), Western 
Sudetes in the Czech Republic (Heinken-Šmídová, 
Münzbergová, 2012), Western Carpathians in Slo-
vakia (Heinken-Šmídová, Münzbergová, 2012; 
Dítě, Eliáš, 2016), Lesser Polissya Plain in Ukraine, 
Pirin Mts in Bulgaria (Bancheva, 2015) and in mul-
tiple regions of Romania (Mânzu, Cîșlariu, 2019). 
Such a pattern can be attributed to the past coloni-
zation history.

The specificity of the distribution of L. sibirica 
in Europe can be revealed by comparison with the 
ranges of other relict boreal species with similar 
habitat requirements, i.e., occurring in alkaline wet-
lands, e.g. Betula humilis, Pedicularis sceptrum-car-
olinum, and Saxifraga hirculus.

In this regard, the geographic range of L. sibiri-
ca is quite peculiar. Not only is it highly disjoined, 
but the species’ isolated localities occur as far to the 
west as in the Pyrenees and as far to the south as in 
the Balkan Peninsula and the Caucasus.

Unlike most European boreal species, L. sibirica 
does not occur in the Scandinavian Peninsula and 
Finland. Moreover, there was no evidence of the 
species’ occurrence near the southern Baltic coast 
until the above-reported locality in Pomerania, Po-
land, which is rather exceptional.

In most countries of Europe beyond the boreal 
zone, except Poland and Ukraine, L. sibirica exhib-
its a strong affinity to the mountains. Therefore, 
its distribution in Europe to some extent can be 
characterized as boreal-montane (boreomontane). 
The species’ localities are scattered in the following 
European mountain systems: the Pyrenees, Massif 
Central, Morvan, Šumava, Western Sudetes, Car-
pathians, Dinarides, Pirin, and Caucasus. Howev-
er, these localities are very isolated and disjoined 
and hardly line up in a possible stepwise dispersal 
route (Fig. 5). For example, there is a considerable 

700–900 km long hiatus between the localities 
in Western and Central Europe, viz. between the 
mountains in France and in the Czech Republic 
caused by their absence in the Alps and low moun-
tain massifs of Germany called Mittelgebirge. A 
possible explanation for the absence of L. sibirica 
in the Alps and peri-Alpine region is the past exist-
ence of large Alpine ice shields in that territory in 
the Pleistocene (Schönswetter et al., 2005).

The size and viability of the mountain popu-
lations does not depend on the distance from the 
main part of the species’ range in the boreal zone. 
For instance, some outlying populations occurring 
in the subalpine zone of the Pyrenees and Massif 
Central in France (Danton, Baffray, 1995; Benset-
titi et al., 2002) and the North Caucasus in Russia 
(Galushko, 1980) are large-sized and prospering, 
which shows that cold and wet mountain climate is 
favorable for the species viability.

Conclusion

The geographic range of Ligularia sibirica in Euro-
pe is highly discontinuous, which is most conspi-
cuous beyond the boreal zone (Fig. 5). Because in 
that part of Europe the species is considered a Late 
Pleistocene — Early Holocene relict (Šmídová et al., 
2011), significant disjunctions in its current distri-
bution can be attributed to numerous later extinc-
tion events. It is noteworthy that even in the main 
part of the species range, i.e. in the boreal zone, its 
distribution can be hardly characterized as conti-
nuous due to its low colonization ability, stenoto-
pic requirements for cold-water alkalic wetlands, 
and, consequently, the lack of suitable localities in 
many regions. Therefore, the species is also rare in 
most regions of Russia and is included in regional 
Red Data Books in that country. Apparently, that 
refers to the West-, Central- and South-European 
countries. Thus, the pan-European conservation 
concern for L. sibirica reflected in international do-
cuments, namely Appendix I of the Bern Conventi-
on (Convention…, 1979) and Annexes II and IV of 
the Habitats Directive (Council Directive..., 1992) is 
completely reasonable.

Nevertheless, the species’ localities are often 
gathered in clusters and in some regions, e.g. in the 
Romanian part of the Carpathians, in the Caucasus, 
North Urals, the eastern shore of the Kola Peninsu-
la, and the Udmurt Republic of Russia it is not rare. 
Because of the concentration of localities in the 
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territory of the East-South-Carpathian region, that 
area may be considered the secondary center of the 
species distribution in Europe beyond the boreal 
zone. In addition to numerous Romanian localities, 
this area also includes the stations of L. sibirica in 
the Ukrainian Carpathians.

In some regions, L. sibirica is endangered and 
has been undergoing decline and extinction at 
least since the 19th century. The main factors of 
threat to the species are climate change and an-
thropogenic activity, particularly drainage ame-
lioration of wetlands. Adverse consequences of 
climate change (including the long-term period) 
mostly concern lowland localities peripheral to the 
main (i.e. boreal) range situated in the peri-Baltic 
region and in the forest-steppe zone of Ukraine 
and Russia where the climatic (thermal-humidity) 
conditions have long become unfavourable for L. 
sibirica. That also refers to the extinct population 
in the Pannonian Basin, Hungary.

Another threat factor, namely drainage ameliora-
tion of the species’ habitats, had the greatest impact 
in Ukraine, where it was the main cause of extinc-
tion for at least 6 populations, mostly in the second 
half of the 20th century. To that matter, Ukrainian 
populations have suffered the most severe losses, 
because in total as many as 10 of them have gone 
extinct for different reasons, which concerns the 
plain part of the country.

Extinction due to anthropogenic habitat altera-
tions has been also reported in France (Bensettiti et 
al., 2002).

In general, mountain populations (even some of 
the most outlying) demonstrate better persistence, 
because colder and wetter climate conditions in the 
mountains are more favorable for L. sibirica.

The adverse alterations in the ecological condi-
tions due to both climate changes and amelioration 
not only cause the unfavourable decrease in the 
groundwater level but also trigger the vegetation 
successions, which results in the encroachment of 
more competitive shrub, tree, and forb species and 
leads to the replacement of L. sibirica. Mitigating 
these processes needs active conservation meas-
ures, which imply restoration of mild traditional 
land use activities, particularly mowing (Sienkiew-
icz-Paderewska et al., 2020; Hájková et al., 2022).
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Поширення та охоронний статус Ligularia sibirica (Asteraceae) 
в Європі з особливою увагою щодо України
Ю. КОБІВ, І. ДАНИЛИК
Інститут екології Карпат Національної академії наук України, 
вул. Козельницька 4, Львів 79026, Україна

Реферат. На основі ретельного аналізу бібліографічних і гербарних даних, a також польового обстеження історич-
них та існуючих локалітетів Ligularia sibirica укладено докладну мапу поширення цього виду в Європі, що істотно 
доповнює і прояснює попередні відомості, зокрема стосовно України, Польщі і Росії. Описано поширення та стан 
виду в кожній країні Європи. Окрему мапу поширення створено для України, де вид зазнав найбільших втрат. У 
деяких регіонах L. sibirica як реліктовий бореальний вид є загроженим і зазнає регресування й вимирання при-
наймні ще з ХІХ століття. Основними факторами загрози є кліматичні зміни та антропогенна діяльність, зокрема 
осушувальна меліорація боліт. Негативні наслідки кліматичних змін стосуються здебільшого рівнинних локалітетів, 
розташованих південно-західніше від бореальної зони. Натомість, гірські популяції назагал виявляють більшу стій-
кість, оскільки холодніший і вологіший клімат у горах є сприятливішим для L. sibirica.

Ключові слова: бореальний вид, вимирання, зміни клімату, локалітет, осушувальна меліорація, реліктовий вид
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Introduction

Almost 50 species of the genus Phragmidium 
Link that parasitize plants of the genus Rubus L. 
have been described so far. The centre of species 
diversity for this fungal group is East Asia. Only 
five of its species occur in Europe. Phragmidium 
rubi-idaei is an important pathogen of cultiva-
ted raspberries. Phragmidium violaceum has been 
used in the biological control of invasive European 

species of Rubus in Australia (Marks et al., 1984; 
Gomez et al., 2008) and Chile (Vargas-Gaete et 
al., 2019). In Ukraine, the genus Phragmidium has 
not been specifically studied, except for our recent 
article on parasites of roses (Tykhonenko, 2024). 
The purpose of this study is to compile data on the 
distribution of the species of Phragmidium which 
parasitize brambles in Ukraine and to study the 
morphology of their spores using a scanning elec-
tron microscope.
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Abstract. Four species of the genus Phragmidium that parasitize plants of the genus Rubus in Ukraine are reported. Of them, 
Phragmidium acuminatum has not been recorded for more than 90 years, since its last report in 1933. This species is a speci-
alized parasite of the stone bramble (Rubus saxatilis), which according to modern views belongs to Rubus subg. Melanobatus. 
Three other species are widespread in Ukraine. Phragmidium rubi-idaei parasitizes raspberries (Rubus idaeus) of the subge-
nus Idaeobatus. Phragmidium bulbosum and P. violaceum infect representatives of Rubus subg. Rubus and can both parasitize 
plants of the same species. In Ukraine, both species were observed on Rubus caesius, R. candicans, R. canescens and R. hirtus. 
However, they clearly differ in morphological features: most teliospores of Phragmidium violaceum are 4-celled with an apical 
hemispherical papilla up to 5 μm high, while in P. bulbosum teliospores are mostly 4–8-celled with an apical cylindrical or 
conical papilla up to 12 μm high. The previously reported twisting of the upper part of the teliospore pedicel in species of the 
genus Phragmidium parasitizing species of the genus Rosa was also observed in P. bulbosum, P. rubi-idaei and P. violaceum. 
The article is illustrated with photomicrographs obtained using a scanning electron microscope.
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Materials and Methods

The materials of this study include literature data on 
the distribution of fungi of the genus Phragmidium 
parasitizing plants of the genus Rubus in Ukraine, 
as well as their specimens from the Mycological 
Herbarium of the M.G. Kholodny Institute of Bo-
tany (KW-M). The species distribution in Ukraine 
follows the map of regions proposed in the Flora of 
Fungi of Ukraine (Heluta, 1989).

For scanning electron microscopy, the prepared 
samples were coated with an ultrathin layer of gold 
using a JFC-1100 sputter. Photographs were taken on 
a JEOL JSM-6060 LA scanning electron microscope.

Results and Discussion

A key for identification of the species of Phragmidi-
um occuring in Ukraine and parasitizing species of 
the genus Rubus is provided below.

Key to Phragmidium species on Rubus in Ukraine
1. Teliospores usually 5–9-celled, on Rubus idae-

us ����������������������������������������������������������� 3. P. rubi-idaei
– Teliospores usually 3–8-celled, on other spe-

cies ��������������������������������������������������������������������������������  2
2. Teliospores usually 4–8-celled with apical cy-

lindrical or conical papilla; wall of urediniospores 
up to 1.5 μm thick; wall of aeciospores thin, echinu-
late or verrucose ��������������������������������������������������������  3

– Teliospores mostly 4-celled, less often 3- or 
5-celled with apical hemispherical papilla; wall of 
urediniospores 2–3 μm thick; aeciospores covered 
with flat warts bearing small spine ��� 4. P. violaceum

3. Urediniospores covered with spines at inter-
vals of 2.0–2.5 µm; aeciospores densely covered 
with large, merging warts �������������������  2. P. bulbosum

– Urediniospores covered with spines at inter-
vals of about 2 µm; aeciospores covered with small 
spines; on Rubus saxatilis ���������������1. P. acuminatum
1. Phragmidium acuminatum (Fr.) Cooke, Hand-

book of British Fungi 2: 490. 1871 ≡ Aregma 
acuminata Fr., Obs. Mycol. 1: 226. 1815.

– Phragmidium rubi-saxatilis Liro, Bidr. Känned. 
Finl. Nat. Folk 65: 421. 1908.
Spermogonia unknown. Aecia on both sides of 

leaves, mainly on the lower side, scattered or in 
groups, yellow, pulverulent, round, 0.3–0.5 mm 
diam., sometimes up to 0.7 mm, elongated on the 

veins (up to 5 mm long); surrounded by numer-
ous transparent, cylindrical paraphyses, rounded 
at the apex, 50–75 µm long and 5–8 µm thick; ae-
ciospores spherical, broadly ellipsoidal or ellipsoi-
dal, yellow, 14–28 × 14–25 µm; wall colourless, up 
to 2–3 µm thick, covered with scattered spines at 
intervals of 2.0–2.5 µm; germ pores 3–7. Uredinia 
on the lower side of leaves, scattered or in loose 
groups, round, up to 1.5 mm diam., orange-yellow, 
pulverulent; urediniospores spherical or broadly 
ellipsoid, yellow, 16–28 × 15–23 µm; wall colour-
less, up to 1.5 µm thick, covered with spines at in-
tervals of about 2 µm; germ pores unclear; ured-
inia with numerous paraphyses along the edges; 
paraphyses clavate, curved, thin-walled, 50–80 
µm long and up to 16 µm thick at the apex. Telia 
on the lower side of leaves, scattered or in groups, 
sometimes merging, usually very small, pulver-
ulent, black; teliospores of 4–8, usually 6–7 cells, 
60–110 × 25–34 µm, at the transverse septa almost 
not constricted, rounded at both ends, at the apex 
with a blunt, lighter than the wall, clearly delimit-
ed cylindrical or conical papilla (7–18 µm long); 
wall is yellow-brown or chestnut-brown, up to 5 
µm thick, irregular and roughly warty; germ pores 
2–4 in each cell; pedicel hygroscopic, colourless, 
usually longer than the spore, up to 11 µm thick, 
thickened to 18 µm in the lower part.

General distribution. I, II, III — on Rubus sax-
atilis L.: Europe and Holarctic Asia; also introduced 
in New Zealand, where it develops on Acaena 
anserinifolia (J.R. Forst. & G. Forst.) J.B. Armstr.

Distribution in Ukraine. On Rubus saxatilis L.: 
Carpathian Forests. Ivano-Frankivsk Region, Ko-
lomyia District, Nyzhniy Verbizh village, 08.1912 
(Wróblewski, 1913), 08.1914 (Wróblewski, 1916); 
Kosiv District, Kosiv, 06.1914 (Wróblewski, 1916; 
Tykhonenko, Heluta, 2014), Hutsulshchyna Na-
tional Nature Park (Dudka et al., 2019). — Central 
(Right Bank) Polissya. Kyiv Region, Bucha District, 
Teteriv railway station, 22.10.1933 (Girzhytska). — 
Left Bank Forest-Steppe. Chernihiv Region, Ich-
nya District, Kachanivka village, 26.07.1916 (Ga-
neshin, Bondartseva-Monteverde, 1922). — Right 
Bank Forest-Steppe. Zhytomyr Region, Berdychiv 
District, 03.09.1932 (Rechtman). — Western For-
est-Steppe. Ternopil Region, Chortkiv District, 
Babyntsi village, 09.08.1913 (Wróblewski, 1914).
2. Phragmidium bulbosum (F. Strauss) Schltdl., Flora 

Berolinensis 2: 156. 1824 ≡ Uredo bulbosa F. Strauss, 
Ann. Wetter. Gesellsch. Ges. Naturk. 2: 108. 1811 
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[1810] ≡ Aregma bulbosum (F. Strauss) Fr. [as 'bul-
bosa'], Observ. mycol. (Havniae) 1: 226. 1815.

– Phragmidium candicantium (Vleugel) Dietel, An-
nls mycol. 25(5/6): 474. 1927. (Fig. 1A–D).
Spermogonia on yellow or reddish spots in small 

groups on the upper side of leaves, subcuticular, 75–
100 µm diam. and 40 µm high. Aecia on the lower 
side of leaves, solitary or in small groups, round, 
up to 1 mm diam., elongated on veins, often form-
ing a ring around the spermogonia, orange-yellow, 
pulverulent; aecia with numerous paraphyses along 
the edges; paraphyses cylindrical or slightly clav-
ate, thin-walled, curved paraphyses, 45–75 × 7–12 
µm, almost not thickened at the apex; aeciospores 
in short chains, spherical or broadly ellipsoid, 17–
26 × 15–21 µm; wall colourless, thin, 1–2 µm thick, 
covered with hemispherical or elongated warts 0.5–
1.0 µm diam., usually merging in groups up to 2.5 
µm diam.; germ pores 2–4, inconspicuous. Uredinia 
on the lower side of leaves, scattered, up to 0.4 mm 
diam., often merging, yellowish, pulverulent, fre-
quently forming yellowish spots on the lower side 
of leaves; uredinia with numerous paraphyses along 
the edges; paraphyses cylindrical or slightly clav-
ate, usually curved, thin-walled, colourless; ured-
iniospores almost spherical, broadly ellipsoidal or 
obovate, 20–28 × 14–21 µm; wall colourless, about 
1 µm thick, covered with noticeable spines at inter-
vals of 2.0–2.5 µm; germ pores 2–4, inconspicuous. 
Telia on the lower side of leaves, up to 0.5 mm in 
diameter, black, pulverulent; teliospores usually of 
4–6, rarely of 7 or 1–3 cells, 60–110  ×  27–33 µm, 
not constricted at the transverse septa, rounded at 
both ends, at the apex usually with a blunt yellow-
ish cylindrical or conical papilla up to 12 µm long; 
wall yellow-brown, consists of several layers, up to 
6 µm thick, covered, especially in the upper part 
of the spore, with irregularities and flat, irregularly 
shaped warts; germ pores 2–4 in each cell; pedicel 
hygroscopic, colourless, twisted in the upper part, 
thickened in the lower part, up to 115 µm long.

General distribution. 0, I, II, III — on species of 
the genus Rubus: Europe and Holarctic Asia.

Distribution in Ukraine. On Rubus anatolicus 
(Focke) Focke ex Hausskn.: Mountain Crimea. 
(Dudka et al., 2004), 02.07.1936, 05.08.1937, 
31.08.1937, 23.07.1938 (Gutsevich, 1952).

On Rubus caesius L.: Carpathian Forests. Lviv 
Region, Drohobych District, Skole (Krupa, 1889, 
Namysłowski, 1914); Skole Beskids National Nature 
Park (Dudka et al., 2019). Transcarpathian Region, 

Mukacheve District, Vovchyi village, 04.06.1954, 
28.09.1954 (Smitska). — Central (Right Bank) 
Polissya. Kyiv Region, Fastiv District, Boyarka, 
19.09.1947 (Lavitska). Zhytomyr Region, outskirts 
of Zhytomyr, near the Teteriv River, 21.06.1924 
(Matsulevych, 1925); Korosten District, Hladkovy-
chi village, 28.08.1947, 19.09.1947 (Radzievskyi). — 
Donetsk Grass-Meadow Steppe. Donetsk Region, 
Kramatorsk District, Holy Mountains National Na-
ture Park (Dudka et al., 2009), 29.09.2004 (Tykho
nenko, Dudka, 2005a). Luhansk Region, Luhansk 
Nature Reserve, Stanytsia-Luhanska Branch (Kon-
dratyuk et al., 1988; Tykhonenko, Dudka, 2005b; 
Dudka et al., 2009). — Kharkiv Forest-Steppe. 
Kharkiv Region, Chuhuiv, 09.10.1906 (Treboux, 
1913). — Left Bank Forest-Steppe. Chernihiv Re-
gion, Pryluky District, Ichnia National Nature Park 
(Dudka et al., 2009); Irzhavets village, 02.08.1916 
(Ganeshin, Bondartseva-Monteverde, 1922); Av-
gustivka village, 29.08.2006 (Tykhonenko, Dudka, 
2007). Kyiv Region, Boryspil District, Nesteriv-
ka village, 16.06.1947 (Trykoz). Poltava Region, 
Poltava District, Mykhailivka village, 19.06.1989 
(Burdyukova, Dudka). — Left Bank Grass-Mead-
ow Steppe. Dnipropetrovsk Region, Dnipro-Oril 
Nature Reserve (Prydiuk et al., 1997a, 1997b; 
Dudka et al., 2009). Donetsk Region, Kalmius Dis-
trict, Ukrainian Steppe Nature Reserve, Khomu-
tovsky Step Branch, 23.09.1954 (Morochkovskyi). 
Zaporizhia Region, Vasylivka District, Skelky vil-
lage, 12.09.1940 (Tsyatsyuk). — Left Bank Grass 
Steppe. Kherson Region, Skadovsk District, Tendra 
Island, near Tendra lighthouse, 27.05.2007 (Heluta 
et al., 2010). Mykolaiv Region, Mykolaiv District, 
Black Sea Biosphere Reserve (Dudka et al., 2009), 
Volyzhyn Lis, 17.10.2006 (Heluta et al., 2007). — 
Left Bank Polissya. Kyiv, Rybne Ozero, 28.05.1925 
(Pidoplichko). — Lesser Polissya. Lviv Region, 
Sambir District, Dubliany (Krupa, 1886, Namys-
łowski, 1911, 1914). Ternopil Region, Kremenets 
District, Velyki Berezhtsi village, 14.06.1958 (Mo-
rochkovskyi). — Right Bank Forest-Steppe. Cher-
kasy Region, Kaniv Nature Reserve (Solomakhi-
na, Prudenko, 1998; Solomakhina et al., 1994; 
Dzhagan et al., 2008), 15.06.1940, 23.07.1940, 
28.09.1940, 12.07.1944 (Rayevska, Komaretska, 
1949); Cherkasy District, Mliiv (Yakovlyev, 1930). 
Kyiv, Holosiiv, 09.10.1931 (Pylypenko), 09.10.1932 
(Moskovets). Kyiv Region, near Bila Tserkva (Hro-
dzinska, 1929); Rokytne, 20.01.1936 (Berehova); 
Bila Tserkva District, Sukholisy village, 07.07.1984; 
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Fig. 1. Phragmidium bulbosum on Rubus caesius. A: urediniospores; B: telium; C: teliospore; D: upper part of 
teliospore pedicel. Scale bars: 5 μm (A, D), 100 μm (B), 10 μm (C)
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Fastiv District, Mala Ofirna village, 06.09.1948 
(Rozhenko); Mala Snitinka village, 06.09.1948 
(Rozhenko). — Roztochchya Forests. Lviv Region, 
Yavoriv District, Nemyriv, 23.08.1917 (Wróblewski, 
1922a). — South Coast of Crimea. (Dudka et al., 
2004), 16.06.1999 (Kuzub, Tykhonenko, 2000); 
Crimea, Feodosia city council, Karadag Nature 
Reserve (Heluta, Andrianova, 1984), 20.08.1982 
(Heluta). — Transcarpathia. Transcarpathian 
Region, Rakhiv District, Dilove village, near Pip 
Ivan Mount, 19.09.1953 (Smitska). — Western 
Forest-Steppe. Khmelnytskyi Region, near Kami-
anets-Podilskyi, 31.08.1924, 08.10.1924, 04.09.1926 
(Panasyuk); Kamianets-Podilsky District, Makiv 
village, 19.08.1985, 22.05.1990; Podilsky Tovtry 
National Nature Park, Dovzhok village (Heluta et 
al., 2016), 25.09.1949, 26.09.1949 (Isaeva). Terno-
pil Region, Buchach, 06.1888 (Wróblewski, 1922b); 
Chortkiv District, Hermakivka village, 19.09.1949 
(Isaeva); Skala-Podilska town, 15.09.1949 (Isae-
va); Ulashkivtsi village, 14.09.1949 (Isaeva). Near 
Vinnytsia, 24.10.1926 (Borysevych); Vinnytsia Re-
gion, Mohyliv-Podilskyi District, Yurkivtsi village, 
03.10.1949 (Isaeva); Kotyuzhany village, 12.10.1949 
(Isaeva). — Western Ukrainian Forests. Near Lviv 
(Krupa, 1886, Namysłowski, 1911, 1914), 09.1918 
(Wróblewski, 1922a).

On Rubus candicans Weihe: Carpathian Forests. 
Transcarpathian Region, near Khust 16–17.09.1953 
(Smitska); near Uzhhorod, 17.10.1961 (Fodor); 
Uzhhorod District, Kostryna village, 04.09.1953 
(Smitska).

On Rubus canescens DC.: Mountain Crimea. 
(Dudka et al., 2004), Crimea, Chuchel Pass, 
25.07.1938 (Gutsevich, 1952). — South Coast of 
Crimea. (Dudka et al., 2004): Crimea, near Yalta, 
08.06.1901, 10.07.1901 (Tranzschel, 1902): near Niki-
ta Botanical Garden, 13.08.1901 (Tranzschel, 1902).

On Rubus hirtus Waldst. & Kit.: Carpathian 
Forests. Chernivtsi Region, near Storozhynets, 
02.07.1958 (Morochkovskyi). Ivano-Frankivsk 
Region, Dolyna District, to the north of Bole-
khiv, 19.05.1988; Kosiv District, Tyudiv village, 
25.06.1958 (Morochkovskyi) (Tykhonenko, Heluta, 
2014); Hutsulshchyna National Nature Park (Dud-
ka et al., 2019). — Lesser Polissya. Lviv Region, 
Lviv District, Pidlissya village, 15.08.1985.

On Rubus praecox Bertol.: Left Bank Grass 
Steppe. Mykolaiv Region, Mykolaiv District, Black 
Sea Biosphere Reserve (Dudka et al., 2009), Vo-
lyzhyn Lis, 18.10.2006 (Heluta et al., 2007).

On Rubus tauricus Schlecht. ex Juz.: Crimea 
(Tranzschel, 1939; Gutsevich, 1952). Mountain 
Crimea. (Dudka et al., 2004); slope of Ai-Petri, 
27.08.1986, 01.09.1986. — South Coast of Crimea. 
(Dudka et al., 2004); Alupka, 25.10.1989 (Isikov); 
Nikita Botanical Garden, 13.09.1960 (Smitska); Fe-
odosia city council, Karadag Nature Reserve (Helu-
ta, Andrianova, 1984), 31.08.1982 (Heluta).

On Rubus sp.: Cis-Carpathian Forests. Iva-
no-Frankivsk Region and District, Rybne vil-
lage, 14.10.1917 (Petrak, 1925). — Crimean For-
est-Steppe. Near Simferopol (Garbowski, 1924). 
Crimea, Bakhchisarai District, forest farm, 1945 
(Bratus, 1949). — Left Bank Grass Steppe. Kher-
son Region, Skadovsk District, Black Sea Biosphere 
Reserve, Ivano-Rybalchanska Parcel, 21.08.1986. 
— Right Bank Forest-Steppe. Zhytomyr Re-
gion, Berdychiv, 19.09.1932 (Rechtman). — South 
Coast of Crimea. Crimea, near Alushta, 16.08.1916 
(Garbowski, 1924); Sudak (Léveillé, 1842); Kras-
nokamyanka, 12.10.1999 (Kuzub, Tykhonenko, 
2000); Crimea (Varlikh, 1896). — Western Ukrain-
ian Forests. Near Lviv, 01.11.1911 (Wróblewski, 
Biborski, 1912). Ternopil Region, Ternopil District, 
Shybalyn village (Bobyak, 1907).

On Rubus sp. (fruticosus): Crimea (Sredinskiy, 
1872–1873). Lviv Region (Namysłowski, 1914).
3. Phragmidium rubi-idaei (DC.) P. Karst., Bidrag 

till Kännedom af Finlands Natur och Folk 31: 52. 
1879 ≡ Puccinia rubi-idaei DC. [as 'rubi idaei'], 
Fl. franç., Edn 3 (Paris) 5/6: 54. 1815.
Spermogonia subcuticular, 45–90 µm diam. and 

20–35 µm high, on the upper side of leaves in dense 
small clusters, surrounded by aecia. Aecia on the 
upper side of leaves, yellow-orange, pulverulent, 
about 0.3 mm diam., merge into rounded clusters 
up to 1.2 mm diam., surrounding groups of sper-
mogonia; aecia with numerous paraphyses along 
the edges; paraphyses slightly clavate, strongly 
curved, colourless, thin-walled, 40–70 × 14–18 µm; 
aeciospores spherical or broadly ellipsoid, less of-
ten ovoid, 18–26 × 16–23 µm; wall colourless, 2–3 
µm thick, at intervals of 3–5 µm, covered with large 
spines with a wide base and a thin apex; germ pores 
unclear. Uredinia scattered, on the lower side of 
leaves, up to 0.3 mm diam., orange-yellow, pulveru-
lent; uredinia with numerous paraphyses along the 
edges; paraphyses slightly clavate, strongly curved, 
colorless, thin-walled, 40–70 × 14–24 µm; uredini-
ospores spherical or broadly ellipsoid, 18–23 × 17–
21  µm; wall colourless, 2.0–2.5 µm thick, covered 
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Fig. 2. Phragmidium rubi-idaei on Rubus idaeus. A: telium; B, C: teliospores; D: upper part of teliospore pedicel. 
Scale bars: 100 μm (A), 20 μm (B, C), 5 μm (D)
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Fig. 3. Phragmidium violaceum on Rubus hirtus. A: urediniospore; B: telium; C: teliospore; D: upper part of 
teliospore pedicel. Scale bars: 5 μm (A, D), 20 μm (B, C)
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with spines at intervals of 3–4 µm; germ pores un-
clear. Telia on the lower side of leaves, usually small, 
rarely larger, up to 0.5 mm diam., black; paraphyses 
along the edges of telia, clavate, curved; teliospores 
usually of 5–9 cells, 70–120 × 27–33 µm, not con-
stricted at transverse septa, rounded at the base 
and apex, bluntly pointed or with a yellowish sharp 
papilla up to 11 µm long; wall chestnut-brown, 
two-layered, 3–5 µm thick, densely covered with 
small, irregular, flat warts; 3 germ pores in each 
cell; pedicel hygroscopic, longer or shorter than the 
spore, twisted in the upper part, thickened in the 
lower part.

General distribution. 0, I, II, III — on Rubus 
idaeus L. and other species of the subgenus Idaeo-
batus (Focke) Focke: Europe, Holarctic Asia and 
North America (also introduced into Australia and 
New Zealand).

Distribution in Ukraine. On Rubus idaeus L.: 
Carpathian Forests. Ivano-Frankivsk Region, 
Carpathian National Nature Park (Dudka et al., 
2019); Kolomyia District, Velykyi Klyuchiv vil-
lage, 19.10.1880 (Raciborski, 1888); Nadvirna 
District, Chornohora massif (Wróblewski, 1916); 
Gorgany Nature Reserve (Heluta et al., 2011; Tyk-
honenko, Heluta, 2011; Dudka et al., 2019). Lviv 
Region, Drohobych District, Skole Beskids Na-
tional Nature Park (Dudka et al., 2019); Sambir 
District, Holovetsko village (Namysłowski, 1914); 
Kryvka village, 03.09.1984 (Heluta); Stryi Dis-
trict, Skole (Namysłowski, 1914). Transcarpathi-
an Region, Carpathian Biosphere Reserve (Dudka 
et al., 2019); Uzhhorod District, Kostryna village, 
04.09.1954 (Smitska); Stavne village, 03.09.1954 
(Smitska); Khust District, Synevyr National Na-
ture Park (Dudka et al., 2019; Tykhonenko, Dud-
ka, 2014); near Lake Synevyr, 21.07.1986 (Dudka); 
bank of the Chorna river, 30.08.2013 (Dudka). 
— Central (Right Bank) Polissya. Zhytomyr 
Region, Zhytomyr District, Turchynka village, 
05.09.1947, 02.07.1948 (Radzievskyi); Korosten 
District, Hladkovychi village, 27.05.1946 (Mosko-
vets), 27.08.1949 (Sokolova); Novohrad-Volynsky 
District, Kolodyanka village, 10.08.1985. Kyiv, park 
of Kyiv Polytechnic University, 19.10.1923 (Tselle, 
1925); Pushcha-Vodytsia, 03.09.1924 (Tselle, 
1925). Kyiv Region, Bucha District, Spartak rail-
way station, 11.08.1947 (Yefimova). — Cis-Car-
pathian Forests. Lviv Region, Sambir District, 
Rudky, 20.07.1917 (Wróblewski, 1922a); Stryi Dis-
trict, Pіdhirtsi village, 26.07.1917 (Petrak, 1925), 

12.07.1917 (Wróblewski, 1922a). — Kharkiv 
Forest-Steppe. Sumy (Strakhov, 1926). Kharkiv 
Region, Bohodukhiv (Jaczewski, 1912). — Left 
Bank Forest-Steppe. Chernihiv Region, Nizhyn 
District, Borzna (Jaczewski, 1910), 08.08.1909 
(Nevodovskyi); Pryluky District, Kykoly village, 
31.08.2006 (Tykhonenko, Dudka, 2007); Ichnia 
National Nature Park (Dudka et al., 2009). Polta-
va Region, Myrhorod District, Khomutets village, 
06.10.1914 (Spangenberg). — Left Bank Polis-
sya. Chernihiv Region, Novhorod-Siverskyi Dis-
trict, Mezynskyi National Nature Park (Dudka et 
al., 2009); Mezyn village, 23.09.2005 (Holubtsova, 
Tykhonenko, 2005; Holubtsova, 2008); Rohiv-
ka village, 10.07.2004 (Holubtsova, Tykhonenko, 
2005; Holubtsova, 2008); Uzruy village, 21.06.2004 
(Holubtsova, Tykhonenko, 2005; Holubtsova, 
2008). — Lesser Polissya. Lviv Region, Lviv Dis-
trict, Dublyany (Krupa, 1889, Namysłowski, 1914). 
— Right Bank Forest-Steppe. Kyiv, Fomin Bo-
tanical Garden, 27.07.1926 (Girzhytska, 1926); 
Holosiiv, 07.1934 (Berehova); Kyiv Region, near 
Bila Tserkva, 06.09.1923 (Hrodzinska, 1929); Bila 
Tserkva District, Stavyshche, 20.09.1924 (Hrodz-
inska, 1929). Cherkasy Region, Cherkasy District, 
Smila, 12.09.1923 (Girzhytska). — Right Bank 
Grass-Meadow Steppe. Zaporizhzhia, 14.09.1931 
(Pylypenko). — Roztochchya Forests. Lviv Re-
gion, Lviv District, Maidan village, 04.09.1909 
(Rouppert, 1911); Yavoriv District, Ivano-Frankove 
village (Krupa, 1888). — Transcarpathia. Tran-
scarpathian Region, Mukacheve District, Svalyava, 
14.09.1954 (Smitska). — Western Forest-Steppe. 
Khmelnytskyi Region, Kamianets-Podilsky Dis-
trict, Dunaivtsi, 14.10.1925 (Panasyuk); Kami-
anets-Podilskyi, Podilsky Tovtry National Nature 
Park (Heluta et al., 2016), 23.09.1932 (Moskovets); 
Dovzhok village, 03.11.1925 (Panasyuk); Verb-
ka village, 11.07.1983. Ternopil Region, Chortkiv 
District, Babyntsi village, 10.08.1913 (Wróblewski, 
1914); Vynyatyntsi village, 11.08. (Wróblewski, 
1914). — Western Polissya. Rivne Region, Sarny 
District, Dubrovytsia, 19.09.1953 (Solomakhina, 
1962). — Western Ukrainian Forests. Near Lviv, 
12.09.1909 (Raciborski, 1909), 18.06.1917 (Wró-
blewski, 1922a). Ternopil Region, Ternopil Dis-
trict, Lisnyky village (Bobyak, 1907).
4. Phragmidium violaceum (Schultz) Brockm., 

Arch. Ver. Freunde NatGesch. Mecklenb. 17: 
236. 1863 ≡ Puccinia violacea Schultz, Prodr. Fl. 
Starg.: 459. 1806.
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Spermogonia subcuticular, in small dense 
groups on the upper side of leaves in the centre 
of reddish spots. Aecia scattered or in groups, on 
the lower side of leaves, round, about 1 mm diam., 
orange-yellow, pulverulent, correspond to purple 
spots on the upper side of leaves; paraphyses along 
the edges of aecia, clavate or slightly capitate, 
straight or slightly curved, thin-walled, 60  ×  18 
µm; aeciospores spherical or broadly ellipsoid, 
24–30 × 17–24 µm; wall 2.5–4.0 µm thick, colour-
less, covered with hemispherical or somewhat flat-
tened warts with small spines at the tops. Uredinia 
on the lower side of leaves, round, small, rarely up 
to 1 mm diam., often merging several at a time, 
orange-yellow, pulverulent; yellow spots form on 
the upper side of the leaves, later turning brown; 
paraphyses along the edges of uredinia, capitate 
or clavate thin-walled, 45–60  ×  14–22 µm; ured-
iniospores broadly ellipsoid, spherical or obovate, 
24–33 × 18–25 µm; wall 3–4 µm thick, colourless, 
covered with large and noticeable spines at inter-
vals of 3–5 µm; germ pores unclear. Telia on the 
lower side of leaves, up to 1–3  mm diam., often 
merging several at a time into larger clusters, cor-
responding to purple or violet round spots on the 
upper side of leaves; teliospores of 4, less often of 
3 or 5 cells, 55–100 × 32–36 µm, not constricted at 
the transverse septa, rounded at the base, rounded 
at the apex or with a hemispherical papilla up to 5 
µm high; wall yellow-brown, two-layered, 4–7 µm 
thick, covered with irregular hemispherical warts 
and irregularities on most of the surface; 3–4 germ 
pores in each cell; pedicel hygroscopic, colourless, 
twisted in the upper part, thickened in the lower 
part, up to 140 µm long.

General distribution. 0, I, II, III — on species of 
the genus Rubus: Europe and Holarctic Asia (also 
introduced into many other regions).

Distribution in Ukraine. On Rubus caesi-
us L.: Left Bank Grass Steppe. Mykolaiv Region, 
Mykolaiv District, Black Sea Biosphere Reserve 
(Dudka et al., 2009), Volyzhyn Lis, 17.10.2006 
(Heluta et al., 2007). — Left Bank Polissya. Cherni-
hiv Region, Novhorod-Siverskyi District, Vyshenki 
village, 16.08.2004 (Holubtsova, Tykhonenko, 2005; 
Holubtsova, 2008). — Right Bank Forest-Steppe. 
Cherkasy Region, Kaniv Nature Reserve (Solo-
makhina, Prudenko, 1998; Solomakhina et al., 
1994; Dzhagan et al., 2008).

On Rubus candicans Weihe: Transcar-
pathia. Transcarpathian Region, near Uzhhorod, 

22.08.1961 (Fodor); Berehove District, near Vy-
nohradiv, 31.08.1984 (Heluta); Khust District, near 
Khust, 17.09.1953 (Smitska).

On Rubus canescens DC.: Mountain Crimea. 
(Dudka et al., 2004); Chuchelsky Pass (Gutsevich, 
1952). — South Coast of Crimea. (Dudka et al., 
2004); Sudak (Tranzschel, 1939; Gutsevich, 1952).

On Rubus discolor Weihe & Nees: South Coast 
of Crimea. (Dudka et al., 2004).

On Rubus hirtus Waldst. & Kit.: Lesser Polissya. 
Lviv Region, Chervonohrad District, near Radekh-
iv, 14.08.1985. — Western Ukrainian Forests. Ter-
nopil Region, Ternopil District, Kuryany village, 
16.08.1985.

On Rubus sp.: Right Bank Forest-Steppe. Kyiv 
(Tranzschel, 1939). — Roztochchya Forests. Lviv 
Region, Yavoriv, 23.08.1917 (Wróblewski, 1922a); 
Yavoriv District, Berdykhiv village, 09.1908 
(Namysłowski, 1910); Nemyriv, 15.08.1918 (Wró-
blewski, 1922a). — South Coast of Crimea. 
Crimea, Alushta, 16.08.1916 (Garbowski, 1924); 
near Yalta (Tranzschel, 1902), 21.09.1999 (Kuzub, 
Tykhonenko, 2000). — Transcarpathia (Lavitska, 
1958). — Western Ukrainian Forests. Near Lviv 
(Namysłowski, 1914).

Four species of the genus Phragmidium that 
parasitize plants of the genus Rubus are known in 
Ukraine, of which P. acuminatum has not been re-
corded for more than 90 years (last time reported 
in 1933). This species is a specialized parasite of 
the stone bramble (Rubus saxatilis), which accord-
ing to modern views (Huang et al., 2023) belongs 
to Rubus subg. Melanobatus (Greene) House. 
Three other species are widespread in Ukraine. 
Phragmidium rubi-idaei parasitizes raspberries 
(Rubus idaeus) of the subgenus Idaeobatus. Phrag-
midium bulbosum and P. violaceum infect rep-
resentatives of Rubus subg. Rubus and can both 
parasitize plants of the same species. In Ukraine, 
they were observed on Rubus caesius, R. candicans, 
R. canescens and R. hirtus. However, these species 
clearly differ in their morphological features: most 
teliospores of Phragmidium violaceum are 4-celled 
with an apical hemispherical papilla up to 5 μm 
high (Fig. 3B, C), while in P. bulbosum teliospores 
are mostly 4–8-celled with an apical cylindrical 
or conical papilla up to 12 μm high (Fig. 1B, C). 
The twisting of the upper part of teliospore pedicel 
in species of the genus Phragmidium parasitizing 
species of the genus Rosa, reported in our earlier 
article (Tykhonenko, 2024), is also observed in 
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Види роду Phragmidium (Pucciniales) — паразити ожин 
(Rubus: Rosaceae) в Україні
Ю.Я. ТИХОНЕНКО
Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України 
вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна

Реферат. В Україні відомо чотири види роду Phragmidium, які паразитують на рослинах роду Rubus, із них 
P. acuminatum не реєструвався вже понад 90 років (остання знахідка датована 1933 р.). Цей вид є спеціалізованим 
паразитом костяниці (Rubus saxatilis), яка за сучасними поглядами належить до підроду Melanobatus. Три інші види 
є широко розповсюдженими в Україні. Phragmidium rubi-idaei паразитує на малині (Rubus idaeus), яка належить до 
підроду Idaeobatus, а Phragmidium bulbosum і P. violaceum розвиваються на представниках підроду Rubus і можуть 
паразитувати на рослинах одного й того ж виду. В Україні обидва види відмічені на Rubus caesius, R. candicans, R. 
canescens і R. hirtus. Однак за морфологічними ознаками вони чітко відрізняються: більшість теліоспор Phragmidium 
violaceum 4-клітинні з верхівковим напівкулястим сосочком 5 мкм заввишки, тоді як у P. bulbosum теліоспори зде-
більшого 4–8-клітинні з верхівковим циліндричним або конічним сосочком заввишки до 12 мкм. Скрученість верх-
ньої частини ніжки теліоспор у видів роду Phragmidium, які паразитують на видах роду Rosa, відмічена також і у 
Phragmidium bulbosum, P. rubi-idaei та P. violaceum. Стаття ілюстрована мікрофотографіями, отриманими за допомо-
гою сканувального електронного мікроскопа.

Ключові слова: біорізноманітність, мікобіота, поширення, Phragmidiaceae, Rubus
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Вплив праймінгу мелатоніном на проростання зернівок,  
метаболізм вуглеводів і стан антиоксидантної системи у  
Triticum aestivum (Poaceae) за умов посухи та сольового стресу
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Реферат. Обробка рослин мелатоніном (N-ацетил-5-метокситриптамин) може підвищувати стійкість рослин за дії 
абіотичних стресів різної природи, у тому числі посухи та засолення. Однак недостатньо дослідженим залишається 
вплив праймінгу мелатоніном зернівок злаків, зокрема пшениці, на їхнє проростання і стан протекторних систем 
проростків за дії осмотичних стресів, що й визначило мету роботи. Оцінювали вплив 3-годиннної інкубації зернівок 
озимої м’якої пшениці (Triticum aestivum ‘Етана’) у розчині мелатоніну в концентрації 20 мкМ з наступним їхнім 
висушуванням на схожість насіння, ріст проростків і стан їхньої антиоксидантної та осмопротекторної систем за дії 
модельної посухи (15% ПЕГ з мол. масою 6000 Да) або засолення (150 мМ NaCl). За впливу ПЕГ 6000 і особливо NaCl 
відзначалося зниження схожості насіння та інгібування росту проростків. Попередня обробка зернівок розчинами 
мелатоніну істотно пом’якшувала ці ефекти. Стресові чинники спричиняли зниження активності амілази у 
зернівках і вмісту цукрів у пагонах проростків, а обробка насіння мелатоніном усувала ці ефекти. Також праймінг 
мелатоніном зменшував генерацію пагонами проростків активних форм оксигену та накопичення продукту 
пероксидного окиснення ліпідів малонового діальдегіду за стресових умов. Висока позитивна кореляція показників 
проростання зернівок і росту пагонів з активністю амілази, вмістом цукрів і активністю каталази вказує на внесок 
змін метаболізму вуглеводів та функціонування антиоксидантної системи у реалізацію стрес-протекторної дії 
мелатоніну. Водночас показники вмісту проліну перебували у зворотній кореляції зі схожістю насіння і ростом 
та прямій кореляції з величинами генерації активних форм оксигену та вмісту малонового діальдегіду, що 
характеризують розвиток окиснювального стресу. Зроблено висновок про перспективність праймінгу насіння 
пшениці мелатоніном для посилення гермінативних процесів за несприятливих умов.

Ключові слова: Triticum aestivum, антиоксидантна система, мелатонін, насіння, посуха, проростання, сольовий 
стрес, стійкість
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Вплив праймінгу мелатоніном на Triticum aestivum за умов посухи та сольового стресу

Вступ

Останніми роками одним із магістральних на
прямів функціональної біології рослин стало 
вивчення ролі нової групи сполук, умовно об’єд-
наних терміном "рослинні нейротрансмітери" 
(Akula, Mukherjee, 2020). До них зокрема нале-
жать мелатонін, серотонін, дофамін, ацетил
холін, γ-аміномасляна кислота, які добре відо-
мі насамперед як медіатори передачі нервового 
збудження у тварин (Raza et al., 2022). Проте всі 
ці сполуки є мультифункціональними метабо-
літами рослин. Особливо динамічно накопи-
чуються знання про функції у рослин мелато
ніну  (N-ацетил-5-метокситриптаміну)  (Colom
bage et al., 2023; Taboada et al., 2023). Останнім 
часом він розглядається як ще один індольний 
гормон, який утворюється зі спільного з аукси-
ном попередника — триптофану (Li et al., 2019). 
Показано вплив мелатоніну на фізіологічні про-
цеси у рослин на різних етапах онтогенезу (про-
ростання насіння, розвиток коренів, старіння 
листків, цвітіння, визрівання плодів тощо) (Pan 
et al., 2023; Zhao, Hu, 2023; Wang et al., 2024). Вод-
ночас мелатонін розглядається не стільки як 
гормон росту рослин, скільки як стресовий ме-
таболіт з прямими (передусім антиоксидант-
ними) та опосередкованими протекторними 
ефектами (Fan et al., 2018; Arnao, Hernández-
Ruiz, 2019). Останні зумовлені тісними функці-
ональними зв’язками мелатоніну з ключовими 
молекулами-посередниками, тобто активним 
залученням у сигнальну мережу і регуляцію 
адаптивних реакцій. Саме це створює підстави 
вважати мелатонін не лише стресовим метабо-
літом, а й ще одним гормоном рослин (Arnao, 
Hernández-Ruiz, 2019).

Показано, що реакція рослин на дію 
стрес-факторів різної природи часто супро-
воджується підвищенням вмісту ендогенного 
мелатоніну (Hassan et al., 2022). Водночас у чис-
ленних дослідженнях за обробки екзогенним 
мелатоніном зафіксовані ефекти підвищення 
стійкості рослин різних таксономічних груп до 
дії різноманітних абіотичних стресорів, зокре-
ма екстремальних температур, посухи, засолен-
ня, важких металів, УФ та ін. (Agathokleous et al., 
2021; Tiwari et al., 2021; Zeng et al., 2022; Kolupaev 
et al., 2024a). Захисні ефекти мелатоніну пов'я-
зують як із посиленням неспецифічних (за-
гальних) реакцій (активацією антиоксидантної 

системи, накопиченням мультифункціональних 
стресових метаболітів тощо), так і досить спе-
цифічних (наприклад, посиленням експресії хо-
лодочутливих генів сімейств CBF і COR, тран-
скрипційних факторів генів теплового шоку, а 
також генів аквапоринів) (Fu et al., 2024; Kolupa-
ev et al., 2024a).

Зауважимо, що увага багатьох дослідників 
сфокусована саме на з’ясуванні впливу мелато-
ніну на стійкість рослин до осмотичних стресів 
(Siddiqui et al., 2019; Yadav et al., 2022). Зокре-
ма, позитивні ефекти мелатоніну на стійкість 
рослин до посухи можуть бути зумовлені ре-
гуляцією ним стану антиоксидантної системи 
(наприклад, активацією експресії генів аскор-
бат-глутатіонового циклу) (Cui et al., 2017) у 
поєднанні з впливом на енергетичні процеси 
(активація експресії генів ряду ферментів глі-
колізу) (Cui et al., 2018). Важливою складовою 
впливу мелатоніну на стійкість рослин до зне-
воднення є і модуляція вмісту проліну (Zamani 
et al., 2019; Li et al., 2020) та інших низькомоле-
кулярних сполук (Hossain et al., 2020; Ayyaz et al., 
2022). Також за умов сольового стресу мелато-
нін бере участь у стабілізації вмісту іонів в клі-
тинах (Ismaeil et al., 2024).

Зернові злаки вирізняються високою чут-
ливістю до екзогенного мелатоніну і стали по-
ширеними об’єктами, що використовуються в 
дослідженнях його стрес-протекторної дії. Такі 
дані отримано на різних видах за умов посухи й 
засолення. За умов осмотичного стресу, створю-
ваного ПЕГ 6000, показано підвищення індексу 
проростання зернівок пшениці та зменшення 
інгібування їхнього лінійного росту при дода-
ванні в середовище 300 мкМ мелатоніну (Li et 
al., 2020). У дослідному варіанті відзначалося 
зростання активності супероксиддисмутази і 
зменшення спричинюваних сольовим стресом 
пошкоджень плазматичної мембрани.

За сольового стресу у водній культурі дода-
вання мелатоніну до живильного розчину спри-
яло проростанню зернівок пшениці та росту 
органів проростків, однак такі ефекти були ха-
рактерні не для всіх досліджуваних сортів (Zang 
et al., 2022). У гідропонній культурі також від-
значався позитивний вплив додавання мелато-
ніну на ріст проростків пшениці при сольовому 
стресі. Показово, що ці ефекти супроводжували-
ся посиленням синтезу ендогенного мелатоніну 
та збільшенням вмісту поліамінів (Ke et al., 2018). 
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Додавання мелатоніну до розчину NaCl, на яко-
му пророщували зернівки пшениці, зменшувало 
негативний вплив стресу, при цьому відзнача-
лося зростання вмісту гіберелінів у проростках 
(Wang et al., 2022). На прикладі проростків ку-
курудзи, підданих сольовому стресу, показано 
вплив мелатоніну на експресію генів, пов’язаних 
з метаболізмом крохмалю та сахарози (Wang et 
al., 2024). Фоліарна обробка проростків пшени-
ці мелатоніном зменшувала інгібування їхнього 
росту, спричинюване дією NaCl, підвищувала 
активність антиоксидантних ферментів у лист-
ках (Yan et al., 2023) та підсилювала експресію ге-
нів транспортерів Na+ (Khan et al., 2024).

Незважаючи на те, що протягом останніх ро-
ків проведено чимало досліджень впливу екзо-
генного мелатоніну на стійкість зернових злаків 
до осмотичного або сольового стресів, зали-
шаються недостатньо вивченими його ефекти 
при праймуванні насіння. Методика останньо-
го, адаптована для практичного використан-
ня, передбачає не лише замочування насіння 
у воді або розчинах досліджуваних сполук, а й 
обов’язкове наступне висушування зернівок до 
вихідної вологості (Waqas et al., 2019). Такий під-
хід майже не використовувався при досліджен-
ні стрес-протекторного впливу мелатоніну на 
зернові злаки. При цьому найчастіше вивчався 
вплив обробки насіння мелатоніном не на про-
ростання зернівок в стресових умовах, а на ріст 
рослин за помірного стресового навантаження. 
Наприклад, показано, що 4-годинне замочу-
вання насіння пшениці у розчинах мелатоніну 
з їхнім наступним висівом у ґрунт, зрошуваний 
морською водою, підвищувало ростові показ-
ники, вміст хлорофілу, цукрів і фенольних спо-
лук у листках 3-тижневих рослин (Sadak, 2016). 
Проте вказана методика не передбачала повно-
го висушування насіння перед висівом у ґрунт, 
а також спостереження за проростанням зерні-
вок. Недавно було показано позитивний вплив 
обробки мелатоніном на проростання зернівок 
пшениці за умов сольового стресу (Ismaeil et al., 
2024). Однак при цьому насіння тривалий час 
(протягом 20 год) перебувало у розчинах мела-
тоніну і не висушувалось перед наступним про-
рощуванням за стресових умов.

У недавньому дослідженні (Shaheen et al., 
2024) повідомлялося, що 16-годинна обробка 
зернівок мелатоніном сприяла їхній схожості 
за умов ґрунтової посухи, а також поліпшувала 

ріст рослин за стресових і нормальних умов, 
зменшувала показники генерації активних форм 
оксигену (АФО) та підвищувала активність ан-
тиоксидантних ферментів і вміст осмолітів. Од-
нак у цій роботі так само не контролювалась 
вологість праймованого насіння. Таким чином, 
у більшості досліджень впливу мелатоніну на 
проростання зернівок і ріст проростків за стре-
сових умов використовуються методики довго-
тривалого замочування насіння без наступного 
його висушування або без контролю вологості. 
Такі методики не придатні для практичного ви-
користання. Крім того, відомо, що довготрива-
ле замочування насіння при праймуванні може 
спричиняти протрузії корінця (Sen et al., 2021). 
Водночас повідомляється, що висушування 
може бути додатковим чинником, який підви-
щує стійкість проростків, що розвиваються з 
праймованого насіння (Waqas et al., 2019).

У зв’язку з викладеним метою роботи було 
дослідження впливу процедури "класичного" 
праймінгу зернівок пшениці розчинами мела-
тоніну (відносно короткочасна обробка та вису-
шування) на їхнє проростання і ріст проростків 
за умов модельних посухи та сольового стресу, а 
також метаболізм вуглеводів і окремі показни-
ки стану антиоксидантної системи.

Матеріали та методи

Рослинний матеріал та його обробка
В експериментах використовували насіння ози-
мої м'якої пшениці (Triticum aestivum L.) сорту 
'Етана' / 'Etana' (заявник "Дойче Заатфеределунг 
АГ" (Deutsche Saatveredelung AG), Німеччина) 
генерації 2023 року. Цей сорт — один з найпо-
ширеніших іноземних сортів, вирощуваних в 
Україні (https://agroportal.ua/news/rastenievodst-
vo/nazvano-naypopulyarnishi-sorti-pshenici-v-uk-
rajini). Повідомляється про його відносно 
високу посухостійкість у польових умовах (Kry-
zhanovsky, 2019). Проте дані про стійкість цього 
сорту на ранніх фазах розвитку до осмотичних 
стресів у факторостатних лабораторних умовах 
в літературі відсутні.

Зернівки знезаражували 5%-м розчином гі-
похлориту натрію протягом 15 хв і восьмира-
зово промивали стерильною дистильованою 
водою. Зважаючи на те, що гідропраймінг сам 
по собі підвищує схожість насіння злаків (Ko-
lupaev et al., 2024b), як контрольний варіант 

https://agroportal.ua/news/rastenievodstvo/nazvano-naypopulyarnishi-sorti-pshenici-v-ukrajini
https://agroportal.ua/news/rastenievodstvo/nazvano-naypopulyarnishi-sorti-pshenici-v-ukrajini
https://agroportal.ua/news/rastenievodstvo/nazvano-naypopulyarnishi-sorti-pshenici-v-ukrajini
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використовували зразки насіння, витримані 
протягом 3 год у темному термостаті за 24 °С 
в склянках з дистильованою водою (співвідно-
шення об’ємів зернівок і води 1  : 4). Зразки до-
слідних варіантів витримували впродовж 3 год 
у 20 мкМ розчині мелатоніну (Alfa Aesar, США, 
вміст основної речовини не менше 99%), інші 
умови, як для контрольного варіанта (рис. 1). 
Режим обробки та оптимальна концентрація 
мелатоніну були обрані на підставі результатів 
попередніх експериментів (Kolupaev et al., 2023a, 
2024b). Після гідропраймінгу (контроль) та об-
робки мелатоніном насіння на скляній поверхні 
висушували протягом 24 год у темному термос-
таті за температури 24 °С і відносної вологості 
повітря 40% до вихідної вологості (11–12%).

По 80 приблизно однакових зернівок перено-
сили у чашки Петрі на подвійні фільтри, зволо-
жені 8 мл дистильованої води (контроль), 8 мл 
15% ПЕГ 6000 (посуха) або 8 мл 150 мМ NaCl 
(сольовий стрес). Насіння пророщували в тем-
ному термостаті за температури 24 °С протягом 
72 год. Через 48 год пророщування визначали 
загальну активність амілази у зернівках. На 3 
добу пророщування (через 72 год) оцінювали 
схожість і ростові показники (відносну кіль-
кість пророслого насіння, масу пагонової та 
кореневої частини проростків). Також пагони 
3-добових проростків використовували для 
аналізу показників про-/антиоксидантної рів-
новаги та вмісту розчинних вуглеводів і проліну 
(рис. 1). Усі біохімічні показники за винятком 
активності амілази визначали тільки у пагонах 
проростків, оскільки прямий контакт коренів 
з ПЕГ 6000 не дає можливості відібрати проби 
коренів без їхніх механічних ушкоджень, які 
спричинюють зміни досліджуваних показників. 
Активність амілази аналізували у зернівках.

Аналіз біохімічних показників
Визначення активності амілази. Загальну ак-
тивність амілази визначали за кількістю від-
новних цукрів, що утворюються в результаті 
гідролізу крохмалю, за відомими протоколами 
(Goldstein, Jennings, 1975; Fawzi, El-Fouly, 1979) 
з нашими модифікаціями (Yastreb et al., 2024). 
Наважку рослинного матеріалу гомогенізува-
ли в 0,2 М ацетатному буфері (pH 5,6), гомоге-
нат центрифугували на центрифузі MPW 350R 
(MPW MedInstruments, Польща) при 8000 g за 
температури не вище 4 °C протягом 15 хв. Су-
пернатант розбавляли у необхідну кількість ра-
зів тим самим буфером і аналізували. Витяжку 
ферменту змішували з 5 мл 2%-го розчину кро-
хмалю та інкубували в термостаті протягом 30 
хв за температури 25 °С. Після цього реакцію 
зупиняли осадженням білків, додаючи 0,1 мл 
10%-го ацетату свинцю та 0,1 мл 16%-го суль-
фату натрію. У контрольні проби ці сполуки 
додавали до внесення в них крохмалю. Вміст 
відновних цукрів у кожній пробі (включно з 
контролем з інактивованим ферментом) визна-
чали за реакцією з реактивом Фелінга. Оптичну 
густину супернатанту вимірювали на спектро-
фотометрі UV-1280 (Shimadzu, Японія) за дов-
жини хвилі (λ) 670 нм. Як стандарт використо-
вували D-мальтозу.

Визначення вмісту розчинних вуглеводів. Су-
марний вміст розчинних вуглеводів у пагонах 
проростків визначали за методом Моріса-Рое 
(Zhao et al., 2003) з модифікаціями. Рослинний 
матеріал гомогенізували у дистильованій воді, 
гомогенат кип’ятили протягом 10 хв. Для осад-
ження білків до гомогенату додавали однакові 
об’єми розчинів сульфату цинку (30%) і жовтої 
кров’яної солі (15%). Проби фільтрували та за 
необхідності розбавляли дистильованою водою, 

Рис. 1. Схема експерименту з 
дослідження впливу мелато-
ніну на проростання зернівок 
пшениці за посухи та сольово-
го стресу. АО ферменти — ан-
тиоксидантні ферменти; АФО 
— активні форми оксигену
Fig. 1. Scheme of the experiment 
on effects of melatonin on 
germination of wheat grains 
under drought and salinity stress. 
АО — antioxidant enzymes; 
АФО — reactive oxygen species
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після чого 1 мл екстракту змішували з 3 мл ан-
тронового реактиву. Розчин порівняння замість 
екстракту містив 1 мл дистильованої води. Про-
би кип’ятили на водяній бані протягом 7 хв, охо-
лоджували та визначали оптичну густину при λ = 
610 нм. Як стандарт використовували D-глюкозу.

Визначення вмісту проліну. Використовували 
метод, описаний L.S. Bates зі співавт. (1973) з мо-
дифікаціями. Наважки пагонів гомогенізували у 
дистильованій воді, після чого гомогенат одразу 
протягом 10 хв кип’ятили на водяній бані. Про-
би охолоджували, екстракт фільтрували. У реак-
ційних пробірках змішували по 1 мл екстракту, 
льодяної оцтової кислоти та нінгідринового ре-
активу. Пробірки, закриті ковпачками з фольги, 
нагрівали на киплячій водяній бані протягом 1 
год. Оптичну густину визначали за λ = 520 нм. Як 
стандарт використовували L-пролін.

Визначення супероксидного аніон-радикала. 
Генерацію O2

•¯ тканинами пагонів оцінювали 
за реакцією з нітросинім тетразолієм (НСТ) з 
утворенням формазану (Karpets et al., 2012). По 
10 пагонів однакового розміру поміщали в бюк-
си з 5 мл 0,1 М K, Na-фосфатного буферу (рН 
7,6), що містив 0,05% НСТ, 10 мкМ ЕДТА і 0,1% 
тритону Х-100. Через 1 год пагони обережно ви-
лучали з бюксів та вимірювали оптичну густину 
інкубаційного розчину за λ = 530 нм.

Визначення вмісту гідроген пероксиду. Наваж-
ки пагонів на льоду розтирали у 5%-му розчині 
трихлороцтової кислоти (ТХО). Проби центри-
фугували при 8000 g протягом 10 хв за темпера-
тури 2–4 °С і в супернатанті визначали концен-
трацію H2O2 за допомогою феротіоціанатного 
методу з використанням солі Мора та тіоціанату 
амонію (Sagisaka, 1976). Оптичну густину про-
дукту реакції вимірювали при λ = 480 нм.

Визначення вмісту продуктів пероксидного 
окиснення ліпідів (ПОЛ). Для аналізу продуктів 
ПОЛ (переважно малоновий діальдегід, МДА) 
наважку пагонів гомогенізували у розчині 0,25% 
2-тіобарбітурової кислоти в 10% ТХО (дослідна 
проба) або у розчині лише 10% ТХО (контроль). 
Суміші кип'ятили в пробірках, закритих ков-
пачками з фольги, на водяній бані протягом 30 
хв. Після цього охолоджували і центрифугували 
протягом 15 хв при 10000 g. Оптичну густину су-
пернатанту вимірювали за довжини хвилі 532 нм 
(основний сигнал) та 600 нм (неспецифічне світ-
лопоглинання, величну якого віднімали від ос-
новного результату A532) (Kolupaev et al., 2024b).

Аналіз активності антиоксидантних фер-
ментів. При визначенні активності катала-
зи і гваяколпероксидази (ГПО) наважки па-
гонів гомогенізували на льоду в 0,15 М K, 
Na-фосфатному буфері (pH 7,6), що містив 0,1 
мМ ЕДТА та 1 мМ дитіотрейтолу (Kolupaev et 
al., 2020). Гомогенат центрифугували при 8000 g 
протягом 10 хв за температури не вище 4 °С.

Активність каталази (КФ 1.11.1.6) аналізува-
ли при рН 7 за кількістю пероксиду водню, роз-
кладеного за одиницю часу. Активність ГПО 
(КФ 1.11.1.7) визначали з використанням гва-
яколу як донора гідрогену та гідроген перокси-
ду як субстрату. Попередньо рН реакційної 
суміші доводили до 6,2 з використанням K, Na-
фосфатного буферу. Оптичну густину продукту 
реакції визначали при λ = 470 нм.

Статистична обробка результатів
При визначенні впливу обробки насіння мела-
тоніном на проростання насіння та біомасу ор-
ганів проростків кожне повторення складалося 
з 80 зернівок, а в кожному варіанті досліду було 
не менше 3-х повторень. Для біохімічних аналі-
зів кожна наважка складалася щонайменше з 12 
проростків, аналізи проводили у 3–4-разовому 
повторенні.

Значимість відмінностей оцінювали за 
t-критерієм Ст’юдента при p ≤ 0,05, використо-
вуючи пакет статистичного аналізу Statistica, 
версія 10.0. На рисунках наведені середні ве-
личини та їхні стандартні похибки. Матриця 
кореляцій Пірсона побудована у програмі Mi-
crosoft Excel.

Результати

Схожість зернівок та біомаса органів проростків
У контролі та варіанті з обробкою мелатоніном 
за відсутності впливу стресорів схожість зер-
нівок пшениці сягала майже 100% (рис.  2). За 
модельної посухи, створюваної ПЕГ 6000, вона 
знижувалася майже до 64%, а за дії сольового 
стресу — до 56%. Попередня обробка мелатоні-
ном підвищувала відносну кількість проросло-
го насіння на 12 і 17% за умов посухи та сольо-
вого стресу відповідно.

За відсутності дії стресових чинників об-
робка насіння мелатоніном спричиняла тен-
денцію до збільшення маси органів проростків, 
однак цей ефект не був вірогідним при p ≤ 0,05 
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(таблиця). Під впливом модельної посухи та 
особливо сольового стресу різко знижувалася 
біомаса пагонів проростків пшениці (у 4,3 і 4,9 
раза відповідно) (рис. 3). Маса коренів також 
істотно знижувалася. В цілому відзначалося 
більш ніж 2-разове зменшення загальної біо-
маси проростків (табл. 1). Обробка мелатоні-
ном значно пом’якшувала інгібування росту 
органів проростків, спричинюване посухою 
та сольовим стресом (рис. 3, табл. 1). Приміт-
но, що під впливом стресових чинників та-
кож значно зменшувалося співвідношення мас 
пагонів і коренів. При цьому за умов посухи 

обробка зернівок мелатоніном помітно підви-
щувала це співвідношення, що також вказує на 
стрес-протекторну дію мелатоніну. Слід заува-
жити, що за сольового стресу такий його ефект 
був менш помітним.

Активність амілази у зернівках за дії  
стресорів і мелатоніну
Обробка мелатоніном за відсутності дії стресо-
вих чинників не впливала на загальну актив-
ність амілази у зернівках 2-добових проростків 
злаків (рис. 4). Посуха та сольовий стрес при-
близно однаково інгібували активність фермен-
ту в зернівках. Попередня обробка мелатоніном 
достовірно пом’якшувала негативний вплив по-
сухи на активність амілази, проте слабко впли-
вала на прояв ефекту сольового стресу (рис. 4).

Вміст розчинних вуглеводів і проліну в паго-
нах проростків пшениці
За відсутності стресових чинників обробка ме-
латоніном істотно не впливала на сумарний 
вміст цукрів у пагонах проростків пшениці (рис. 
5А). Модельний стрес посухи та особливо дія 
NaCl істотно знижували вміст розчинних вуг-
леводів у пагонах. Попередня обробка зернівок 
мелатоніном за умов осмотичного стресу підви-
щувала вміст цукрів у пагонах майже до рівня 
контролю, за умов сольового стресу вміст цу-
крів у варіанті з праймінгом мелатоніном також 
зростав, хоча і не досягав значень контролю.

Вміст проліну в пагонах проростків, отри-
маних з насіння, праймованого мелатоніном, 
не відрізнявся від контролю (рис. 5B). Стреси 
посухи та особливо засолення істотно підви-
щували вміст проліну в пагонах проростків. 
Передстресовий праймінг насіння мелатоніном 
не впливав на вміст проліну за умов сольового 
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Рис. 2. Схожість зернівок пшениці за дії осмотичного та 
сольового стресів і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мела-
тонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 
5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl 
(150 мМ) + мелатонін (20 мкМ). Тут і на рис. 4–7: одна-
ковими літерами позначені величини, відмінності між 
якими не достовірні при p ≤ 0,05
Fig. 2. Germination of wheat grains under the influence of 
osmotic and salt stresses and melatonin. 1 — control; 2 — 
melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 
mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melatonin (20 μM); 6 — NaCl 
(150 mM) + melatonin (20 μM). Here and in Figs. 4–7: 
the same letters indicate values whose differences are not 
significant at p ≤ 0.05

Таблиця 1. Біомаса органів проростків пшениці за дії осмотичного і сольового стресів та мелатоніну
Table 1. Organ biomass of wheat seedlings under osmotic and salt stresses and melatonin

Варіант
Маса, мг Загальна маса 

проростка
Співвідношення мас 

(пагін/корені)Пагін Корені
Контроль 24,5±0,8 a* 46,4±1,4 a 70,9±1,6 a 0,528
Мелатонін, 20 мкМ 26,3±0,9 a 48,0±2,0 a 74,3±2,2 a 0,548
ПЕГ 6000, 15% 5,7±0,3 c 29,6±1,1 c 35,3±1,1 c 0,192
NaCl, 150 мМ 5,0±0,2 c 26,6±1,2 c 31,6±1,2 c 0,188
ПЕГ 6000, 15% + мелатонін, 20 мкМ 8,0±0,2 b 37,6±1,4 b 45,6±1,4 b 0,213
NaCl, 150 мМ + мелатонін, 20 мкМ 6,9±0,3 bc 35,7±1,3 b 42,6±1,3 b 0,193

* Однаковими літерами позначені величини, відмінності між якими не достовірні при p ≤ 0,05.
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стресу, а за умов стресу посухи цей показник 
навіть трохи зменшувався, хоча такий ефект не 
був достовірним за p ≤ 0,05 (рис. 5B).

Рівень генерації АФО та інтенсивність ПОЛ у 
пагонах проростків пшениці
Обробка насіння мелатоніном не впливала на 
генерацію супероксидного аніон-радикала паго-
нами проростків пшениці за фізіологічно нор-
мальних умов (рис. 6A). Стреси посухи та осо-
бливо засолення спричиняли різке посилення 
генерації O2

•¯ тканинами пагонів. Попередній 
праймінг мелатоніном повністю усував такий 
прояв окиснювального стресу за умов посухи. 
Водночас за умов сольового стресу обробка ме-
латоніном лише частково зменшувала посилення 
утворення супероксидного аніон-радикала.

Обробка мелатоніном за відсутності стресо-
вих впливів дещо зменшувала вміст гідроген 
пероксиду в пагонах проростків, хоча цей ефект 
був не достовірним при p ≤ 0,05 (рис. 6B). Під 
впливом осмотичного та сольового стресів від-
значалося підвищення вмісту H2O2 у пагонах, а 
попередня обробка мелатоніном пом’якшувала 
цей ефект.

За обробки насіння мелатоніном вміст одного з 
кінцевих продуктів ПОЛ — МДА у пагонах про-
ростків пшениці істотно не змінювався (рис. 6C). 
Осмотичний та особливо сольовий стреси при-
зводили до посилення інтенсивності ПОЛ у па-
гонах, про що свідчить підвищення вмісту МДА. 

Праймінг насіння мелатоніном помітно зменшу-
вав спричинюване стресорами накопичення про-
дукту ПОЛ у пагонах проростків (рис. 6C).

Активність каталази та гваяколпероксидази у 
пагонах проростків пшениці
У пагонах проростків, отриманих із зернівок, 
праймованих мелатоніном, за відсутності дії 
стресорів відзначалося підвищення активнос-
ті каталази (рис. 7А). Осмотичний та сольовий 

Рис. 3. Фенотип 72-годинних проростків пшениці за дії мелатоніну та стресових чинників: 1 — контроль; 2 — ме-
латонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl 
(150 мМ) + мелатонін (20 мкМ)
Fig. 3. Phenotype of 72 hour-old wheat seedlings under the influence of melatonin and stress factors: 
1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melatonin (20 μM); 
6 — NaCl (150 mM) + melatonin (20 μM)
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Рис. 4. Загальна активність амілази у зернівках пшениці 
за дії осмотичного та сольового стресів та мелатоніну: 
1 — контроль; 2 — мелатонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 
(15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелато-
нін, (20 мкМ); 6 — NaCl (150 мМ) + мелатонін (20 мкМ)
Fig. 4. Total amylase activity in wheat grains under osmotic 
and salt stresses and melatonin: 1 — control; 2 — melatonin 
(20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — 
PEG 6000 (15%) + melatonin (20 μM); 6 — NaCl (150 mM) 
+ melatonin (20 μM)
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стреси спричиняли приблизно однакове зни-
ження активності ферменту. Водночас обробка 
насіння мелатоніном наближувала активність 
каталази до рівня контролю.

Активність ГПО у варіанті з обробкою насін-
ня мелатоніном за фізіологічно нормальних умов 
дещо підвищувалася (рис. 7B) та більше вона 
зростала за впливу модельної посухи і сольово-
го стресу. Обробка насіння мелатоніном помітно 
зменшувала спричинюване осмотичним стресом 
підвищення активності ГПО, проте не змінювала 
цей показник за умов сольового стресу.

Кореляційний аналіз впливу мелатоніну на 
проростання зернівок пшениці за стресових 
умов та біохімічні показники
Показники схожості насіння та біомаси паго-
нів дуже тісно корелювали між собою (p ≤ 0,01) 
(рис. 8). Також вони перебували в тісній прямій 

кореляції з активністю амілази в зернівках і 
вмістом цукрів у пагонах. Цілком закономірною 
видається і дуже висока кореляція вмісту цу-
крів з активністю амілази, оскільки надходжен-
ня розчинних вуглеводів у пагін етіольованих 
проростків залежить насамперед від інтенсив-
ності гідролізу запасного крохмалю.
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Рис. 5. Вміст цукрів (A) і проліну (B) у пагонах проро-
стків пшениці за дії осмотичного та сольового стресів 
і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мелатонін (20 мкМ); 
3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 6000 
(15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl (150 мМ) + ме-
латонін (20 мкМ)
Fig. 5. Sugar (A) and proline (B) contents in shoots of whe-
at seedlings under osmotic and salt stresses and melatonin: 
1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 (15%); 
4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melatonin 
(20 μM); 6 — NaCl (150 mM) + melatonin (20 μM)
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Рис. 6. Генерація супероксидного аніон-радикала (A), 
вміст гідроген пероксиду (B) і малонового діальдегіду 
(C) у пагонах проростків пшениці за дії осмотичного та 
сольового стресів і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мела-
тонін (20 мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 
5 — ПЕГ 6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl 
(150 мМ) + мелатонін (20 мкМ)
Fig. 6. Generation of superoxide anion radical (A), content 
of hydrogen peroxide (B) and malondialdehyde (C) in shoots 
of wheat seedlings under osmotic and salt stresses and mela-
tonin: 1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 3 — PEG 6000 
(15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 (15%) + melato-
nin (20 μM); 6 — NaCl (150 mM) + melatonin (20 μM)
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На відміну від вмісту цукрів, вміст проліну в 
пагонах проростків мав дуже високу зворотну 
кореляцію з показниками схожості зернівок і 
біомаси пагонів (рис. 8), що дозволяє розгляда-
ти накопичення проліну як ознаку інтенсивно-
го стресового впливу посухи та засолення при 
проростанні зернівок. При цьому вміст проліну 
також перебував у тісній зворотній кореляції з 
активністю амілази і вмістом цукрів.

Показники генерації АФО (супероксидного 
аніон-радикала та гідроген пероксиду) перебу-
вали у зворотній кореляції з показниками схо-
жості та біомаси пагонів, однак величини кое-
фіцієнтів кореляції виявилися невірогідними 
за p ≤ 0,05 (рис. 8). Водночас інтегральний по-
казник окиснювального стресу (вміст кінцевого 
продукту ПОЛ — МДА) перебував у вірогідній 
при p ≤ 0,01 зворотній кореляції з показника-
ми проростання зернівок і біомаси пагонів, що 
дозволяє розглядати окиснювальний стрес як 
один із чинників, що перешкоджає проростан-
ню зернівок і росту проростків. Також вміст 
МДА перебував у тісній зворотній залежності 
з показниками, що характеризують мобілізацію 
запасного крохмалю зернівок, — активністю 
амілази та вмістом цукрів.

Активність одного з ключових антиокси-
дантних ферментів — каталази — перебувала 
у прямій кореляції з показником схожості на-
сіння (p ≤ 0,05, рис. 8). Також активність цього 
ферменту мала вірогідну зворотну кореляцію 
з вмістом МДА і H2O2, що вказує на його вне-
сок у захист клітин від окиснювального стресу. 
Водночас активність ГПО була у зворотній ко-
реляції зі схожістю насіння та біомасою паго-
нів, хоча її величини виявилися не вірогідними 
за p ≤ 0,05. Примітно, що активність ГПО була 
у прямій кореляції з величинами генерації су-
пероксидного аніон-радикала та вмісту МДА, а 
також у зворотній кореляції з активністю аміла-
зи та вмістом цукрів (рис. 8).

Обговорення

Праймінг зернівок пшениці мелатоніном поміт-
но підвищував їхню схожість і біомасу органів 
проростків при проростанні насіння за умов 
осмотичного та сольового стресів (рис. 2, рис. 
3, табл. 1). Такі результати узгоджуються з не-
давно отриманими даними (Shaheen et al., 2024), 
які засвідчують позитивний вплив праймінгу 

зернівок мелатоніном у концентраціях 1–5 мг/л 
на показники проростання насіння пшениці та 
накопичення біомаси при осмотичному стресі, 
створюваному ПЕГ 6000. Однак у згаданій робо-
ті використовувалась методика довготривалого 
(16-годинного) праймування насіння. Водночас 
виявлені нами ефекти цілком порівнювані з да-
ними про позитивний вплив праймінгу мелато-
ніном у концентрації 20 мкМ насіння тритикале 
на його проростання та ріст проростків за умов 
осмотичного стресу (Guo et al., 2022).

Зовсім недавно отримано низку даних сто-
совно впливу праймінгу насіння на стійкість 
зернових злаків до осмотичних стресів, однак 
у цих дослідженнях використано інші методи-
ки обробки насіння мелатоніном. Так, Y. Fu зі 
співавт. (2024) показали, що праймінг насіння 
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Рис. 7. Активність каталази (A) і ГПО (B) у пагонах 
проростків пшениці за дії осмотичного та сольового 
стресів і мелатоніну: 1 — контроль; 2 — мелатонін (20 
мкМ); 3 — ПЕГ 6000 (15%); 4 — NaCl (150 мМ); 5 — ПЕГ 
6000 (15%) + мелатонін, (20 мкМ); 6 — NaCl (150 мМ) + 
мелатонін (20 мкМ)
Fig. 7. Activity of catalase (A) and guaiacol peroxidase (B) 
in shoots of wheat seedlings under osmotic and salt stres-
ses and melatonin: 1 — control; 2 — melatonin (20 μM); 
3 — PEG 6000 (15%); 4 — NaCl (150 mM); 5 — PEG 6000 
(15%) + melatonin (20 μM); 6 — NaCl (150 mM) + melato-
nin (20 μM)
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пшениці 100 мкМ мелатоніном підвищував ріст 
коренів і пагонів молодих рослин за дії слабких 
осмотичного (2% ПЕГ 6000) і сольового (0,1% 
NaCl) стресів. При цьому автори використову-
вали методику довготривалого (12-годинного) 
праймування насіння та стресові навантаження, 
які істотно не впливали на проростання насін-
ня. Позитивні ефекти праймінгу насіння пше-
ниці мелатоніном зафіксовані також у роботі 
F.M. Ismaeil зі співавт. (2024), в якій праймовані 
зернівки пророщували за дії сильного сольово-
го стресу (300 мМ NaCl). У цьому дослідженні 
відзначено збільшення показників швидкості 
проростання та лінійних розмірів органів про-
ростків за стресових умов під впливом мела-
тоніну. Однак слід зауважити, що в наведеній 
роботі обробка насіння мелатоніном також була 
довготривалою (20 год) і не передбачала вису-
шування насіння перед його пророщуванням 
за стресових умов. Отже, незважаючи на вели-
кий обсяг досліджень впливу обробки мелато-
ніном насіння пшениці та споріднених злаків, 
дотепер майже відсутні роботи, в яких спосіб 
обробки зернівок був би наближеним до прак-
тичних технологій. У нашій роботі вперше по-
казано, що істотний стрес-протекторний вплив 

мелатоніну, який призводить до підвищення 
схожості насіння і росту проростків пшениці 
за умов модельних посухи та засолення, прояв-
ляється й після повного висушування зернівок, 
праймованих розчинами мелатоніну (рис. 2, 3, 
табл. 1).

Відзначимо, що в деяких публікаціях пові-
домляється про позитивний вплив праймінгу з 
наступним висушуванням насіння на стійкість 
інших видів рослин. Так, показано що 6-годин-
на обробка зернівок кукурудзи мелатоніном в 
концентраціях 250–1000 мкМ з подальшим ви-
сушуванням підвищувала схожість насіння та 
ростові показники проростків в умовах модель-
ної посухи, створюваної ПЕГ 6000 (Muhammad 
et al., 2023). Також показано, що праймінг на-
сіння сої мелатоніном в концентраціях від 20 до 
300 мкМ протягом 6 год з наступним висушу-
ванням пришвидшував проростання насіння та 
підвищував накопичення біомаси проростків за 
дії сольового стресу (Awan et al., 2023). Таким 
чином, є підстави вважати, що використання 
мелатоніну саме у технологіях праймінгу насін-
ня може бути реальним інструментом регуля-
ції стійкості рослин різних видів, принаймні на 
ранніх фазах розвитку.

Рис. 8. Кореляційний аналіз Пірсона зв’язків між впливом посухи, засолення і мелатоніну на 
ростові та біохімічні показники. Вірогідно при p ≤ 0,05(*) та p ≤ 0,01(**)
Fig. 8. Pearson's correlation analysis of the relationships between the effects of drought, salinity, and 
melatonin on growth and biochemical parameters. Significant at p ≤ 0.05(*) and at p ≤ 0.01(**)
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Водночас в літературі повідомляється і про 
ефективність фоліарної обробки рослин роз-
чинами мелатоніну. Зокрема, показано підви-
щення солестійкості рослин пшениці за їхньо-
го обприскування 70 або 100 мкМ мелатоніном 
(Talaat et al., 2021; Khan et al., 2024). Також ви-
явлено пом’якшення спричинюваних посухою 
втрат води та інгібування росту рослин сої за 
фоліарної обробки 100 мкМ мелатоніном (Jahan 
et al., 2023).

У цілому екзогенний мелатонін підвищує 
стійкість рослин до стресових чинників на різ-
них фазах розвитку за різних способів обробки. 
Однак праймінг насіння становить особливий 
інтерес, оскільки є економічно доцільнішим по-
рівняно з іншими способами обробки (Muham-
mad et al., 2023). Крім того, така процедура дозво-
ляє використовувати вплив мелатоніну не лише 
на адаптивні реакції рослин, а й на фізіологічні 
процеси, пов’язані саме з проростанням насін-
ня. Останнє може бути особливо важливим при 
використанні насіння з невисокими посівними 
якостями, наприклад такого, що зазнає впливу 
старіння (Kolupaev et al., 2024b).

Однією зі складових пригнічення проро-
стання насіння злаків за умов осмотичного та 
сольового стресів може бути зниження актив-
ності амілази у зернівках. Саме такий ефект 
спостерігався і в наших експериментах. Оброб-
ка зернівок мелатоніном помітно зменшувала 
інгібування активності амілази, спричинюване 
осмотичним стресом, а за умов сольового стре-
су такий ефект виявлявся на рівні тенденції 
(рис. 4). Ці результати в цілому узгоджуються з 
даними роботи F.M. Ismaeil зі співавт. (2024), в 
якій показано помітне нівелювання спричиню-
ваного сольовим стресом пригнічення актив-
ності α- і β-амілаз у зернівках за їхньої попере-
дньої обробки мелатоніном.

Як зазначалося, гідроліз запасного крохмалю 
амілазою є ключовою передумовою для надхо-
дження розчинних вуглеводів до органів про-
ростка. У наших експериментах відзначалася 
дуже висока пряма кореляція між активністю 
амілази у зернівках і вмістом цукрів у пагонах 
(рис. 8). Водночас активність амілази та вміст 
цукрів тісно корелювали з показниками схо-
жості насіння та біомаси проростків. При цьо-
му обробка мелатоніном достовірно підвищу-
вала вміст розчинних вуглеводів у пагонах за 
обох типів стресу (рис. 5). Слід зауважити, що 

позитивний вплив мелатоніну на вміст цукрів 
у тканинах проростків пшениці за умов сольо-
вого стресу показаний також ще у кількох неза-
лежних дослідженнях (Chen et al., 2020; Zhang et 
al., 2022; Ismaeil et al., 2024). Ефекти підвищення 
активності амілази та вмісту цукрів за стресо-
вих умов в об’єктах, оброблених мелатоніном, 
можуть бути наслідком спричинюваних ним 
глибоких змін гормонального балансу. Зокре-
ма, як показано, у кукурудзи праймінг зернівок 
мелатоніном призводив до підвищення вмісту 
гіберелінів та 2-індолілоцтової кислоти (ІОК), 
що в свою чергу посилювало експресію генів, 
пов’язаних з метаболізмом крохмалю та сахаро-
зи (Wang et al., 2024). Роль гіберелінів і до певної 
міри ІОК у проростанні насіння, в тому числі за 
стресових умов, вивчена досить добре (Kosakiv
ska et al., 2022), а останніми роками доповню-
ється важливими відомостями про участь спе-
цифічних сигнальних білків у реалізації впливу 
вказаних гормонів на метаболізм запасних вуг-
леводів (Sghayar et al., 2023; Alybayev et al., 2024).

Підвищення вмісту розчинних вуглеводів 
у пагонах проростків, отриманих із зернівок, 
праймованих мелатоніном, напевно, є важли-
вою складовою його стрес-протекторної дії. 
Розчинні вуглеводи, які в етіольованих проро-
стках надходять із зернівок завдяки активації 
гідролізу крохмалю, виконують не лише плас-
тичні та енергетичні функції, а й стрес-протек-
торні і, можливо, регуляторні. Цілком очевид-
ним є їхній внесок у підвищення осмотичного 
тиску, що необхідно для адаптації до посухи 
та сольового стресу. Також розчинні вуглеводи 
виконують мембранопротекторні й антиокси-
дантні функції (Kolupaev et al., 2023b). Показано, 
що екзогенна глюкоза спричиняла інгібування 
проростання зернівок пшениці за оптимальних 
умов, проте істотно посилювала ріст коренів і 
пагонів при пророщуванні за умов сольового 
стресу. Також у присутності глюкози підвищу-
валася активність антиоксидантних ферментів 
і зменшувалися показники окиснювальних по-
шкоджень (Hu et al., 2012).

Не виключено, що зменшення окиснюваль-
них пошкоджень у проростків, отриманих із 
зернівок, праймованих мелатоніном, принаймні 
частково може бути зумовлено впливом мела-
тоніну на накопичення розчинних вуглеводів. 
Водночас відомо, що мелатонін, маючи без-
посередні антиоксидантні властивості, також 
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здатний активувати антиоксидантну систему, 
діючи як сигнальна молекула (Taboada et al., 
2023).

У наших експериментах обробка зернівок 
мелатоніном попереджала спричинюване осмо-
тичним і сольовим стресами зниження актив-
ності каталази в пагонах проростків (рис. 7). Ві-
домо, що каталаза дуже ефективно знешкоджує 
високі концентрації H2O2 у тканинах (Scandali-
os, 1997). Примітно, що в умовах наших експе-
риментів відзначалася висока зворотна кореля-
ція між активністю каталази і вмістом гідроген 
пероксиду та МДА у пагонах проростків (r = 
0,914 та 0,837 відповідно). З активністю катала-
зи також добре корелювали величини схожості 
насіння та біомаси проростків (рис. 8). Такі ре-
зультати можуть свідчити про значний внесок 
каталази в регуляцію про-/антиоксидантної 
рівноваги за дії праймінгу насіння мелатоніном. 
Натомість у наших експериментах не виявлено 
вірогідної кореляції між показниками проро-
стання насіння та активності іншого ферменту, 
задіяного у знешкодженні гідроген пероксиду 
(ГПО). Більше того, зафіксовано вірогідну пря-
му кореляцію між активністю ГПО та генера-
цією супероксидного аніон-радикала пагонами 
проростків пшениці (рис. 7), що може вказувати 
на функціонування цього ферменту не як анти-
оксиданту, а як проокисиданту. Відомо, що ГПО 
може не тільки знешкоджувати АФО, а й бра-
ти участь у генерації супероксидного радикала 
(Kolupaev, Karpets, 2014). При цьому переклю-
чення ферменту з антиоксидантних на проокси-
дантні функції може залежати від субстратного 
оточення, pH та деяких інших чинників.

Ще однією складовою реакцій-відповідей на 
дію стресорів і екзогенного мелатоніну, яку важ-
ко інтерпретувати однозначно, є зміна вмісту 
проліну в пагонах проростків пшениці. Стресові 
чинники ПЕГ 6000 і NaCl викликали класичну 
реакцію підвищення вмісту проліну (рис. 5B). 
Однак обробка насіння мелатоніном, позитивно 
впливаючи на проростання зернівок і ріст про-
ростків за стресових умов, практично не зміню-
вала вміст проліну при сольовому стресі та дещо 
знижувала його за умов осмотичного стресу, 
створюваного ПЕГ 6000. Раніше було показано, 
що мелатонін при його надходженні через коре-
ні за дії на проростки пшениці ПЕГ 6000 сприяв 
підвищенню вмісту проліну в нестійкого сорту 
і не змінював цей показник у стійкого (Karpets 

et al., 2023). Про відсутність змін вмісту пролі-
ну в окремих сортів пшениці за дії мелатоніну 
в умовах сольового стресу повідомляється і у 
роботі Z. Zhang зі співавт. (2022). Більше того, 
при дослідженні процесів проростання зернівок 
сорго різних генотипів було встановлено сильну 
зворотну кореляцію між схожістю за умов за-
солення та накопиченням проліну, на підставі 
чого припускають, що синтез проліну може бути 
адаптивною стратегією рослин для попереджен-
ня проростання зернівок у стресовому середо-
вищі (Thakur, Sharma, 2005).

Водночас у низці досліджень повідомляєть-
ся про позитивний вплив екзогенного проліну 
на проростання зернівок і ріст рослин за умов 
осмотичного та сольового стресів. Наприклад, 
праймінг зернівок рису екзогенним проліном 
у низьких концентраціях сприяв їхньому про-
ростанню за умов сольового стресу (Singh et al., 
2018). Екзогенне застосування проліну зменши-
ло спричинюване посухою інгібування росту 
Brassica napus L., поліпшуючи показники водно-
го режиму, вмісту хлорофілу та попереджаючи 
розвиток окиснювального стресу (Jurkonienė et 
al., 2023). В цілому обговорення внеску модуля-
цій вмісту проліну в процеси адаптації рослин 
до осмотичних стресів виходить за рамки теми 
цієї роботи. Слід лише зауважити, що, незважа-
ючи на здатність рослин істотно підвищувати 
вміст проліну за стресових умов, також відомо і 
про інгібування росту та інших функцій рослин 
за надлишкового вмісту проліну та про високу 
токсичність продуктів його метаболізму (Me-
ena et al., 2019). Ймовірно, що ефекти проліну 
(захисні або ріст-інгібувальні) залежатимуть 
від його клітинної компартментації та складної 
функціональної взаємодії з іншими компонен-
тами стрес-протекторних систем.

Як уже зазначалося, вплив мелатоніну на 
вміст проліну за стресових умов залежить від 
видових і сортових особливостей рослин (Kar-
pets et al., 2023). Не виключено також, що залеж-
но від об’єктів і експериментальних умов внесок 
різних стрес-протекторних систем у спричиню-
ваний мелатоніном ефект підвищення стійкості 
рослин може різнитися. У рамках досліджува-
ної нами моделі (етіольовані проростки з прай-
мованого мелатоніном насіння, що піддаються 
дії осмотичного та сольового стресів) ймовірно 
найбільшу роль в адаптації відігравало зростан-
ня вмісту цукрів та підвищення активності 
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антиоксидантних ферментів, зокрема каталази. 
Принаймні величини цих показників перебу-
вали у тісній прямій кореляції з проростанням 
зернівок і біомасою проростків.

Висновки

Праймінг зернівок пшениці мелатоніном під-
вищував їхню схожість, посилював ріст проро-
стків, а також збільшував співвідношення між 
біомасою пагонів і коренів за умов модельної 
посухи (вплив ПЕГ 6000) і сольового стресу. 
При цьому обробка мелатоніном пом’якшува-
ла спричинюване стресами інгібування амілази 
та сприяла накопиченню розчинних вуглеводів 
у пагонах проростків. Під впливом мелатоні-
ну зменшувалися показники генерації АФО і 
прояву окиснювальних пошкоджень у клітинах 
пагонів проростків. Водночас обробка мелато-
ніном сприяла зростанню активності одного з 
ключових антиоксидантних ферментів — ката-
лази. Відносно короткочасна обробка зернівок 
пшениці розчинами мелатоніну з наступним 
висушуванням до вихідної вологості може бути 

практичним інструментом для підвищення схо-
жості насіння та стійкості рослин до стресів, що 
спричиняють зневоднення.
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Робота виконувалася за часткової підтрим-
ки проєкту 14.00.02.06.П "Розробка методів 
праймінгу насіння зернових злаків дією донорів 
газотрансмітерів та сполук з гормональною ак-
тивністю" (номер держреєстрації 0124U000126).
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Effect of melatonin priming on seed germination, carbohydrate metabolism, 
and antioxidant system in Triticum aestivum (Poaceae) under drought and salt stress
D.A. TARABAN 1, 2, Yu.V. KARPETS 1, T.O. YASTREB 2, 
A.A. LUGOVA 1, V.M. PYSARENKO 3, Yu.E. KOLUPAEV 2, 3
1	 State Biotechnological University, 
	 44 Alchevskykh Str., Kharkiv 61022, Ukraine
2	 Yuriev Plant Production Institute, National Academy of Agrarian Sciences of Ukraine, 
	 142 Heroiv Kharkova Ave., Kharkiv 61060, Ukraine
3	 Poltava State Agrarian University, 
	 1/3 Skovorody Str., Poltava 36003, Ukraine

Abstract. Treatment of plants with melatonin (N-acetyl-5-methoxytryptamine, MT) can increase plant resistance to various 
abiotic stresses, including drought and salinity. However, the effect of melatonin priming of cereal grains, in particular of 
wheat, on their germination and the state of seedling defence systems under osmotic stress remains insufficiently studied, and 
this determined the aim of our research. The effect of incubating seeds in a melatonin solution at a concentration of 20 μM 
for 3 hours, followed by drying, on the germination of seeds of winter common wheat (Triticum aestivum 'Etana'), seedling 
growth, and the state of their antioxidant and osmoprotective systems under the influence of model drought (15% PEG with 
a molecular weight of 6000 Da) or salinity (150 mM NaCl) was evaluated. Under the influence of PEG 6000 and especially 
NaCl, a decrease in seed germination and inhibition of seedling growth were observed. Pretreatment of seeds with mela-
tonin solutions significantly alleviated these effects. Stress factors caused a decrease in amylase activity in grains and sugar 
content in seedling shoots, and treatment of seeds with melatonin eliminated these effects. Melatonin priming also reduced 
the generation of reactive oxygen species (ROS) by seedling shoots and the accumulation of the lipid peroxidation product 
malondialdehyde (MDA) under stress conditions. The high positive correlation of seed germination and shoots growth with 
amylase activity, sugar content, and catalase activity indicates the contribution of changes in carbohydrate metabolism and 
the functioning of the antioxidant system to the stress-protective effect of melatonin. At the same time, proline content in-
versely correlated with germination of seeds and growth but directly correlated with ROS generation and MDA levels, which 
characterise the development of oxidative stress. It was concluded that melatonin priming of wheat seeds is promising for 
improving germination processes under adverse conditions.

Keywords: antioxidant system, drought, melatonin, resistance, salt stress, seed germination, Triticum aestivum
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Реферат. Рід Camelina в ході еволюційної історії зазнав численних подій гібридизації у поєднанні з алополіплоїдією. 
Рижій дрібноплідний (C. microcarpa) — дика предкова форма олійної культури рижію посівного (C. sativa) — є 
одним із найпоширеніших представників роду. В свою чергу, C. sativa через звуження генетичного різноманіття 
внаслідок ефекту шийки пляшки та подальшого одомашнення демонструє низький рівень поліморфізму, що 
значно ускладнює селекцію цієї культури. Популяції C. microcarpa вважаються цінним природним резервуаром 
генетичного поліморфізму, який може бути ефективно використаний для інтрогресії генів у C. sativa для подолання 
його недостатньої генетичної варіабельності. Проте генетичне різноманіття та популяційна структура C. microcarpa 
залишаються недостатньо вивченими, особливо в Україні, яка вважається центром генетичного різноманіття роду. 
У нашому досліджені використано комбінацію TBP/cTBP- та SSR-маркерів для оцінки генетичного різноманіття та 
визначення популяційної структури C. microcarpa в Україні та частково в прилеглих регіонах Західної Європи. Це 
дозволило виявити три окремі генетичні популяції: південну (переважно поширена в Степовій зоні) та північно-
західну (переважно у Лісостеповій зоні та частково у Прикарпатті, зокрема у Львівській області) українські, а 
також західноєвропейську популяцію (Польща, Угорщина, Німеччина). Південна українська популяція демонструє 
найвищу генетичну різноманітність, можливо, являючи собою предкову групу, тоді як північно-західна українська 
та західноєвропейська популяції виявляють ознаки обміну генетичним матеріалом з південною українською 
популяцією C. microcarpa. Філогенетичний аналіз підтвердив значну диференціацію трьох популяцій, тоді як аналіз 
структури популяції виявив високий рівень гібридизації між популяціями. Отримані результати значною мірою 
покращують розуміння еволюції та поширення C. microcarpa. Висока гетерозиготність і складна популяційна 
структура підкреслюють потенціал C. microcarpa (особливо південної української популяції) для використання 
як донора генетичного матеріалу для селекції C. sativa. Проведене дослідження дає нове уявлення про еволюцію 
гексаплоїдних представників роду Camelina та їхнє генетичне різноманіття, закладаючи основу для розроблення 
стратегій щодо використання генетичних ресурсів диких родичів рижію посівного для його селекційного 
покращення.

Ключові слова: Brassicaceae, Camelina microcarpa, дикі родичі культурних рослин, олійні культури, поширення, 
рижій дрібноплідний, Україна
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Вступ

Протягом останніх десятиліть рід Camelina 
Crantz (Brassicaceae/Cruciferae) привертає все 
більшу увагу дослідників, певною мірою через 
потенційне використання рижію посівного (Ca-
melina sativa (L.) Crantz) як багатофункціональ-
ної олійної культури (Nguyen et al., 2013; Rakh
metov et al., 2014; Faure, Tepfer, 2016). Завдяки 
особливостям складу жирних кислот олії на-
сіння цю культуру можна використовувати як 
сировину для біопалива, промислову та нішеву 
продовольчу культуру (Yakovleva-Nosar, Lyakh, 
2018; Ghidoli et al., 2023; Lykhochvor et al., 2024). 
Площі вирощування рижію в Європі переви-
щують 10 000 га щорічно (Zanetti et al., 2021). 
Окультурений рижій зарекомендував себе як 
джерело рослинної олії для виробництва біоре-
активного пального, яке вже використовувало-
ся у великій кількості тестових польотів у США 
та Європі. На сьогодні численні дослідження 
підтвердили, що рижій посівний є перспектив-
ною сировиною для виробництва біопалива на 
основі олії у Північній Америці та Європі, зо-
крема й в Україні (Vollmann, Eynck, 2015; Berti 
et al., 2016; Blume et al., 2022). Використання біо- 
палива, отриманого з рижію, дозволяє знизи-
ти викиди парникових газів на 80% порівняно 
з традиційним авіаційним паливом (Mupondwa 
et al., 2016).

Camelina sativa — це давня олійна культура, 
яка широко культивувалась в Європі до XX сто-
ліття, доки її вирощування не скоротилося на 
користь інших олійних культур, що призвело до 
зниження генетичного різноманіття в сучасних 
сортах (Zanetti et al., 2021; Blume et al., 2023). На 
сьогодні широке використання цієї культури 
частково обмежене через деякі несприятливі 
агрономічні властивості, такі як осипання на-
сіння і вилягання, що знижують урожайність, а 
також через відсутність стабільних та інтенсив-
них селекційних програм, спрямованих на до-
сягнення рівня врожайності, зіставного з більш 
усталеними олійними культурами, такими як 
ріпак (Vollmann, Eynck, 2015; Berti et al., 2016; 
Komarova, Rozhkovan, 2020; Zanetti et al., 2021; 
Hryhoriv et al., 2023). Проте, селекція цієї куль-
тури значною мірою обмежена надзвичайно 
низьким генетичним різноманіттям, що усклад-
нюється через її факультативне самозапилен-
ня (Manca et al., 2012; Kagale et al., 2014). Окрім 

того, алогексаплоїдна організація геному C. sati-
va (2n = 6x = 40, N6N7H7) ще більше ускладнює 
дослідження, спрямовані на покращення цієї 
культури (Kagale et al., 2014; Blume et al., 2023). 
З огляду на вищезазначене, інтрогресія генів від 
диких родичів рижію виглядає перспективною 
можливістю для подолання його низького гене-
тичного різноманіття.

Рід Camelina є відносно невеликим і скла-
дається з семи–восьми видів, з різним рівнем 
плоїдності, причому більшість поліплоїдів 
мають складне алополіплоїдне походження 
(Blume et al., 2023). Ареал більшості диплоїд-
них видів дуже обмежений: C. hispida Boiss. та 
C. laxa C.A. Mey. поширені в Ірано-Туранському 
флористичному регіоні, а C. neglecta J.R.  Brock, 
Mandáková, Lysak & Al-Shehbaz нині зафіксова-
ний лише у Франції (Brock et al., 2019; Žerdoner 
Čalasan et al., 2019). Проте види з вищою пло-
їдністю, такі як тетраплоїдний вид C. rumelica 
Velen., поширені щонайменше в межах усього 
Євразійського степового поясу та південних 
частин Європи, а гексаплоїдний вид C. micro-
carpa Andrz. ex DC. тепер вже широко розпов-
сюдився у багатьох регіонах світу як адвентив-
на рослина (Iljinska et al., 2007; Eliáš et al., 2014; 
Brock et al., 2018, 2022a, 2022b; Žerdoner Čalasan 
et al., 2019; Mandáková, Lysak, 2022, etc.). Cameli-
na microcarpa часто розглядається як найбільш 
перспективний дикий родич для міжвидової гі-
бридизації з культивованими рослинами C. sati-
va. Цей дикий родич є по суті доодомашненою 
формою рижію посівного, має однакову з ним 
плоїдність та значно вищий рівень генетич-
ного різноманіття (Blume et al., 2023). Однак це 
завдання ще більше ускладнюється наявністю 
кількох відмінних між собою цитотипів у межах 
збірного виду C. microcarpa sensu lato (у широ-
кому розумінні, на основі морфології), який, як 
виявилося, може існувати у вигляді диплоїдної 
форми (нещодавно виявленої та визнаної те-
пер як окремий вид C. neglecta), тетраплоїдної 
(‘C. intermedia’, nom. provis.) та принаймні двох 
генетично різних гексаплоїдних форм (Mandá-
ková et al., 2019; Mandáková, Lysak, 2022). Таким 
чином, у межах C. microcarpa sensu lato виявле-
ні криптичні види, завдяки чому таксономічне 
розуміння C. microcarpa sensu stricto (у вузькому 
розумінні) звужується до включення лише гек-
саплоїдних форм. Крім того, нещодавнє секве-
нування диплоїдних видів Camelina значно 
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сприяло сучасному розумінню еволюції цього 
роду (Martin et al., 2022; Chaudhary et al., 2023a; 
Wang et al., 2024).

Результати недавніх досліджень структури 
популяцій та складу цитотипів C. microcarpa 
засвідчили, що цей вид представлений кіль-
кома фенотипово (морфологічно) подібними 
формами з відмінностями у рівнях плоїдністі, 
кількості хромосом (2n = 4x = 26, 2n = 6x = 38, 
2n  =  6x  =  40) та з різною структурою геному, 
відповідно (Martin et al., 2017; Mandáková et al., 
2019; Chaudhary et al., 2020). Представники цих 
трьох цитотипів зазвичай можуть траплятися 
навіть у межах однієї популяції або на сусідніх 
територіях (Martin et al., 2017). Було показано, 
що лише один цитотип C. microcarpa, а саме 
(цито)тип 1 (2n = 6x = 40, N6N7H7), відображає 
походження та структуру геному від C. sativa і 
може ефективно гібридизувати з окультуре-
ним рижієм посівним; натомість схрещуван-
ня з C. microcarpa із меншою кількістю хромо-
сом має дуже обмежений успіх (Martin et al., 
2019). На жаль, представники цього цитотипу 
(2n = 6x = 40) здебільшого поширені в обмеже-
ному ареалі Кавказького регіону, хоча в деяких 
дослідженнях повідомлялось про його наяв-
ність у Північній Америці та Україні. Більш по-
ширений цитотип C. microcarpa — (цито)тип 2 
(2n  =  6x  =  38, N6N7N6) — є домінуючим і тра-
пляється в Євразії та Північній Америці (Brock 
et al., 2020, 2022a, 2022b). Однак цей цитотип 
має інше геномне походження, ніж C. sativa, 
що обмежує його сумісність при схрещуванні з 
окультуреною формою рижію посівного (Martin 
et al., 2019; Mandáková, Lysak, 2022).

Східна Європа, зокрема й Україна, вважа-
ється важливим осередком генетичного різно-
маніття гексаплоїдних видів Camelina (Iljinska 
et al., 2007; Ghamkhar et al., 2010; Blume et al., 
2024a). Попередні дослідження свідчать про 
наявність щонайменше двох окремих гене-
тичних популяцій C. microcarpa (цито)типу 2 
в Україні. Водночас, також повідомлялось про 
наявність на території України і C. microcarpa 
(цито)типу 1 (Brock et al., 2020, 2022a; Blume et 
al., 2023, 2024a). Крім того, південно-західна ча-
стина України є регіоном, звідки цей таксон був 
вперше описаний за гербарними зборами Ан-
тонія Анджейовського (Mosyakin, Brock, 2021). 
Зважаючи на вищезазначене, комплексний ана-
ліз генетичного різноманіття та популяційної 

структури C. microcarpa в цьому регіоні має 
велике наукове та потенційне практичне зна-
чення. Проте, генетичне різноманіття та попу-
ляційна структура C. microcarpa залишаються 
недостатньо вивченими, особливо в Україні, 
яка вважається центром генетичного різнома-
ніття роду. Це значно обмежує використання 
рижію дрібноплідного у селекційних програмах 
C. sativa. Краще розуміння генетичного різно-
маніття та популяційної структури виду на цій 
території в майбутньому дозволить ефективно 
використовувати дикі генотипи C. microcarpa у 
селекційних програмах C. sativa, спрямованих 
на подолання низького генетичного різноманіт-
тя окультуреного рижію посівного. Тому метою 
представленої роботи була оцінка генетичної 
різноманітності та популяційної структури C. 
microcarpa в Україні та частково в прилеглих ре-
гіонах Західної Європи.

Матеріали та методи

Рослинний матеріал
У цьому дослідженні проаналізовано 76 зразків 
рослин, більшість з яких були відібрані з Наці-
онального гербарію України — гербарію Інсти-
туту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України 
(міжнародний акронім KW згідно з Index Her-
bariorum, Thiers, 2009–onward), з різних регіонів 
України; та 6 зразків — з USDA National Plant 
Germplasm System (США) (PI 633186, PI 633187, 
PI 633188, PI 633189, PI 633190, PI 650137). Вік 
зразків значно варіювався: найстаріші екземп-
ляри датуються серединою XIX століття, тоді як 
найсвіжіші зразки були зібрані у 2020 р. (Blume 
et al., 2024a). Повний список досліджуваних 
зразків наведено в табл. 1. Відбір рослинного 
матеріалу з гербарних зразків здійснювався мі-
німально деструктивним способом. Як прави-
ло, відбирали фрагмент листка 1×1 мм. Однак 
гербарні колекції часто містять рослини, зібрані 
на різних стадіях їхнього життєвого циклу, ча-
сто з мінімальною кількістю листків або й вза-
галі безлисті. Тому у роботі були використані не 
тільки листки, а й насіння та стулки стручечків. 
Для зразків, отриманих із USDA-NPGS, у дослі-
дженні використовувалося насіння.

Виділення ДНК та ПЛР аналіз
Геномну ДНК виділяли за допомогою DNeasy Plant 
Mini Kit (QIAgen) за протоколом, модифікованим 
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нами для гербарних зразків (Sakharova et al., 
2022). Зразки вагою приблизно 0,1–0,5 мг помі-
щали у пластикові пробірки об’ємом 1,5 мл та 
заморожували в рідкому азоті. Після заморо-
жування зразки подрібнювали до порошкопо-
дібного стану безпосередньо в пробірках, ви-
користовуючи стерильний пластиковий товкач. 
Інкубували 60 хв (замість стандартних 10 хв, 
зазначених у протоколі цього набору) при 65 °С. 
Потім у пробірку додавали 450 мкл AP1 буферу 
(замість 400 мкл згідно до стандартного прото-
колу) та 4 мкл RNaseA та перемішували на вор-
тексі. Після етапу лізису додавали 130 мкл P3 
буферу та інкубували 10 хв (замість 5 хв) на льо-
ду. Було встановлено, що подібна модифікація 
цього етапу сприяє кращому осадженню білків 
та полісахаридів (Drábková et al., 2012; Costa et 
al., 2014). Для елюювання ДНК двічі додавали 
по 15 мкл AE буферу на 10 хв (замість 50 мкл на 
5 хв) при кімнатній температурі.

Полімеразну ланцюгову реакцію проводи-
ли за допомогою ампліфікатора Thermal Cycler 
2720 (Applied Biosystems, США), використовую-
чи специфічні праймери до мікросателітних по-
слідовностей (SSR-аналізу), що продемонстру-
вали високу варіабельність при дослідженні C. 
sativa, а саме п’ять SSR-маркерів (Lib19, P6E4, 
P3C3, P4E6, P4C2) (Manca et al., 2012; Blume et 
al., 2020). Крім того, використовували виродже-
ні праймери до першого інтрону генів β-тубу-
ліну (TBP-аналіз) та до другого інтрону (cTBP) 
(Galasso et al., 2015; Braglia et al., 2023), оскільки 
інтрони генів β-тубуліну були продемонстрова-
ні як надійні маркери для Camelina (Blume et al., 
2020).

Оскільки гербарна ДНК може бути частково 
деградованою, ефективніше ПЛР проходила з 
використанням набору реагентів для ампліфі-
кації ДНК з "гарячим стартом" (Neogene PCR 
mix 2x HOT) за заздалегідь підібраними прото-
колами для TBP/cTBP-аналізу: початкова дена-
турація при 95 °С — 12 хв., 40 циклів ампліфі-
кації (94 °С — 30 с, 55 °С — 40 с, 72 °С — 1 хв 
30 с), кінцеве подовження за 72 °С протягом 8 
хв, утримання за 15 °С. Для SSR-аналізу засто-
совувався такий протокол: початкова денату-
рація при 95 °С — 12 хв, 35 циклів ампліфікації 
(денатурація при 94 °С — 30 с, відпал праймерів 
при оптимальній температурі — 30 с, елонгація 
при 72 °С — 30 с), кінцева елонгація при 72 °С 
— 8 хв, утримання при 15 °С. Послідовності 

використаних праймерів SSR-маркерів (P3C3, 
P4C2, P6E4, P4E6, Lib19) та TBP/cTBP та їхні 
температури відпалу були опубліковані нами 
раніше (Blume et al., 2020). Продукти ампліфі-
кації розділяли за допомогою вертикального 
електрофорезу в 6%-му поліакриламідному гелі 
за неденатуруючих умов в 1× ТВЕ-буфері (час 
розділення фрагментів становив 2–3 години 
при 350 В). Відтворювані фрагменти ДНК візу-
алізували шляхом фарбування нітратом срібла 
(Benbouza et al., 2006). Довжину фрагментів ви-
значали за допомогою маркера довжини ДНК 
(O’Gene Ruler™ 100bp Plus DNA Ladder; Thermo 
Fisher Scientific, США) (Braglia et. al., 2023).

Оцінка ефективності маркерів та визна-
чення структури генетичного різноманіття 
C. microcarpa
Цифрові фотографії гелів аналізували за допо-
могою програми Gel Analyzer (https://gelana-
lyzer.software.informer.com/1.0/). В отриманих 
профілях TBP, cTBP і SSR були оцінені лише 
відтворювані та чіткі смуги. Фрагменти запису-
вали за допомогою двійкової системи: наявним 
фрагментам присвоювали значення 1, а відсут-
нім — 0. Отримані дані молекулярних маркерів 
були використані для подальшого філогенетич-
ного аналізу. Оптимальні моделі для побудови 
дерева методом максимальної правдоподібно-
сті (Maximum Likelihood, ML) визначали за до-
помогою ModelFinder (Kalyaanamoorthy et al., 
2017). Для набору використаних маркерів опти-
мальною моделлю була JC2+FQ+I+G4. Філоге-
нетичний аналіз (ML) проводили за допомогою 
веб-версії інструменту IQ-TREE (http://iqtree.
cibiv.univie.ac.at) (Nguyen et al., 2015; Trifinopo-
ulos et al., 2016) з бутстреп-підтримкою 1000, 
використовуючи UFBoot для ультрашвидкого 
бутстрепування (Hoang et al., 2018). Отримані 
філогенетичні дерева були візуалізовані за до-
помогою веб-версії iTOL v6 (https://itol.embl.de) 
(Letunic, Bork, 2024).

Для визначення популяційної структури 
та генетичного різноманіття використовува-
ли програму STRUCTURE 2.2.3 (Hubisz et al., 
2009). Для реконструкції не використовувалися 
попередні дані щодо походження зразків. Для 
аналізу були встановлені такі параметри: 105 
ітерацій випалювання (burn-in) та 2×105 ітера-
цій для обрахунку Марківських ланцюгів Мон-
те-Карло (Markov Chain Monte Carlo, MCMC). 

https://gelanalyzer.software.informer.com/1.0/
https://gelanalyzer.software.informer.com/1.0/
http://iqtree.cibiv.univie.ac.at
http://iqtree.cibiv.univie.ac.at
https://itol.embl.de
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Таблиця 1. Локації збору гербарних зразків Camelina microcarpa (KW) та зразків, отриманих від USDA National 
Plant Germplasm System, які були використані для молекулярно-генетичного аналізу
Table 1. Collection localities of herbarium specimens of Camelina microcarpa (KW) and accessions  
obtained from the USDA National Plant Germplasm System, which were used for molecular genetic analysis

Назва 
зразка Код зразка Місце походження зразка Рік 

збору
Cm1 KW134672 

(JRB 184)
Україна, Львівська обл., Золочівський р-н, 3 км на схід від с. Куровичі 2017

Cm2 KW134673 
(JRB 186)

Україна, Львівська обл., Бродівський р-н, с. Переліски 2017

Cm3 KW134674 
(JRB 187)

Україна, Львівська обл., Золочівський р-н, с. Підгайчики 2017

Cm4 KW134675 
(JRB 189)

Україна, Тернопільська обл., м. Кременець 2017

Cm5 KW134676 
(JRB 191)

Україна, Черкаська обл., м. Тальне 2017

Cm6 KW134677 
(JRB 192)

Україна, Черкаська обл., 6 км на південний захід від м. Жашків 2017

Cm7 KW134678 
(JRB 193)

Україна, Вінницька обл., між селами Городок та Леухи 2017

Cm8 KW134679 
(JRB 194)

Україна, Вінницька обл., сел. Теплик 2017

Cm9 KW134680 
(JRB 196)

Україна, Вінницька обл., між селами Шляхова та Джулинка 2017

Cm10 KW134681 
(JRB 197)

Україна, Кіровоградська обл., Благовіщенський р-н, с. Станіславове 2017

Cm11 KW140071 Україна, Запорізька обл., Бердянський р-н, західна околиця с. Куликівське 2013
Cm12 KW140096 Україна, Дніпровська обл., Васильківський р-н, південно-західна околиця 

с. Добровілля
2019

Cm13 KW s.n. Україна, Харківська обл., Зміївський р-н, с. Бірки 1922
Cm14 KW s.n. Україна, Харківська обл., м. Харків (нинішній р-н Журавлівка) 1863
Cm15 KW5506 Україна, м. Київ (залізниця біля Байкового кладовища) 1921
Cm16 KW00102425 Україна, Сумська обл., Липоводолинський р-н Після

2000
Cm18 KW00111922 Україна, Миколаївська обл., с. Водяно-Лорине, природний заповідник 

"Єланецький степ"
2014

Cm20 KW009202 Україна, м. Київ, Байкове — Деміївка 1902
Cm21 KW088500 Україна, Івано-Франківська обл., між селами Жабокруки та Герасимов 2010
Cm23 KW127292 Україна, Одеська обл., між селами Іванове (Свердлове) та Благодатне 2005
Cm24 KW127801 Україна, Полтавська обл., біля с. Оржиця на р. Гнила Оржиця 2016
Cm25 KW132617 Україна, Запорізька обл., Коса Бирючий острів 2018
Cm26 KW132616 Україна, Запорізька обл., околиці с. Виноградне 2018
Cm27 KW133416 Україна, Харківська обл., сел. Кав'яги 2014
Cm28 KW1461 Україна, Харківська обл., 3,2 км на північний схід від м. Куп’янськ 1912
Cm29 KW s.n. Україна, Харківська обл., околиця м. Харків 1921
Cm31 KW005505 Україна, м. Київ (залізниця біля Байкового кладовища) 1921
Cm32 KW s.n. Україна, м. Київ (залізниця біля Байкового кладовища) 1921
Cm33 KW s.n. Україна, Правобережний Лісостеп 1921
Cm34 KW00111932 Україна, Херсонська обл., (Новотроїцький р-н), с. Василівка, о-в Чурюк 2014
Cm36 KW127242 Україна, Одеська обл., с. Маяки 2004
Cm38 KW127248 Україна, Одеська обл., між с. Сербка та с. Новомиколаївка 2005
Cm40 KW s.n. Україна, Донецька обл., с. Хомутове, заповідник Хомутовський степ 1953
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Дослідження генетичного різноманіття та популяційної структури Camelina microcarpa в Україні

Назва 
зразка Код зразка Місце походження зразка Рік 

збору
Cm41 KW s.n. Україна, Луганська обл., с. Криничне, берег р. Черепаха 1959
Cm42 KW s.n. Україна, Луганська обл., Стрільцівський степ, перелог 1957
Cm43 KW s.n. Україна, Луганська обл., с. Кабанне, р. Красна 1932
Cm44 KW s.n. Україна, Луганська обл., Провальський степ, на схилі балки Ковалевої 1936
Cm45 KW s.n. Україна, Луганська обл., Провальський степ, Королівські скелі 1936
Cm46 KW s.n. Україна, Луганська обл., с. Нова Астрахань [Старобільський уз.] 1902
Cm47 KW010537 Україна, м. Київ, ст. м. Петрівка, з/д 1991
Cm50 KW s.n. Україна, Луганська обл., Старобільский р-н [Харківська губ., Старобільський 

уз.]
До 

1925
Cm52 KW009659 Україна, Івано-Франківська обл., с. Пійло 1978
Cm53 KW s.n. Україна, Миколаївська обл., Миколаївський р-н, с. Петрово-Солониха 

[вапнякові кам’янисті схили по [Півд.] Бугу, Солониха ]
1928

Cm56 KW s.n. Україна, Миколаївська обл. 1926
Cm57 KW s.n. Україна, Миколаївська обл. 1926
Cm58 KW s.n. Україна, Миколаївська обл., с. Інгулка 1949
Cm59 KW s.n. Україна, Миколаївська обл., м. Баштанка 1949
Cm60 KW s.n. Україна, Миколаївська обл., с. Володимирівка 1949
Cm61 KW s.n. Україна, Миколаївська обл., Первомайський р-н 1988
Cm62 KW s.n. Україна, Одеська обл., с. Жовтневе 1952
Cm63 KW s.n. Україна, Одеська обл., с. Озерне, берег оз. Ялпуг 1972
Cm64 KW s.n. Україна, Одеська обл., с. Затока / с. Кароліно-Бугаз, вздовж Дністровського 

лиману
1971

Cm65 KW s.n. Україна, Одеська обл., околиці м. Болград 1971
Cm66 KW067401 Україна, Хмельницька обл., м. Кам’янець-Подільський, р. Смотрич 1996
Cm67 KW s.n. Україна, Херсонська обл., Асканія-Нова, урочище Кролі 1925
Cm68 KW s.n. Україна, Запорізька обл., м. Приморськ [м. Ногайськ] 1915
Cm69 KW s.n. Україна, Запорізька обл., с. Біленьке в бік с. Лисогірка 1930
Cm70 KW s.n. Україна, Запорізька обл., м. Пологи 1928
Cm71 KW s.n. Україна, Запорізька обл., о-в Хортиця 1927
Cm72 KW s.n. Україна, Запорізька обл., с. Новобогданівка 1911
Cm73 KW s.n. Україна, Запорізька обл., м. Бердянськ 1969
Cm76 KW s.n. Україна, Хмельницька обл., м. Кам’янець-Подільський 1980
Cm77 KW s.n. Україна, Хмельницька обл., с. Жванець 1949
Cm78 KW s.n. Україна, Хмельницька обл., с. Жванець 1949
Cm82 KW s.n. Україна, Кіровоградська обл., м. Кропивницький [?] 1921
Cm83 KW s.n. Україна, Кіровоградська обл., м. Кропивницький, район Балашівка 1921
Cm84 KW s.n. Україна, Дніпропетровська обл., м. Дніпро 1853
Cm85 KW s.n. Україна, Дніпропетровська обл., між с. Орловщина та м. Новомосковськ, по 

лівому березі р. Самари
1926

Cm86 KW s.n. Україна, Черкаська обл., села Прохорівка та Сушки, на березі р. Дніпро 1940
Cm98 PI 633186 Угорщина –
Cm99 PI 633187 Польща –
Cm100 PI 633188 Польща, м. Хелм –
Cm101 PI 633189 Польща, м. Хелм –
Cm102 PI 633190 Німеччина –
Cm105 PI 650137 Німеччина –
Cm113 KW s.n. Молдова 1886
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Передбачувана кількість популяцій (K) варію-
валася від 1 до 10. Найімовірніше значення K 
було визначене за допомогою StructureSelector 
(https://lmme.ac.cn/StructureSelector/) (Raj et 
al., 2014; Li, Liu, 2018). Цей підхід базувався на 
методі ΔK, який є спеціальним статистичним 
критерієм, що оцінює швидкість зміни лога-
рифмічної ймовірності даних при різній кіль-
кості кластерів, відповідно до опису Evanno et 
al. (2005). Для виявлення структури популяцій 
у межах окремого цитотипу було використа-
но метод, відповідно до опису Puechmaille et al. 
(2016). Для візуалізації результатів STRUCTURE 
використовували програмне забезпечення Clum
pak (Kopelman et al., 2015). Графік PCA був об-
числений в R за допомогою бібліотеки adegenet 
та візуалізований із використанням бібліотеки 
ggplot2 (Jombart, Ahmed, 2011). Значення He, 
Ho, Fst обчислювали за допомогою бібліотеки 
R hierfstat (de Meeûs, Goudet, 2007).

Результати та обговорення

В ході дослідження генетичного різноманіт-
тя популяцій C. microcarpa в Україні нами було 
проаналізовано 76 гербарних зразків, що по-
ходять з різних регіонів України та були рані-
ше нами використані при попередньому до-
слідженні поширення цього виду на території 
України (Blume et al., 2024a). При проведенні 
молекулярно-генетичних досліджень ми не 
виявили суттєвих закономірностей між віком 
зразка та виходом ДНК з тієї чи іншої ткани-
ни аналізованих рослин. За результатами про-
веденого дослідження нами було отримано 
типові молекулярні профілі рослин C. micro-
carpa з використанням як SSR- так і TBP/cTBP-
маркерів (маркери, що ґрунтуються на оцінці 
поліморфізму довжини 1-го або 2-го інтрону 
генів β-тубуліну, відповідно) (рис 1). Саме кон-
сервативність генів тубуліну робить можливим 
їхнє використання як молекулярно-генетич-
них маркерів або маркерних генів (Yemets et al., 
2008; Rabokon, 2021; Braglia et al., 2023). Раніше 
ми повідомляли про можливість використан-
ня комбінації цих маркерних систем для оцін-
ки генетичного різноманіття C. sativa (Blume 
et al., 2020). Відповідно до результатів наших 
попередніх досліджень, кількість цільових амп-
ліконів для використаних SSR-маркерів може 
бути більше одного, що може бути пов’язане з 

поліплоїдною природою деяких представників 
роду Camelina. У той же час кількість цільових 
ампліконів для TBP/cTBP-маркерів може сягати 
близько 34-х, оскільки саме така кількість генів 
β-тубуліну була виявлена нами раніше в алогек-
саплоїдному геномі C. sativa (Blume et al., 2024b). 
Однак кількість ампліконів може варіювати у 
більш поліморфного дикого виду C. microcarpa, 
через можливу наявність алелів β-тубуліну у ге-
терозиготному стані, або через зміну кількості 
цих генів у ходів еволюції.

Нами виявлено, що розмір цільових ампліко-
нів, отриманих у результаті використання TBP/
cTBP-маркерів, варіював у межах 387–1980 п.н. 
для 1-го інтрону та 280–2020 п.н. для 2-го інтро-
ну генів β-тубуліну у C. microcarpa. При цьому 
діапазон розмірів цільових ампліконів SSR-
маркерів був значно меншим: для P3C3 він ста-
новив 169–182 п.н., Lib19 — 120–152 п.н., P4E6 
— 177–208 п.н., P4C2 — 173–209 п.н., P6E4 — 
296–320 п.н. Розміри ампліконів SSR-маркерів, 
ідентифіковані для C. microcarpa, співпадають 
з даними, що раніше повідомлялись для аналі-
зу різних генотипів C. sativa (Manca et al., 2012; 
Blume et al., 2020). На основі отриманих моле-
кулярно-генетичних профілів було обраховано 
коефіцієнти поліморфізму для кожного з вико-
ристаних маркерів (PIC — Polymorphic Informa-
tion Content), що дозволило оцінити "роздільну 
здатність" кожного з маркерів при вивченні мі-
жгенотипової варіації C. microcarpa. Серед SSR-
маркерів найвищі рівні поліморфізму демон-
струють P4C2 (PIC = 0,241) і P3C3 (PIC = 0,230), 
що свідчить про те, що вони є найбільш інфор-
мативними для оцінки генетичного різноманіт-
тя. Lib19 (PIC = 0,193) має найнижче значення, 
що вказує на відносно нижчу варіабельність 
цього локусу у різних генотипів C. microcarpa. 
Інші SSR-маркери виказували помірні значення 
поліморфізму. Значення PIC для P4E6 станови-
ло 0,21, а для P6E4 — 0,216 відповідно. Маркери 
TBP (PIC  =  0,268) і cTBP (PIC  =  0,272) демон-
стрували найвищі загальні значення PIC, що 
може вказувати на їхню значну дискримінацій-
ну силу, особливо для диференціації внутріш-
ньовидових таксономічних груп.

Хоча SSR-маркери можуть бути корисним до-
повненням для уточнення даних генетичного 
різноманіття, TBP і cTBP забезпечують біль-
шу роздільну здатність, що є критично важ-
ливим при вивченні популяційної структури 

https://lmme.ac.cn/StructureSelector/
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C.  microcarpa. Класично, SSR-маркери вважа-
ються більш варіабельними і, відповідно, більш 
придатними для розрізнення зразків саме на рів-
ні генотипів (Rabokon, 2021; Bog et al., 2022). По-
дібне твердження є справедливим і для деяких 
представників роду Camelina, оскільки зазвичай 
TBP/cTBP-маркери використовувалися для роз-
ділення таксономічних груп на рівні виду або 
підвидів (Manca et al., 2012; Galasso et al., 2015). 
Раніше подібна стратегія була застосована нами 
на прикладі Brassica rapa L. та представниках 
роду Prunus L. (Lykholat et al., 2022; Rabokon et al., 
2023). У випадку виду C. sativa, який вирізняєть-
ся факультативною самозапильністю та низьким 
рівнем генетичного різноманіття, використання 
саме комбінації маркерів SSR та TBP/cTBP було 
найбільш ефективним підходом, оскільки лише 
останніх було недостатньо для вивчення між-
генотипового різноманіття (Blume et al., 2020). 
В ході даного дослідження, навпаки, TBP/cTBP 
виявились більш поліморфними, аніж класичні 
SSR-маркери, що може бути пов’язане із значно 
вищим рівнем генетичного різноманіття у дико-
го виду C. microcarpa. Використання TBP/cTBP є 
також доцільним за умов обмеженості рослин-
ного матеріалу (наприклад, гербарні колекції), 
оскільки ці маркери дозволяють охопити одно-
часно велику кількість незчеплених локусів (Bog 
et al., 2022; Sakharova et al., 2023).

Надалі отримані дані були використанні 
для проведення популяційного STRUCTURE-
аналізу, з тестуванням значень K від 1 до 10. 
Було встановлено, що K  =  3 є оптимальною 
кількістю кластерів, що було підтверджено 
двома різними статистичним підходами оцін-
ки достовірності кластеризації (Evanno-method 
та Puechmaille-method). Таким чином, вперше 
було показано, що на території України наявні 
три окремі генетичні популяції рижію дрібно-
плідного (рис. 2А), хоча раніше припускала-
ся наявність лише двох (Brock et al., 2020). На 
рис. 2А наведено географічне розташування 
представників трьох популяцій C. microcarpa 
по всій Україні: південна українська популяція 
(pop1, помаранчева), північно-західна українська 
(pop2, блакитна) та західноєвропейська (pop3, 
фіолетова). Слід зазначити, що ареали цих ге-
нетичних популяцій частково перекриваються, 
оскільки відсутні значні географічні бар’єри, 
котрі сприяли б чіткому розмежуванню окре-
мих груп представників C. microcarpa.

Південна українська популяція (pop1) пере-
важно здебільшого в південних і південно-схід-
них областях України (переважно Степова зона), 
однак поодинокі рослини, що генетично нале-
жать до даної популяції, трапляються також в 
центральних і східних областях, що можна по-
яснити антропогенним розселенням (занесен-
ням) рослин поза межі природного ареалу. Пів-
нічно-західна українська популяція C. microcarpa 
(pop2) зосереджена значною мірою в західній і 
центральній частинах Україні (переважно у Лісо-
степовій зоні та на Прикарпатті), але її представ-
ники також можуть траплятись і на півдні, на-
віть уздовж узбережжя Чорного моря. Рослини з 
західноєвропейської генетичної популяції (pop3) 
в основному були відмічені на півдні України, 

Рис. 1. Молекулярно-генетичні профілі зразків Came-
lina microcarpa, отримані за допомогою TBP/cTBP- та 
різних SSR-маркерів. М — маркер молекулярної маси, 
п.н.; 1 — зразок Cm75; 2 — Cm76; 3 — Cm77; 4 — Cm82. 
Назви зразків наведені у таблиці 1
Fig. 1. Molecular genetic profiles of Camelina microcarpa 
accessions obtained using TBP/cTBP- and various SSR-
markers. M — molecular weight marker, bp; 1 — accession 
Cm75; 2 — Cm76; 3 — Cm77; 4 — Cm82. The names of the 
accessions correspond to those in Table 1
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хоча її представники були виявлені й на заході 
та півночі України. Цікавим є також той факт, 
що у м. Києві було знайдено представників усіх 
трьох ідентифікованих популяцій, що може ві-
дображати значну роль антропогенного чинника 
у поширенні тих чи інших рослин C. microcarpa 
поза межі їхніх природних ареалів (рис. 2А). Це 
також підкреслює роль Київського мегаполісу як 
одного з центрів первинного занесення діаспор і 
своєрідного "місця акумуляції" адвентивних рос-
лин в Україні (Mosyakin, Mosyakin, 2021; Koniakin 
et al., 2023; Shynder et al., 2024, etc.).

Представники західноєвропейської популяції 
(pop3) C. microcarpa широко поширені в Цен-
тральній і Західній Європі. Серед аналізованих 
зразків до цієї популяції можна віднести росли-
ни, що походять з території Німеччини, Польщі 
та Угорщини, що вказує на потенційно доволі 
широке географічне поширення цієї популяції 
(рис. 2B). Слід зазначити, що на території захід-
ної України (Львівська, Івано-Франківська обл., 
тощо) відмічено доволі мало представників за-
хідноєвропейської популяції (рис. 2A), в той час 
як у Польщі, близько до кордону з Україною, 
представники pop3 трапляються (рис. 2B). Най-
вірогідніше, у даному випадку Карпати слугу-
ють географічним бар'єром для змішування цих 
популяцій, оскільки за довгий час досліджень 
власне у Карпатах представники роду Camelina 
не були зафіксовані (Iljinska et al., 2007; Blume et 
al., 2024a).

Можливо, потрапляння представників захід-
ноєвропейської популяції на територію Украї-
ни може бути пояснене їхнім розселенням, що 
могло відбуватись в обхід Карпат через Ниж-
ньодунайську рівнину далі до Паннонської рів-
нини (Угорщина), де вже рослини цієї популяції 
можуть бути доволі поширеними. Прикладом 
такого поступового розселення є наявність пред-
ставника північно-західної української популяції 
C. microcarpa (pop2) на території Молдови (рис. 
2B). Також можна розглядати траєкторію поши-
рення у зворотному напрямку, якщо врахову-
вати модель розповсюдження C. microcarpa з 
Ірано-Туранського регіону (центру походжен-
ня) та Кавказу до Європи через територію Укра-
їни (первинного ареалу розселення за межа-
ми центру походження) (Ghamkhar et al., 2010; 
Žerdoner Čalasan et al., 2019; Brock et al., 2022b; 
Blume et al., 2023). У такому випадку слід роз-
глядати західноєвропейську популяцію, як таку, 

що виникла в результаті потрапляння окремих 
рослин C. microcarpa з території поширення од-
нієї з українських популяцій. Однак, це питання 
потребує подальших досліджень, що охоплюва-
тимуть значно більші ареали поширення C. mic- 
rocarpa.

На рис. 2C наведено діаграму PCA, котра 
ілюструє генетичні зв’язки між трьома популя-
ціями C. microcarpa, де на PC1 припадає 10,88% 
генетичної варіації, а на PC2 — 8,01%. На діагра-
мі спостерігаються чіткі ознаки кластеризації, 
що вказують на значну генетичну диференці-
ацію між встановленими популяціями. Усі три 
популяції формують чітко окреслені кластери, 
що може вказувати на доволі високу генетичну 
однорідність рослин у досліджуваних популяці-
ях. Слід зауважити, що усі три кластери тією чи 
іншою мірою перекриваються між собою. Най-
більш значуще перекриття спостерігається між 
кластерами популяцій pop1 та pop3, що може 
свідчити про наявність певного потоку генів 
або їхнє спільне походження. Навпаки, кластер 
pop2 чітко відокремлений від pop1 і частково 
від pop3, що може вказувати на більшу гене-
тичну відокремленість цієї популяції від інших. 
Загалом PCA-діаграма підтверджує наявність 
трьох генетично диференційованих популяцій, 
між якими, однак, є певний обмін генетичним 
матеріалом (рис. 2C).

Потік генів між деякими з популяцій під-
тверджується гістограмою генетичного по-
ходження зразків, отриманою в результаті 
STRUCTURE-аналізу (рис. 2D), де кожна сму-
жка представляє окремий зразок, а кольори 
вказують на частку внеску генетичного мате-
ріалу від кожної з популяцій (змішаність по-
ходження). У південній та північно-західній 
українських популяціях C. microcarpa (pop1 та 
pop2 відповідно) щонайменше третина зразків 
має змішане походження, в той час як у захід-
ноєвропейській популяції (pop3) таких рослин 
зі змішаним походженням було не менше поло-
вини. Зазначимо, що найчастіше представники 
північно-західної української популяції змішу-
вались з представниками південної української 
популяції, і набагато рідше з представниками 
західноєвропейської популяції (рис. 2D), що 
добре пояснюється географією цих популяцій 
(рис. 2A). У той же час представники західноєв-
ропейської популяції найчастіше мали домішку 
лише південної української популяції (pop1). Ці 
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Рис. 2. Поширення та популяційна структура Came-
lina microcarpa. A: поширення C. microcarpa в Украї-
ні (досліджені зразки); B: поширення C. microcarpa в 
Центральній та Західній Європі (досліджені зразки); 
C: діаграма аналізу основних компонентів (Principal 
Component Analysis — PCA); D: аналіз популяцій-
ної структури C. microcarpa. Представники південної 
української популяції (pop1) зафарбовані у помаран-
чевий, північно-західної української популяції (pop2) 
— у блакитний, західноєвропейської популяції (pop3) 
— у фіолетовий. Назви зразків наведені у таблиці 1
Fig. 2. Geographic distribution and population structure 
of Camelina microcarpa. A: distribution of C. microcarpa 
in Ukraine (sampled specimens); B: distribution of C. mi-
crocarpa in Central and Western Europe (sampled speci-
mens); C: Principal Component Analysis (PCA); D: popu-
lation structure analysis of C. microcarpa. Members of the 
Southern Ukrainian population (pop1) are colored with 
orange; the Northwestern Ukrainian population (pop2), 
light blue; and Western European population (pop3), deep 
periwinkle. The names of the accessions correspond to 
those in Table 1

результати добре узгоджуються не лише з гео-
графією зразків (рис. 2A, B), але й з результата-
ми PCA (рис. 2C), в яких перекривання класте-
рів найчастіше вказує на змішане походження 
зразків.

Також, переважний потік генів від pop2 до 
pop1 та від pop1 до pop3 добре підтверджуєть-
ся мірою генетичної диференціації цих популя-
цій. Західноєвропейська та південна українська 

популяції є дуже генетично близькими (pop1/
pop3, Fst  =  0,082). Аналогічно, північно-захід-
на та південна українська популяції є так само 
генетично близькими групами (pop1/pop2, 
Fst = 0,081). Однак, північно-західна українська 
та західноєвропейська популяції є значно більш 
віддаленими між собою (pop2/pop3, Fst = 0,115), 
що підтверджує думку про їхню більшу гене-
тичну (або й частково географічну) ізоляцію й 
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добре корелює з результатами PCA та STRUC-
TURE (рис. 2C, D). Разом із цим, усі три попу-
ляції мають негативний коефіцієнт інбридингу 
(загальний Fis  =  −0,228), що вказує на значний 
потік генів та так званий надлишок гетерози-
гот. Південна українська популяція характе-
ризується найнижчим значенням коефіцієнту 
інбридингу (pop2, Fis  =  −0,280), що вказує на її 
найбільш активне одночасне змішування з обо-
ма сусідніми популяціями. У той же час північ-
но-західна українська та західноєвропейська 
популяції також виказували характерні ознаки 
аутбридингу, хоча і дещо меншою мірою (pop2, 
Fis = −0,196; pop3, Fis = −0,210).

Надлишок гетерозиготності виявлявся у ви-
щих значеннях фактичної гетерозиготності за 
очікувану (Ho>He). Найвища гетерозиготність 
була виявлена у південної української популя-
ції (pop1, Ho = 0,226; He = 0,153), дещо нижчим 
рівнем гетерозиготності характеризувалася 
північно-західна українська популяція (pop2, 
Ho  =  0,206; He  =  0,15), а західноєвропейська — 
найнижчим (pop3, Ho  =  0,166; He  =  0,119). По-
дібні показники свідчать про наявність потоку 
генів між популяціями. Знижений рівень ге-
нетичного різноманіття у західноєвропейської 
популяції може свідчити про її вторинне похо-
дження від обмеженої кількості зразків з попу-
ляції, яка до цього вже існувала поза центром 
походження виду. Вищий рівень гетерозиготно-
сті в двох українських популяціях C. microcarpa 
(як і сам факт наявності двох гетерогенних по-
пуляцій) є додатковим підтвердженням думки, 
що територія Східної Європи, і України в тому 
числі, є центром генетичного різноманіття гек-
саплоїдних видів рижію (Ghamkhar et al., 2010; 
Brock et al., 2020; Blume et al., 2023, 2024a).

Надалі, використовуючи дані генотипу-
вання, отримані за допомогою SSR- та TBP/
cTBP-маркерів, ми провели філогенетичний 
аналіз за допомогою методу найбільшої прав-
доподібності (Maximum Likelihood — ML) (рис. 
3). Загалом отримане дерево добре корелює з 
результатами популяційного аналізу, хоча де-
які зразки (змішаного походження) можуть 
групуватись лише з однією з батьківських по-
пуляцій, через що топологія дерева може мати 
певні похибки. Рослини з pop1 (помаранчевий) 
утворюють достовірну монофілетичну групу 
з високою бутстреп-підтримкою (понад 50%), 
однак до цієї групи часто потрапляють зразки з 

поліфілетичної групи pop3 (фіолетовий), котрі 
часто мають змішане походження. Представ-
ники pop2 (блакитні) групуються окремо, утво-
рюючи чітку гілку, що добре узгоджується з їх-
ньою значною диференціацією на PCA-діаграмі 
(рис. 2C). Незважаючи на чітку кластеризацію 
популяцій, деякі особини групуються разом із 
членами інших популяцій, що підтверджує їхнє 
змішане походження та вказує на наявність по-
току генів між різними популяціями (рис. 2D). 
Отримана топологія також добре узгоджуєть-
ся зі значеннями генетичної дистанції між різ-
ними популяціями (Fst), підтверджуючи те, що 
pop1 і pop3 більш тісно пов’язані, тоді як pop2 
є найбільш відмінною генетичною групою серед 
трьох ідентифікованих популяцій.

З огляду на отримані дані можна припустити, 
що південна українська популяція (pop1) може 
бути вихідною батьківською, або предковою, 
популяцією для північно-західної української 
(pop2) та західноєвропейської (pop3) популяцій. 
Підтвердженням цього припущення може вва-
жатися найвищий рівень генетичного різнома-
ніття та гетерозиготності у pop1, а також мала 
генетична віддаленість цієї популяції від двох 
інших. У випадку, якщо pop2 та pop3 утворилися 
в результаті розселення окремих представників 
pop1, їхня знижена гетерозиготність може бути 
добре пояснена ефектом шийки пляшки (popu-
lation bottleneck effect) або ефектом засновника 
(founder effect), оскільки в такому випадку пред-
ками pop2 та pop3 могли би бути лише невеликі 
групи рослин з pop1. Ця гіпотеза також добре 
узгоджується з висунутими раніше припущен-
нями щодо основних траєкторій розселення C. 
microcarpa з центру походження, яке найімовір-
ніше відбувалося Євразійським степовим по-
ясом, що є важливим міграційним коридором 
історичного розповсюдження великої кількості 
видів (Žerdoner Čalasan et al., 2019; Brock et al., 
2022b; Blume et al., 2023, 2024a). Північно-західна 
українська популяція (pop2) існує в основному 
поза межами Степової зони, в той час як захід-
ноєвропейська (pop3) зачіплює крайні точки 
Євразійського степового поясу. При цьому pop2 
та pop3 є доволі сильно генетично віддаленими 
одна від одної, що також можна вважати під-
твердженням їхнього незалежного походження, 
а також їхньої часткової ізоляції Карпатами як 
міграційним бар’єром. Цікавим також є факт, 
що інвазія C. microcarpa у Північній Америці 
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найвірогідніше відбулася саме представниками 
менш генетично різноманітної північно-захід-
ної української популяції, а також рослинами 
рижію дрібноплідного з Кавказу, котрі є пред-
ставниками іншої хромосомної раси (цитоти-
пу) C. microcarpa (Brock et al., 2020). Ці законо-
мірності, найімовірніше, відбивають історичні 
особливості міграції сільськогосподарського на-
селення Східної Європи (наприклад, українців 

західної частини України) та Кавказу (напри-
клад, вірмен) до Північної Америки, здебільшо-
го наприкінці XIX — на початку XX століть, та 
запозичення сільськогосподарських практик і 
насінного матеріалу з цих регіонів.

Донедавна C. microcarpa (у широкому розу-
мінні) вважався виключно гексаплоїдним ви-
дом. Однак, нещодавно було описано три різ-
ні цитотипи, два з яких гексаплоїдні, а один 

Рис. 3. Філогенетичне дерево досліджуваних зразків Camelina microcarpa, реконструйоване за допомогою методу 
найбільшої правдоподібності (Maximum Likelihood — ML) з бутстреп-підтримкою у 1000 ітерацій. Зразки забарвле-
ні відповідно до їх популяційної приналежності. Назви зразків наведені у таблиці 1
Fig. 3. The phylogenetic tree of the studied Camelina microcarpa accessions, reconstructed using the Maximum Likelihood 
(ML) method with bootstrap support of 1000 iterations. The samples are colored according to their population identity. The 
names of the accessions correspond to those in Table 1
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— тетраплоїдний з 2n  =  4x  =  26 хромосомами 
(Martin et al., 2017, 2019; Chaudhary et al., 2020). 
Останній наразі розглядається як потенційно 
окремий вид, ‘C. intermedia’ nom. provis. (Mandá-
ková, Lysak, 2022), який поки що офіційно не опи-
саний відповідно до міжнародних номенклатур-
них вимог (International Code of Nomenclature for 
algae, fungi, and plants: Turland et al., 2018). Згідно 
з актуальним дослідженнями, ‘C. intermedia’ був 
виявлений лише у чотирьох локаціях: у Північ-
ній Монголії, Південному Сибіру, Північному 
Казахстані, а також як адвентивний (занесений) 
вид — у Канаді (Martin et al., 2017, 2019; Brock et 
al., 2022a; Mandáková, Lysak, 2022). Гексаплоїдні 
цитотипи C. microcarpa представлені двома хро-
мосомними расами: Тип 1 — 2n = 6x = 40, який 
вважається прямим неокультуреним предком 
C. sativa; і Тип 2 — дикий цитотип із кількістю 
хромосом 2n  =  6x  =  38 (Chaudhary et al., 2020; 
Brock et al., 2020, 2022a, 2022b; Blume et al., 2023). 
Вважається, що основний ареал розповсюджен-
ня C. microcarpa типу 1 здебільшого обмежений 
Кавказьким регіоном, однак повідомлялося про 
його трапляння в Україні та Північній Амери-
ці (Brock et al., 2020, 2022a, 2022b; Blume et al., 
2024a). З іншого боку, C. microcarpa типу 2 є 
більш поширеним у всьому світі. Зокрема, було 
повідомлено про знахідки цього цитотипу у 
Східній, Центральній та Західній Європі (напри-
клад, в Україні, Німеччині, Польщі та Угорщині), 
в азійському регіоні, а також у Північній Амери-
ці (Chaudhary et al., 2020; Brock et al., 2020, 2022a, 
2022b). Цитотип 2 C. microcarpa вважається най-
більш поширеним і звичайним в Україні (Blume 
et al., 2024a). З’ясування точної цитотипової 
приналежності оригінального матеріалу (тоб-
то, типу і синтипів) C. microcarpa, зібраного А. 
Анджейовським на території України (або, менш 
ймовірно, на прилеглій території Молдови), за-
лишається актуальним питанням, котре могло 
б дозволити вирішити певні проблеми система-
тики і номенклатури роду Camelina (Mosyakin, 
Brock, 2021; Blume et al., 2023, 2024a).

Відомо, що два гексаплоїдних цитотипи C. 
microcarpa мають спільне цитоплазматичне 
походження (за материнською лінією), однак 
суттєво відрізняються за організацією геному: 
тип 1 має N6N7H7 геном, а тип 2 — N6N7N6 ор-
ганізацію геному (Brock et al., 2022a; Mandáková, 
Lysak, 2022; Blume et al., 2023). Вважається, що 
такі суттєві геномні відмінності обумовлюють 

репродуктивну ізоляцію між цитотипами та 
унеможливлюють потік генів між дикими по-
пуляціями цих хромосомних рас (Chaudhary et 
al., 2020; Brock et al., 2020; Blume et al., 2023). Від-
повідно, однакова організація геномів та близь-
ка спорідненість C. microcarpa тип 1 та C. sativa 
обумовлюють їхню здатність до міжвидового 
схрещування з подальшим формування житт-
єздатного та генетично стабільного потомства 
(Chaudhary et al., 2020; Brock et al., 2022a; Man-
dáková, Lysak, 2022; Blume et al., 2023). Тим не 
менш, C. microcarpa тип 2 розглядається також 
як потенційний донор генетичного різноманіт-
тя через вищу поліморфність цього цитотипу та 
ширший ареал, що дозволяє обирати більш ге-
нетично мінливі рослини для схрещування з C. 
sativa (Blume et al., 2023).

Основною проблемою, що обмежує ефектив-
ну селекцію й подальше широке впровадження 
C. sativa у сільське господарство, є низька гене-
тична мінливість цього виду. Недостатня полі-
морфність культурного рижію стала результатом 
складної послідовності подій алополіплоїдії в 
ході видоутворення та одомашнення цього виду, 
що призвело до зниження генетичного різно-
маніття (вид принаймні тричі зазнавав ефекту 
шийки пляшки) (Manca et al., 2012; Singh et al., 
2015; Luo et al., 2019; Mandáková et al., 2019; Blu-
me et al., 2020, 2023). Недавні дослідження гене-
тичних ресурсів C. sativa виявили надзвичайно 
низький рівень гетерозиготності у сортів та се-
лекційних ліній, що стало результатом описаних 
еволюційних процесів (Brock et al., 2024). Саме 
тому інтрогресія генів від диких родичів цього 
виду, таких як C. microcarpa, є одним з найбільш 
перспективних підходів для удосконалення куль-
турного рижію (Séguin-Swartz et al., 2013; Tepfer 
et al., 2020; Zhang, Auer, 2020; Blume et al., 2023; 
Chaudhary et al., 2023b). Як альтернативний під-
хід розглядається можливість створення син-
тетичного алогексаплоїдного рижію з геномом, 
подібним до C. sativa. Такий гібрид потенційно 
може бути створений з використанням тетра-
плоїдного ‘C. intermedia’ та диплоїдного C. hispida 
(Mandáková et al., 2019; Blume et al., 2023).

Оцінка структури популяції та генетичного 
різноманіття диких популяцій C. microcarpa по-
кращує розуміння еволюції представників роду 
Camelina, а також надає цінну інформацію для 
ефективного використання генетичних ресур-
сів рижію дрібноплідного у селекції C. sativa. 
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Оскільки відмінності в організації геномів цито-
типів C. microcarpa є основною перешкодою для 
міжвидової гібридизації цього виду з C. sativa, 
майбутні дослідження можуть бути зосереджені 
на з’ясуванні генетичних механізмів міжвидової 
несумісності (Blume et al., 2023; Chaudhary et al., 
2023b). Секвенування геномів різних цитотипів 
C. microcarpa могло б також покращити розумін-
ня еволюції даного виду та меж його генетичної 
мінливості (Martin et al.; 2022; Chaudhary et al., 
2023a; Wang et al., 2024). Крім того, у диких по-
пуляціях можуть міститись цікаві з точки зору 
селекційного використання генетичні або фено-
типічні варіанти C. microcarpa, котрі можна було 
б використати для привнесення цінних ознак, 
таких як стійкість до абіотичних стресів, уні-
кальний склад олії насіння або запасних білків у 
насінні (Blume et al., 2023, 2024c). Асоціація таких 
ознак зі специфічними молекулярними марке-
рами також могла б значно підвищити ефектив-
ність селекції C. sativa шляхом інтрогресії генів 
інтересу від C. microcarpa.
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Exploring the genetic diversity and population structure of little-pod false flax 
(Camelina microcarpa: Brassicaceae) in Ukraine
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Abstract. Taxa of the genus Camelina faced numerous hybridization and allopolyploidy events during their evolutionary 
history. Little-pod false flax, C. microcarpa, a direct wild progenitor of the cultivated oilseed crop C. sativa, is one of the most 
widespread representatives of the genus. Due to several genetic bottleneck events and subsequent domestication, C. sativa 
now exhibits low genetic diversity, which significantly complicates its breeding. Camelina microcarpa wild germplasm seems 
to be a valuable pool of genetic diversity that could be effectively used for gene introgression in C. sativa and overcoming its 
genetic paucity. However, the genetic diversity and population structure of C. microcarpa remain insufficiently understo-
od, particularly in Ukraine, which is considered among Camelina’s genetic diversity hotspots. Here, we used a combination 
of TBP/cTBP and SSR markers to assess the genetic diversity and population structure of C. microcarpa in Ukraine and 
partially in adjacent Western European regions. Three distinct genetic populations have been identified: Southern Ukraini-
an (predominantly occurring in the Steppe zone), Northwestern Ukrainian (occurring in the Forest-Steppe zone and Pre-
carpathian region, particularly in Lviv Region), and Western European (Poland, Hungary, Germany). Our findings suggest 
that the Southern Ukrainian population exhibits the highest genetic diversity, possibly representing an ancestral gene pool, 
while the Northwestern Ukrainian and Western European populations demonstrate evidence of a high gene flow with the 
Southern Ukrainian population of C. microcarpa. Our phylogenetic analysis confirmed strong differentiation of these three 
populations, while the population structure analysis further indicated a high rate of admixtures between the populations. 
These findings enhance our understanding of the evolutionary relationships and geographic distribution of C. microcarpa. 
The observed high heterozygosity and complex population structure highlight the potential of C. microcarpa (especially the 
Southern Ukrainian population) to be used as a germplasm donor for C. sativa breeding programs. Our study provides new 
insights into hexaploid Camelina species evolution and genetic diversity, establishing foundations for future development of 
wild germplasm utilization strategies and cultivated false flax breeding improvement.

Keywords: Brassicaceae, Camelina microcarpa, crop wild relatives, distribution, little-pod false flax, oilseed crop, Ukraine
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Види роду Sedum L. sensu lato (Crassulaceae) тра-
диційно належать до асортименту популярних 
декоративних рослин, котрі широко культи-
вуються та активно впроваджуються в куль-
туру як централізовано (ботанічними садами 
та дендропарками, господарствами зеленого 
будівництва), так і квітникарями любителя-
ми (Stephenson, 1994; Sydoruk, 2003; Katalog..., 
2015). Спостерігається збільшення кількості 

видів, які спонтанно розмножуються в місцях 
їхнього культивування та за їхніми межами, а 
згодом натуралізуються у антропогенних біото-
пах (Zavyalova, 2008; Protopopova, Shevera, 2014; 
Shynder, Negrash, 2020). В Україні в останній 
час в озелененні як декоративну та ґрунтопо-
кривну рослину спорадично використовують 
вид східноазійського походження S. sarmento-
sum Bunge (рис. 1) (Katalog..., 2015). Він здавна 
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Реферат. Вперше наведено дані про сучасне поширення в Україні маловідомого неофіта східноазійського 
походження Sedum sarmentosum (Crassulaceae). Узагальнено відомості про його морфологічні особливості, 
первинний і вторинний ареали, еколого-ценотичну приуроченість. Цю багаторічну сланку трав’яну рослину 
(листковий сукулент) культивують як декоративну та ґрунтопокривну в багатьох країнах світу, подекуди вона 
дичавіє. В Україні вид достовірно відомий в культурі з 1980-х рр. у Національному дендрологічному парку "Софіївка" 
НАН України (м. Умань, Черкаська обл.). Здичавілі рослини виду вперше виявлені у 2012 р. в м. Ужгород, згодом 
і в інших населених пунктах України. Обговорено складність відрізнення спонтанних місцезростань від колоній 
на місцях культивування. Подано картосхему поширення S. sarmentosum в Україні. Вид приурочений виключно до 
антропогенних місцезростань. Росте поодиноко або невеликими колоніями у складі несформованих угруповань. В 
адвентивній флорі України цей чужорідний вид за ступенем натуралізації є колонофітом або ефемерофітом.
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культивується та вже натуралізувався у Північ-
ній Америці та деяких країнах Європи (Ohba, 
2009; POWO, 2025–onward). В Україні цей вид 
має нетривалу історію культивування та знахо-
диться на початкових стадіях розселення, тож 
додаткові відомості про його використання у 
декоративному садівництві та спонтанне поши-
рення є актуальними.

В основу роботи покладені оригінальні до-
слідження, проведені у різних регіонах країни 
у 2012–2024 рр., опрацьовані також матеріали 
гербаріїв Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодно-
го НАН України (KW) i Національного бота-
нічного саду імені М.М. Гришка НАН України 
(KWHА) та баз даних iNaturalist (2025–onward) 
та UkrBIN (2025–onward). У роботі використано 
загальноприйняті класифікації чужорідних ви-
дів (Naegeli, Thellung, 1905; Schroeder, 1969; Mo-
syakin, Yavorska, 2002; Pyšek et al., 2004).

Sedum sarmentosum культивують у різних кра-
їнах світу здебільшого із м’яким і теплим кліма-
том. Популярності цього виду в квітникарстві 
сприяють швидкий ріст рослин, невибагливість 
до умов вирощування, своєрідний габітус, лег-
кість розмноження тощо; крім того, щільний 
покрив, який утворюють рослини, може стри-
мувати розвиток бур’янів. Рослини витримують 
посуху та незначний затінок, але за сильного за-
тінення втрачають декоративність, не квітують 
(Stephenson, 1994).

Вид описаний з околиць Пекіна. Проте, через 
тривале використання у декоративному садів-
ництві межі його первинного ареалу залиша-
ються остаточно не з’ясованими. Природно S. 
sarmentosum поширений у Східній та, частково, 
Південно-Східній Азії, зокрема у 17 східних і 
південно-східних провінціях Китаю, у Японії, 
Кореї, В’єтнамі та на півночі Таїланду. Віддає 
перевагу затіненим сухим кам’янистим схилам 
до 1600 м н.р.м. (Fu et al., 2001; Ohba, 2009; Su, 
Lu, 2014; POWO, 2025–onward). На батьківщині 
рослини виду відомі як декоративні, лікарські 
та їстівні (Stephenson, 1994; Fu et al., 2001; Qina, 
Sun, 2008; Bai et al., 2014, 2016; Lin et al., 2018; 
Shi et al., 2020; Zong et al., 2020; Liu et al., 2024). 
Через порушення мейозу рослини S. sarmen-
tosum стерильні, що, ймовірно, вказує на його 
гібридогенне походження (Uhl, Moran, 1972; 
Stephenson, 1994). Зважаючи на морфологічну 
та географічну подібність до S. lineare Thunb., 
який має дещо вужчий ареал, припускають, 

що останній цілком може бути одним із бать-
ківських видів для S. sarmentosum (Stephenson, 
1994; Fu et al., 2001).

Sedum sarmentosum був відомий задовго до 
його формального ботанічного опису (Stephen-
son, 1994). У культурі вид поширений переваж-
но у помірній зоні, рідше у субтропіках і дуже 
рідко у тропіках — в Азії, Європі, Північній та 
Центральній Америці (POWO, 2025–onward; 
https://www.gbif.org/species/5362004). Як спон-
танофіт (втікач із культури) відомий у східній 
Азії (за межами первинного ареалу) (Müller, 
Оkuda, 1998; POWO, 2025–onward), Північній 
Америці (Ohba, 2009), Європі, зокрема: Хорва-
тії (Šegulja, Regula Bevilacqua, 1994), Словенії 
(Jogan et al., 1995), Іспанії (Castroviejo, Velayos, 
1997), Чехії (Pyšek et al., 2002), Угорщині (Ba-
logh et al., 2004), Боснії і Герцоговині (Stešević, 
Jovanović, 2005; Šoljan, 2011), Швейцарії (Wit-
tenberg, 2005), Бельгії (Verloove, 2006), Aвстрії 
(Fischer et al., 2008), Чорногорії (Stešević et al., 
2008), Румунії (Sirbu et al., 2011), Словаччи-
ні (Medvecká et al., 2012), Італії (Galasso et al., 
2024), Німеччині (POWO, 2025–onward). З 2012 
р. S. sarmentosum зафіксований як адвентивний 
вид і у флорі України. У межах вторинного аре-
алу вид часто приурочений до антропогенних 
місцезростань, зокрема у Хорватії росте на пі-
щаних або кам'янистих антропогенних ґрунтах 

Рис. 1. Sedum sarmentosum на квітнику, Національ-
ний ботанічний сад імені М.М. Гришка НАН України, 
м. Київ (фото О. Шиндера, 2012)
Fig. 1. Sedum sarmentosum in a flowerbed at the M.M. Gry-
shko National Botanical Garden, NAS of Ukraine, Kyiv City 
(photo by O. Shynder, 2012)
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Є.Й. АНДРИК та ін.

і на стінах, де може утворювати майже монодо-
мінантні угруповання (Šegulja, Regula Bevilac-
qua, 1994). У Північній Америці росте на сухих 
скелях на висоті до 500 м н.р.м. (Ohba, 2009). 
Чисельність популяцій виду підтримується 
завдяки активному вегетативному розмно-
женню (Šegulja, Regula Bevilacqua, 1994). Рос-
лини схильні швидко розростатися в місцях 
культивування, утворюючи щільні килими зі 
стерильних пагонів, які поширюються за межі 
рокаріїв або можуть звисати з країв квіткових 
ящиків. У зв'язку з цим рослина може ставати 
бур’яном на квітниках (Stephenson, 1994). За-
уважимо, що S. sarmentosum наведений у спис-
ку діагностичних видів класу Asplenietea tri-
chomanis (Br.-Bl. in Meier et Br.-Bl. 1934) Oberd. 
1977 (Mucina et al., 2016).

У квітникарстві багатьох країн S. sarmentosum 
є найпоширенішим серед інших видів роду схід-
ноазійського походження (Stephenson, 1994). 
Морфологічно близькими до нього є східноки-
тайсько-японський S. lineare, який також куль-
тивують, хоча і значно рідше, та східнокитай-
ський ендемічний S. grammophyllum Fröd. Від 
обох цих видів S. sarmentosum відрізняється на-
самперед ширшими і більш соковитими ланцет-
ними листками; S. lineare та S. grammophyllum 
мають листки від лінійних до ланцетно-ліній-
них (Stephenson, 1994; Fu et al., 2001). У межах 
виду виділено різновид S. sarmentosum var. sil-
vestre Fröd., який поширений на півдні Китаю 
(https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.
org:names:77250311-1).

Вид має англомовні назви: "stringy stonecrop", 
"gold moss stonecrop" і "graveyard moss" (English 
Names…, 2015). В Україні для нього вже було 
використано назву "очиток лозоподібний [ло-
зовидний]" (Onuk et al., 2021; Shynder, 2022a), 
яку ми пропонуємо залишити. Але латинський 
епітет (Vademecum…, 1957) "sarmentosum" пе-
рекладається як "утворюючий довгі і багаточи-
сельні пагони (лози), відприски або вуса", може 
бути перекладений і як "гіллястий", "плетистий" 
або "хмизоподібний", що відображає утворення 
рослиною великої кількості довгих сланких па-
гонів.

Наводимо синоніміку виду та його коротку 
морфологічну характеристику, складену на ос-
нові власних спостережень у природі та культу-
рі й за даними Flora of China (Fu et al., 2001) та 
Flora of North America (Ohba, 2009).

Sedum sarmentosum Bunge, Enum. Pl. China Bor.: 
104 (1833) [A separately issued preprint of: Bun-
ge, Mém. Acad. Imp. Sci. St.-Pétersbourg Divers 
Savans 2: 104 (1835)].

– S. angustifolium Z.B. Hu & X.L. Huang, Acta Phy-
totax. Sin. 19: 311 (1981).

– S. kouyangense H. Lév. & Vaniot, Fl. Kouy-Tchéou: 
118 (1914).

– S. sheareri S. Moore, J. Bot. 13: 227 (1875).
Назва Sedum sarmentosum, з описом, була 

дійсно обнародувана А. Бунге у 1833 р., в окре-
мому препринті, який був розповсюджений у 
тому ж році (Bunge, 1833), а у 1835 р. видрукова-
ний у Mémoires présentés à l'Académie impériale… 
(Bunge, 1835); ця публікація 1835 р. помилково 
наведена у POWO (2025–onward, accessed 22 
March 2025) як протолог.

Багаторічна трав’яна, неопушена ґрунтопо-
кривна рослина. Стерильні пагони повзучі, а 
генеративні — висхідні, розгалужені, рожевува-
того кольору, поступово вкорінюються у вузлах 
по мірі росту, 10–25 см завдовжки. Листки сидя-
чі, в мутовках по три; листкова пластинка світ-
ло-жовтувато-зелена, від вузькоромбічноеліп-
тичної до широколанцетної, 1,0–2,8 × 0,3–0,7 см, 
до основи звужена, загострена. Суцвіття цимоз-
не 3–5-розгалужене, малоквіткове. Квітки сидя-
чі, 5-членні. Чашолистики ланцетні, 3,5–5,0 мм, 
при основі менш звужені, притуплені. Пелюст-
ки жовті, ланцетні, 5–8 мм завдовжки, більш-
менш гострі. Тичинок 10, коротші за пелюстки. 
Нектарники клиноподібно-чотирикутні, близь-
ко 0,5 мм завдовжки. Приймочки розгалужені, 
довгасті, 5–6 мм завдовжки. Насінини яйцепо-
дібні, близько 0,5 мм завдовжки, недорозвинуті. 
Цвіте з кінця травня (на півдні України) до по-
чатку липня (на півночі).

Використання у квітникарстві в Україні. 
Вперше в Україні S. sarmentosum був інтродуко-
ваний (за даними Т.М. Сидорук і Т.А. Швець) до 
Національного дендрологічного парку "Софіївка" 
НАН України ще на початку 1980-х рр., де колек-
ція видів роду Sedum була найбільшою в Україні 
(Sydoruk, 2003), хоча з різних причин вид не було 
внесено до Каталогу рослин дендропарку (Ka-
talog…, 2000b). Інші згадки про S. sarmentosum 
відсутні у вітчизняних джерелах до 2000 р., зо-
крема, він не був вказаний серед культивованих 
рослин у каталогах великих центрів інтродукції 
рослин в Україні: Донецького ботанічного саду 
НАН України (Katalog…, 1988), Криворізького 

https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:77250311-1
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:77250311-1
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 ботанічного саду НАН України (Katalog…, 
2000a), НБС імені М.М. Гришка НАН України 
(Katalog…, 1997) та Нікітського ботанічного 
саду — Національного наукового центру НААН 
України (Katalog…, 1983), а також ботанічного 
саду ім. акад. О.В. Фоміна Київського національ-
ного університету імені Тараса Шевченка (Bere-
zkina, 2007). За даними О.І. Шиндера в 2005 р. S. 
sarmentosum культивувався у колекції ґрунтопо-
кривних рослин та на кількох клумбах у дендро-
парку "Софіївка". У 2007–2008 рр. S. sarmentosum 
вирощувався на кількох ділянках у НБС імені 
М.М. Гришка НАН України (Kolektsiynyi…, 2008; 
iNaturalist, 2025–onward). У 2008 р. інтродукцій-
на популяція S. sarmentosum була відзначена О. 
Левоном у Криму в Нікітському ботанічному 
саду (iNaturalist, 2025–onward). Також, S. sarmen-
tosum представлений у колекціях живих рослин 
ботанічних садів Чернівецького національного 
університету імені Юрія Федьковича, Одеського 
національного університету імені І.І. Мечнико-
ва, Кременецького ботанічного саду (Kolektsiy-
nyi…, 2008; Katalog..., 2015; Onuk et al., 2021).

За даними спеціалізованих ресурсів (iNatu-
ralist, 2025–onward; UkrBIN, 2025–onward) та 
власними польовими записами авторів (Shynder, 
2019) у 2010–2024 рр. S. sarmentosum з’явився в 
асортименті спеціалізованих магазинів та зрідка 
відмічався і на приватних квітниках у АР Крим, 
м. Києві, Дніпропетровській, Закарпатській, За
порізькій, Івано-Франківській, Київській, Кірово

градській, Львівській, Рівненській, Харківській, 
Чернівецькій та Черкаській, областях.

Спонтанне поширення. Перші здичавілі ек-
земпляри S. sarmentosum в Україні були зібрані 
в 2012 р. у м. Ужгород Закарпатської області, 
на вул. Підградській, у щілинах між тротуаром 
та стіною будинку. Впродовж наступних років 
рослини виду фіксували як у різних мікрора-
йонах міста (зокрема і на території, прилеглій 
до міжнародного аеропорту "Ужгород"), так і в 
інших населених пунктах області. Вони росли 
у щілинах між будинками та тротуаром, на ву-
личних занедбаних квітниках, вздовж доріг, як 
спонтанний бур’ян серед городніх культур. У 
2018 та 2020 рр. здичавілі рослини виду було 
зібрано у Чернівецькій, у 2021 р. — Запорізь-
кій, у 2022 р. — Рівненській і Черкаській, у 2023 
— Івано-Франківській областях (за матеріала-
ми KW; Tokaryuk et al., 2022; iNaturalist, 2025–
onward; UkrBIN, 2025–onward).

Оскільки S. sarmentosum є рослиною, що ін-
тенсивно поширюється вегетативно, він, як і 
більшість інших представників роду, схильний 
розростатися в місцях культивування (зокрема, 
і на закинутих квітниках після припинення до-
гляду) та формувати колонії, як це можна поба-
чити з наведених у базах даних фото, зокрема, 
відмічених останніми роками у містах Здолбунів, 
Івано-Франківськ, Київ, Черкаси і в інших на-
селених пунктах (iNaturalist, 2025–onward; Ukr-
BIN, 2025–onward). Відрізнити власне спонтанні 

Рис. 2. Sedum sarmentosum, м. Берегове, вул. Мужайська 
(фото М. Шевери, О. Шиндера, 2024)
Fig. 2. Sedum sarmentosum, Berehove, Muzhayska Str. 
(photo by M. Shevera, O. Shynder, 2024)

Рис. 3. Sedum sarmentosum, м. Берегове, вул. Яноша Ара-
ні (фото О. Шиндера, 2024)
Fig. 3. Sedum sarmentosum, Berehove, Yanoshi Arany Str. 
(photo by O. Shynder, 2024)
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місцезростання S. sarmentosum від колоній на 
місцях культивування іноді складно. При явно 
культигенному походженні колоній, котрі ви-
никли на місцях посадки або безпосередньо 
навколо них, місцезростання розглядаємо як 
субспонтанні. Зважаючи на стерильність рос-
лини, формування спонтанних місцезростань 
відбувається лише завдяки випадковому зане-
сенню вегетативних діаспор.

Наводимо перелік відомих спонтанних міс-
цезнаходжень S. sarmentosum в Україні.

Закарпатська область: м. Ужгород, вулиці 
Бачинського, Загорська, Підградська, Собра-
нецька, Українська, Яроцька, 2012, Андрик 
(vidi, non lecta); вул. Бачинського, кілька кур-
тин у травостої, 19.07.2024, Андрик (https://
www.inaturalist.org/observations/240100979); там 
же, вул. Грушевського, неподалік перехрестя з 
вул. 8 Березня, під парканом муру приватного 
будинку та біля закинутої території при будин-
ку, 2015, Шевера (vidi); там же, вул. Духновича 
між тротуарною плиткою, спонтанно, невелика 
куртина, 26.10.2021, Шиндер (Shynder, 2022b); 
там же, вул. Духновича, у щілинах між бруків-
кою тротуару, 20.10.2024, Андрик (https://www.
inaturalist.org/observations/248731335). — Ужго-
родський р-н, селище Велика Добронь, непо-
далік будинків, вздовж дороги, у дворах, на 
цвинтарі, спонтанно розповсюдився із цвин-
таря, 2016, Андрик (vidi). — Берегівський р-н, 
м. Берегове, безпосередньо вздовж узбіччя 

однієї з центральних доріг міста, вул. Мікеша, 
01.05.2024, Шевера, Шиндер (https://www.ina-
turalist.org/observations/217267010); вул. Му-
жайська, на карнизі над входом у під’їзд од-
ного з п’ятиповерхових будинків, 02.05.2014, 
Шевера, Андрик (https://www.inaturalist.org/
observations/267402063); там же, 01.05.2024, Ше-
вера, Шиндер (https://www.inaturalist.org/obser-
vations/217238813) (рис. 2); вул. Яноша Арані, у 
щілинах тротуару, 01.05.2024, Шиндер, Шевера 
(KW s.n.) (рис. 3).

Запорізька область: Запорізький  р-н, с.  Ан-
дріївка, на узбіччі вулиці, 04.05.2021, О. Левон 
(https://www.inaturalist.org/observations/106553500); 
неподалік попереднього, на узбіччі сусідньої ву-
лиці, 08.05.2021, О. Левон (https://www.inatura-
list.org/observations/105800032).

Черкаська область: м. Черкаси: вул. Олек-
сія Панченка, 05.06.2022, Е. Шувалова (https://
ukrbin.com/show_image.php?imageid=248853); 
вул. Університетська, на моховій подушці на 
асфальті поблизу будинку, 16.09.2022, М. Гаври-
люк (https://ukrbin.com/show_image.php?image-
id=264968).

Чернівецька область: м. Чернівці, єврей-
ський цвинтар на кам’яних плитах, 08.10.2018, 
Шевера, О. Кучер, Л. Зав’ялова (KW136277); на 
дамбі по вул. Прутська, здичавілі великі колонії, 
03.09.2020, І. Чорней, А. Токарюк (CHER) (Toka-
ryuk et al., 2022).

Додатково наводимо перелік субспонтанних 
місцезнаходжень S. sarmentosum в Україні.

Автономна Республіка Крим: Ялтинський 
район, Нікітський ботанічний сад, невелика ко-
лонія інтродукційного походження, 17.07.2008, 
О. Левон (https://www.inaturalist.org/observati-
ons/129658031).

Закарпатська область: Виноградівський р-н, 
с. Вилок, на узбіччі вул. Жигмонда, 20.03.2024, 
O. Tóth (https://www.inaturalist.org/observations/ 
203208134). — Мукачівський р-н, м. Свалява, 
палісадник перед приватним будинком, вул. Го-
ловна, 47, 2015, Шевера (vidi non lecta). — Тячів-
ський р-н, с. Дубове, кам’янисте узбіччя двору, 
03.10.2024, V. Zorko (https://www.inaturalist.org/
observations/249878048). — Хустський р-н, м. 
Хуст, вул. Івана Чендея, біля закинутого будівлі 
кафе, колонія на узбіччі дороги навколо колиш-
нього квітника, 29.04.2024, Шиндер (vidi).

Івано-Франківська область: Косівський р-н, 
с. Кобаки, вул. Фенчука, здичавіло на узбіччі 

Рис. 4. Картосхема поширення Sedum sarmentosum в 
Україні: 1 — спонтанні місцезростання; 2 — субспон-
танні місцезростання
Fig. 4. Schematic distribution map of Sedum sarmentosum 
in Ukraine: 1 — spontaneous localities; 2 — subspontane-
ous localities
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дороги, неподалік квітника, 06.08.2023, Шевера 
(KW164603).

Київ: НБС імені М.М. Гришка, з пн. боку ла-
бораторного корпусу № 2, на щебенистому суб-
страті і по муру, колонія розміром 6 м2, на місці 
садіння у 2012 р., 03.06.2019, Шиндер (KWHA 
103475); там же, 14.12.2021, Шиндер (www.ina-
turalist.org/observations/103152691); НБС імені 
М.М. Гришка, між корпусами № 2 і № 5, на су-
хому газоні та мурах біля квітників, локально 
(Shynder, 2019).

Київська область: Білоцерківський р-н, се-
лище Дослідницьке, на краю площі, невелика 
колонія на місці колишньої клумби, 08.04.2023, 
О. Левон (https://www.inaturalist.org/observati-
ons/154344584).

Рівненська область: Рівненський р-н, м. 
Здолбунів, на перехресті вул. Лесі Українки та 
вул. 2 Лютого, на узбіччі дороги під багатоповер-
ховим будинком, 15.08.2022, О. Левон (https://
www.inaturalist.org/observations/131178250).

На основі наведених місцезнаходжень скла-
дено картосхему сучасного поширення S. sar-
mentosum в Україні (рис. 4). Загалом здичавілі 
колонії та окремі куртини виду зафіксовано в 
14 населених пунктах, але ознаки спонтанно-
го походження місцезростань відзначені поки 
у містах Берегове та Ужгород і селищі Велика 
Добронь Закарпатської області, містах Черкаси 
і Чернівці та селищі Андріївка Запорізької об-
ласті. Інші місцезростання були виявлені надто 
близько із місцями культивування (або імовір-
ними місцями культивування), щоб вважати їх 
повноцінно спонтанними.

В Україні S. sarmentosum приурочений ви-
ключно до антропогенних місцезростань, де 
росте поодиноко або невеликими колоніями 
у складі несформованих угруповань. Відпо-
відно до прийнятих класифікацій видів чужо-
рідних рослин, у складі адвентивної фракції 
флори України S. sarmentosum є: за часом за-
несення — неофітом, за способом імміграції 

— ергазіофігофітом, за ступенем натураліза-
ції це нестабільний елемент флори, у більшо-
сті спонтанних місцезростань — колонофіт 
або ефемерофіт. Всі спонтанні місцезростан-
ня виду пов’язані з поширенням із приватних 
квітників. Без сумніву, у здичавілому стані 
рослини S. sarmentosum мають більш широке 
поширення в країні, тому слід здійснювати 
моніторинг з метою фіксації його нових лока-
літетів.

Потенційні наслідки впливу на довкілля від 
його поширення є незначними. В місцях дича-
віння колонії S. sarmentosum здатні певний час 
утримувати місцезростання, за умови відсут-
ності заростання біотопу високорослими це-
нотично-активними рослинами. Але активного 
розповсюдження виду в межах України та вко-
рінення у природні ценози поки не відзначено.
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Abstract. This article presents the first systematized data on the current distribution in Ukraine of the little-known neophyte 
Sedum sarmentosum (Crassulaceae), a species of East Asian origin. Information is summarized regarding its morphological 
traits, primary and secondary ranges, and ecological-coenotic preferences. This perennial creeping herbaceous plant (a leaf 
succulent) is cultivated as an ornamental groundcover in many countries worldwide, and in some regions it has become 
escaped and naturalized. In Ukraine, it has been reliably recorded in cultivation since the 1980s at the Sofiyivka National 
Dendrological Park of the National Academy of Sciences of Ukraine (Uman, Cherkasy Region). Wild-growing specimens 
were first discovered in 2012 in the city of Uzhhorod, and later in other settlements. The difficulty of distinguishing sponta-
neous occurrences from colonies at former cultivation sites is discussed. A distribution map of S. sarmentosum in Ukraine 
is provided. The species is strictly confined to anthropogenic habitats. It occurs either as solitary plants or in small colonies 
within ruderal communities. In the alien flora of Ukraine, this alien species is classified as a colonophyte or, in some cases, as 
an ephemerophyte, based on its degree of naturalization.
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Вступ

Однією з найнебезпечніших хвороб зернових 
культур є очкова плямистість, або церкоспоре-
льоз, чи прикоренева церкоспорельозна гниль, 

яка спричиняє вилягання пшениці, ячменю і 
жита. Зapaжeння рослин вiдбyвaєтьcя вecнoю у 
фазі виxoдy в тpyбкy. Активному рoзвиткy xвo-
poби cпpияють вoлoгa xoлoднa ociнь, м'якa зимa 
тa пpoxoлoднa весна з опадами (Vusatyy, 2005).
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Вплив передпосівної обробки наночастинками  
срібла та міді на лектин-залежні адаптивні реакції  
Triticum aestivum (Poaceae) до збудника очкової плямистості 
Oculimacula yallundae (Helotiales, Ascomycota)
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Реферат. Досліджено морфометричні параметри та лектинову активність проростків м’якої озимої пшениці (Tri-
ticum aestivum), інокульованих суспензією конідій гриба-збудника очкової плямистості (Oculimacula yallundae), 
за умов передпосівної обробки наночастинками срібла та міді. Показано, що така обробка насіння двох різних 
за стійкістю сортів пшениці (сприйнятливого 'Миронівська 808' і відносно стійкого 'Renan') впливає на ріст 
проростків обох сортів, вміст білка та лектинову активність різних клітинних фракцій. Встановлено, що лектинова 
активність фракцій клітинних стінок і клітинних органел проростків пшениці за інфікування та передпосівної 
обробки була вищою, ніж у неінфікованих проростків. Динаміка лектинової активності різних клітинних фракцій 
внаслідок інфікування відрізнялася. Реакція–відповідь була більш вираженою у проростків відносно стійкого до 
патогена сорту 'Renan'. Передпосівна обробка наночастинками Ag і Cu індукувала лектин-залежні захисні реакції 
проростків пшениці обох досліджуваних сортів. Отримані результати є перспективними для подальшого вивчення 
та використання наночастинок металів для захисту рослин від біотичних та абіотичних чинників.

Ключові слова: Pseudocercosporella herpotrichoides, білок, індекс толерантності, лектинова активність, морфометрія, 
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https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.02.171
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
https://doi.org/10.15407/ukrbotj82.02.171
https://orcid.org/0000-0002-0251-0683
https://orcid.org/0000-0001-9847-8990
https://orcid.org/0000-0001-7802-4166
https://orcid.org/0000-0002-7314-7631
https://orcid.org/0000-0002-8669-5899
mailto:pismennaya64@gmail.com


172 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2025. 82 (2)

Ю.М. ПИСЬМЕННА та ін.

В Україні перші повідомлення про очкову 
плямистість з'явилися ще в 1960-х роках (Dzu-
mabaev, 1963). У 2007 р. хвороба була поширена 
в Західному Лісостепу (Kryuchkova, 2007), а вже 
за кілька років — на території всієї країни (Kry-
uchkova, 2013).

Це одна з хвороб пшениці, яку викликає гриб 
Oculimacula yallundae (Wallwork & Spooner) Crous 
& W. Gams, відомий згідно з даними Mycobank 
(https://www.mycobank.org/) також за такими си-
нонімічними назвами: Cercosporella herpotrichoi-
des Fron, Helgardia herpotrichoides (Fron) Crous & 
W. Gams, Pseudocercosporella herpotrichoides (Fron) 
Deighton, Ramulispora herpotrichoides (Fron) Arx і 
Tapesia yallundae Wallwork & Spooner.

Використання фунгіцидів для захисту рослин 
від O.  yallundae з часом втрачає ефективність, 
оскільки патоген набуває стійкості до них. Ви-
никає необхідність додаткового використання 
хімічних препаратів, що збільшує забруднення 
навколишнього середовища. Крім того, гриб 
зберігається у рештках рослин, які згодом ви-
ступають джерелом інфекції. На сьогодні абсо-
лютно імунних до збудника очкової плямисто-
сті сортів пшениці немає (Vusatyy, 2005).

У пошуках альтернативних засобів захисту 
рослин науковці використовують різноманітні 
підходи, а саме створення генетично захищених 
сортів (Vusatyy, 2005), застосування мікробіоло-
гічних препаратів (Kravchenko et al., 2014) і ви-
користання водних розчинів нанодисперсних 
частинок металів (Lopatko, 2012).

Практичне застосування наночастинок обу-
мовлене їхніми унікальними властивостями: 
антибактеріальними, антифунгальними, про-
тивірусними і ріст-стимулюючими (Chekman, 
2009; Belava et al., 2017; Rizwan et al., 2017; Man-
soor et al., 2021; Tortella et al., 2024). Використан-
ня наночастинок металів для передпосівної 
обробки насіння стимулює стійкість рослин 
до збудників хвороб і несприятливих факторів 
середовища, підвищує їхню продуктивність і 
сприяє отриманню екологічно чистої продукції 
(Masarovičová, Kráľová, 2013; Taran et al., 2016). 
Наночастинки біогенних металів (Cu, Fe, Mn, 
Zn) та Ag активізують антиоксидантні системи, 
пригнічують утворення та накопичення про-
дуктів окиснення ліпідів, спричинені патологіч-
ним процесом за інфікування O.  yallundae (Pa-
nyuta et al., 2016). Індуковану наночастинками 
металів стійкість рослин пшениці до збудника 

очкової плямистості можна оцінити за росто-
вими та фізіологічними параметрами, які відо-
бражають їхній стан за певних умов середовища 
(Lacko-Bartosova et al., 2010; Qiu et al., 2018).

Важливе значення у захисті рослин від па-
тогенів належить лектинам і лектиноподібним 
білкам (Hwang, Hwang, 2011), які взаємодіють з 
поверхнею бактеріальних клітин, спор і гіф гри-
бів, внаслідок чого зупиняється їхній ріст і бло-
кується розвиток патологічного процесу (Kim 
et al., 2015; Moradi et al., 2021). Дослідження ан-
тибактеріальної та антифунгальної активності 
лектинів показують, що мінімум дві третини 
загальної кількості цих рослинних білків і по-
над 90% досліджених лектинів рослин родини 
Fabaceae виявляють бактерицидну та бактері-
остатичну активність. Більшість лектинів про-
демонстрували антибіотичні властивості широ-
кого спектра дії, які охоплюють грампозитивні 
та грамнегативні бактерії. Основною умовою 
токсичності рослинного лектину для грибів є 
спроможність перехресно зв'язувати/зшивати 
поверхневі глікокон'югати клітини патогена, в 
першу чергу молекули хітину. Зв'язування від-
бувається в разі активації кількох активних 
центрів багатовалентної молекули лектину і 
призводить до загибелі клітини патогена або ін-
гібування росту гриба (Konozy et al., 2022).

Відмічено суттєве збільшення активності 
рослинних лектинів не тільки за умов інфіку-
вання O.  yallundae, а й як відповідь здорових 
проростків на обробку неіоногенним розчи-
ном наночастинок металів (Ag, Cu, Fe, Mn, Zn) 
(Panyuta et al., 2016). Це вказує на можливість 
превентивного використання наночастинок для 
передадаптивної індукції ендогенних захисних 
реакцій на можливу патогенну інфекцію (на гі-
потетичну загрозу патогенезу).

Захисна функція лектинів реалізується двома 
шляхами — через безпосередній контакт із від-
повідними вуглеводними рецепторами на по-
верхні чутливої клітини (аглютинація та адгезія), 
або через опосередкований рецепторами мемб-
рани сигнальний шлях, в основі якого лежить 
здатність лектину запускати складний ланцюг 
внутрішньоклітинних перетворень та індукува-
ти реакцію–відповідь (Rudiger, Gabius, 2001).

Захист клітин рослин від хітинвмісних фіто-
патогенів, до яких належить і O. yallundae, обу-
мовлений специфічністю лектинів до мономера 
(N-ацетил-D-глюкозаміну (GlcNAc) і олігомерів 

https://www.mycobank.org/
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хітину, які містяться в клітинній стінці патоге-
на (Mamenko, 2014; Pusztahelyi, 2018). Крім того, 
захисні функції лектинів полягають у переда-
чі сигналів на клітинному рівні. Це пов'язано з 
іонними потоками, які є результатом зміни про-
никності мембран при зв'язуванні мономерів 
клітинних оболонок фітопатогенів лектинами 
рослин (Belava et al., 2009). Як наслідки такого 
сигналінгу в клітині відбуваються зміни в екс-
пресії генів; зокрема, показано активацію екс-
пресії генів лектинів, синтез de novo та накопи-
чення відповідних мРНК, а також пригнічення 
експресії генів і суттєве падіння рівня мРНК де-
фензинів на початкових етапах патогенезу (Be-
lava et al., 2010).

Метою нашої роботи було дослідити зміни 
морфометричних параметрів та лектинової ак-
тивності (ЛА) різних клітинних фракцій проро-
стків озимої пшениці за обробки наночастинка-
ми Ag і Cu та інфікування Oculimacula yallundae 
для оцінки індукції стійкості до патогена.

Матеріали та методи

Матеріалом дослідження були два різних за 
стійкістю до Oculimacula yallundae сорти озимої 
м’якої пшениці (Triticum aestivum L.): сприй-
нятливий сорт вітчизняної селекції 'Миронів-
ська 808' і відносно стійкий зарубіжної селекції 
'Renan', який містить ген Pch1 — один із відомих 
генів стійкості до гриба (Liatukas, Ruzgas, 2008). 
Таку модель широко використовують у фітопа-
тологічних дослідженнях.

Простерилізоване насіння пшениці обох сор-
тів замочували у колоїдних розчинах наночас-
тинок Ag і Cu (1 частина колоїдного розчину на-
ночастинок  : 100 частин води — концентрація, 
рекомендована виробником) упродовж 4 год, 
потім відмивали дистильованою водою і помі-
щали на добу в термостат за температури 25 °С. 
Контролем було насіння, замочене у дистильо-
ваній воді.

Колоїдні розчини наночастинок біогенних 
металів Ag і Cu отримали шляхом диспергу-
вання гранул відповідних металів імпульсами 
електричного струму з амплітудою 100–2000 
А у воді (Lopatko et al., 2009). Максимальний 
розмір наночастинок не перевищував 100 нм. 
Вміст наночастинок у колоїдних розчинах ста-
новив: Ag+Ag2O — 0,75 мг/л, Cu — 0,37 мг/л. 
Препарати були надані кафедрою технології 

конструкційних матеріалів і матеріалознавства 
Національного університету біоресурсів і при-
родокористування України.

Проростки (по 100 одиниць) вирощували 
в хімічно-нейтральних контейнерах (9  ×  8  ×  8 
см) на 4/5 висоти наповнених кварцовим піс-
ком (марка ВС-050-2 за ГОСТ 22551−77, фрак-
ція № 4) в лабораторних умовах за 16-годинного 
фотоперіоду, інтенсивності освітлення 2–3 клк, 
температури повітря 25/20 °С (день/ніч) та во-
логості повітря 60%. Постійну вологість суб-
страту (70%) підтримували додатковим внесен-
ням живильного середовища Хогланда-Арнона 
(Hoagland, Arnon, 1950).

7-добові проростки пшениці інфікували 
суспензією конідій (титр 5–7  ×  104 КУО/см3) 
високовірулентного штаму 543  7/1 O.  yallundae 
(Belava et al., 2009), наданого лабораторією іму-
нітету сільськогосподарських рослин до хвороб 
Інституту захисту рослин НААН України.

Вимірювання досліджуваних показників 
проводили через 24, 48, 72, 96 та 120 год після 
інфікування.

Площу листкової пластинки першого 
справжнього листка визначали за формулою 
(Anikeev, Kutuzov, 1961):

S = 2/3×R×x,
де S — площа листкової пластинки, см2; R — 
ширина листка біля основи, см; x — довжина 
листка, см.

Індекс толерантності (ІТ, %) вираховували за 
співвідношенням довжини (маси) надземної та 
підземної частин проростків дослідного і кон-
трольного варіантів (Wilkins, 1978):

IT =     довжина (маса) надземної (підземної) частини досліду      × 100%
           довжина (маса) надземної (підземної) частини контролю

Активність лектиноподібних білків визнача-
ли у двох фракціях: клітинних стінок (КС) та 
клітинних органел (КО). Лектиноподібні білки 
виділяли за стандартним методом з нашими мо-
дифікаціями (замінили фільтрування через па-
перовий фільтр на центрифугування) (Pysmen-
na et al., 2014).

Лектинову активність визначали методом ра-
тусеритроаглютинації (Pogorila et al., 2002) та 
розраховували як значення, обернене до міні-
мальної концентрації білка, що спричинила аг-
лютинацію еритроцитів щура.

Вміст загального білка визначали за методом 
Бредфорда (Bradford, 1976).
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Біологічна повторність дослідів 3-разова, 
аналітична — 9-разова. В роботі представлені 
середні дані, відмінності між варіантами дослі-
дів вважали вірогідними при рівні значимості 
Р  ≤  0,05 за критерієм Стьюдента (програмний 
пакет Microsoft Excel).

Результати та обговорення

Інформативним маркером фізіологічного стану 
рослин є їхній ріст, тому гальмування або при-
скорення росту є ознакою стресового стану. Ре-
акцію проростків пшениці двох досліджуваних 
сортів на дію наночастинок Ag і Cu та інфіку-
вання суспензією конідій O.  yallundae, а також 
на сумісну дію наночастинок цих металів із 
збудником очкової плямистості, оцінювали за 
зміною приросту довжини та маси пагонів і ко-
ренів і виражали як ІТ. Індекс толерантності ко-
ливався впродовж дослідження в усіх варіантах 
досліду (табл. 1).

У проростків пшениці сорту 'Миронівська 
808' упродовж перших двох діб спостерігали 
зменшення приросту листків відносно контр-
олю, що підтверджують значення ІТ за довжи-
ною і масою. Це свідчить про негативний вплив 
досліджуваних чинників на ріст листків у про-
ростків цього сорту. Проте, на 120-ту годину 
значення ІТ становило близько 100%, що може 
бути результатом вмикання адаптивних меха-
нізмів у рослині на дію наночастинок металів 
(Ag або Cu) і/або збудника очкової плямистості.

Ростова реакція коренів проростків сорту 
'Миронівська 808' на дію досліджуваних чинни-
ків дещо відрізнялася. Спостерігали поступову 
стимуляцію росту коренів. На 120-ту годину до-
сліду довжина коренів зростала на 32, 21 і 19% 
за обробки наночастинками Ag і Cu та іноку-
ляції O.  yallundae відповідно. Сумісна дія інфі-
кування та наночастинок металів спричиняла 
зростання ІТ на 46% за обробки Ag і на 25% за 
обробки Cu. Маса коренів проростків 'Миро-
нівська 808' у разі використання наночастинок 
Ag або Cu була на рівні контролю, тоді як іно-
куляція суспензією конідій O. yallundae спричи-
няла зниження маси на 26% відносно контролю. 
Таким чином, одночасно з видовженням коре-
нів, за інфікування відмічено зниження їхньої 
маси, що може бути наслідком синтезу патоге-
ном ауксиноподібних регуляторів росту рослин, 
які можуть індукувати саме такий ріст.

У проростків пшениці 'Renan' виявлений 
на 24-ту годину ріст-стимулюючий вплив усіх 
досліджуваних чинників на листки поступо-
во нівелювався і на 120-ту годину значення ІТ 
становило близько 100%; відповідно, суттєвий 
вплив не виявлений. Проте через 120 год перед-
посівна обробка наночастинками Ag спричиня-
ла зростання маси листків на 25%, а інокуляція 
суспензією конідій гриба — на 17% відносно 
контролю. Такі зміни показників ростових про-
цесів підтверджують короткочасний стимулю-
ючий вплив гриба на тканини рослини-хазяїна 
з метою залучення/накопичення біомаси для 
підготовки до репродуктивного періоду (Pa-
nyuta et al., 2018). У проростків пшениці цього 
сорту спостерігали пригнічення росту коренів 
на 11% за обробки наночастинками Cu, тоді як 
за обробки наночастинками Ag або інокуляції 
суспензією конідій гриба статистично достовір-
них змін не виявили. Маса коренів проростків 
пшениці 'Renan' у разі використання наночасти-
нок Ag або Cu була на рівні контролю, а інфіку-
вання стимулювало зростання цього показника 
на 69% у порівнянні з контролем.

За сумісної дії наночастинок металів (Ag або 
Cu) і збудника очкової плямистості відмічено 
сортоспецифічний вплив на ріст проростків 
пшениці досліджуваних сортів. Значення ІТ 
проростків 'Renan' на 120-ту годину було набли-
жене до 100%, тоді як для проростків 'Миронів-
ська 808' виявлено зростання цього показника. 
Це свідчить про індукцію наночастинками і Ag, 
і Cu (у разі передпосівної обробки насіння) за-
хисних реакцій у проростків пшениці досліджу-
ваних сортів. Слід зазначити, що у проростків 
'Renan' за сумісної дії наночастинок металів і 
патогена значення індексу ІТ нижчі, ніж у про-
ростків сприйнятливого сорту 'Миронівська 
808'. При цьому значення ІТ відрізнялися за-
лежно від органу: ІТ за довжиною був суттєво 
більшим у коренях (з 48-ї години), а ІТ за ма-
сою — в листках (з 72-ї години). Таким чином, 
сумісний вплив інфікування та наночастинок 
спричинював не тільки сортоспецифічні, а й ор-
ганоспецифічні відповіді рослинного організму.

Важливе значення для росту рослин і реалі-
зації генетично-детермінованого потенціалу 
продуктивності має площа поверхні основного 
органу фотосинтезу — листка.

Згідно з результатами, представленими в 
табл. 2, передпосівна обробка насіння пшениці 
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досліджуваних сортів наночастинками Ag, іноку-
ляція проростків суспензією конідій O. yallundae 
та сумісна дія наночастинок металів (Ag або Cu) і 
збудника очкової плямистості спричиняли збіль-
шення площі листкової пластинки проростків.

У проростків пшениці 'Миронівська 808' пло-
ща листкової пластинки порівняно з контролем 
достовірно збільшувалася за обробки нано-
частинками Ag (на 72-гу, 96-ту години) та іноку-
ляції суспензією конідій збудника очкової пля-
мистості (на 48-му, 72-гу години), тоді як у разі 
використання наночастинок Cu достовірної 
різниці не виявлено. Сумісна дія наночастинок 

металів і патогена на 120-ту годину сприя-
ла збільшенню площі листкової пластинки на 
20,5% за обробки Ag і 17,0% за обробки Cu по-
рівняно з контролем, отриманим із насіння, не-
обробленого наночастинками.

Для проростків пшениці 'Renan' статистич-
но достовірні зміни площі листкової пластин-
ки виявлені за інокуляції збудником очкової 
плямистості на 24-ту і 96-ту години (на 17,0 
та 16,8% відповідно). За обробки наночастин-
ками Ag статистично достовірні зміни зареє-
стровано на 72-гу годину (зростання на 13,2%). 
За обробки наночастинками Cu статистично 

Таблиця 1. Індекс толерантності різних частин проростків озимої пшениці, інфікованих Oculimacula yallundae, 
за обробки наночастинками Ag і Cu *
Table 1. Tolerance index of various parts of winter wheat seedlings infected with Oculimacula yallundae and under the 
action of Ag and Cu nanoparticles *

Індекс толерантності за довжиною, %

Варіант
Листки Корені

24 год 48 год 72 год 96 год 120 год 24 год 48 год 72 год 96 год 120 год
'Миронівська 808'

Д/K 83 102 107 93 97 84 99 118 94 119
K+Ag/K 97# 92# 115# 108# 95 99# 95 127# 106# 132#

K+Cu/K 98# 90# 109 94 99 99# 104# 105# 87# 122
Д+Ag/К 92# 102 100# 100# 107# 89# 117# 112# 116# 146#

Д+Cu/К 98# 101 113# 106# 104# 90# 118# 135# 119# 125#

'Renan'
Д/K 109 105 110 95 95 90 105 88 96 100
K+Ag/K 107 104 108 96 96 106# 99# 114# 95 99
K+Cu/K 116# 106 107 97 98 91 90# 98# 91# 89#

Д+Ag/К 109 106 107 113# 103# 99# 104 94# 85# 104
Д+Cu/К 114# 103 115# 106# 100# 97# 96# 86 95 95#

Індекс толерантності за масою, %

Варіант
Листки Корені

24 год 48 год 72 год 96 год 120 год 24 год 48 год 72 год 96 год 120 год
'Миронівська 808'

Д/K 77 85 96 101 100 76 67 91 76 74
K+Ag/K 107# 91# 142# 133# 101 124# 81# 123# 131# 96#

K+Cu/K 94# 78# 124# 107# 106# 104# 68# 102# 99# 104#

Д+Ag/К 81 94# 108# 111# 117# 83# 86# 100# 113# 130#

Д+Cu/К 94# 94# 133# 128# 104 83# 100# 114# 113# 90#

'Renan'
Д/K 99 115 111 118 117 90 111 104 175 169
K+Ag/K 103# 112 103# 113 89# 102# 112 100 161# 95#

K+Cu/K 107# 103# 100# 90# 96# 113# 96# 95# 133# 100#

Д+Ag/К 107# 117 105# 139# 125# 129# 100# 113# 200# 183#

Д+Cu/К 107# 106# 116 122 90# 114# 89# 100 117# 117#

* Тут і в наступних таблицях позначено: К — контроль, Д — дослід (інфіковані проростки); # позначено статистично 
значимі відмінності.
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достовірних змін упродовж експерименту не 
виявлено. У разі сумісної дії наночастинок ме-
талів і патогена ріст-стимулюючий ефект, по-
рівняно з контролем, спостерігався впродовж 
дослідження і на 120-ту годину був більшим 
за використання наночастинок Ag (23,9%), ніж 
наночастинок Cu (13,6%).

Порівняльна оцінка двох різних за стійкістю 
сортів показала, що площа листкової пластин-
ки, а опосередковано і потенційна продуктив-
ність рослин, не змінювалися за дії наночасти-
нок Cu, а за дії наночастинок Ag збільшувалися 
лише для сорту 'Миронівська 808'. Інфікуван-
ня проростків пшениці O.  yallundae викликало 
збільшення площі листкової пластинки у про-
ростків обох сортів. За сумісної дії патогена та 
наночастинок металів збільшення площі лист-
кової пластинки в обох сортів відмічене у разі 
використання Ag, а захисний вплив Cu про-
явився тільки для сорту 'Миронівська 808'.

Отримані дані узгоджуються з результатами 
попередніх наукових досліджень. Так, було по-
казано, що за обробки наночастинками срібла 
знижуються показники схожості насіння, спо-
вільнюється ріст і приріст сирої ваги коренів 
та гіпокотилю, зменшується вміст хлорофілів, 
загального білка та цукрів (Cvjetko et al., 2017; 
Pittol et al., 2017; Al-Huqail et al., 2018), індуку-
ється реактивний окислювальний стрес, інгібу-
ються процеси фотосинтезу (асиміляція CO2), 

знижується продуктивність рослин (Das et al., 
2018), знижуються індукований мітотичний 
індекс і активність антиоксидантної системи, 
спричинюється окиснювання ДНК (Cvjetko et al., 
2017). Загальна токсичність сполук срібла може 
провокувати зміни морфометричних показни-
ків, маси рослини (показано на модельних рос-
линах м’якої пшениці, сорго та ін.). Найбільший 
регуляторний ефект спостерігається на початко-
вих етапах розвитку рослин (Matras et al., 2022).

Встановлено, що залежно від дози обробка 
наночастинками Cu або не позначається на по-
казниках росту й розвитку, або виявляється на 
пізніших етапах онтогенезу, а саме впливає на 
якість плодів (індукує накопичення біологічно 
активних сполук: вітаміну С, лікопіну, фено-
лів, флавоноїдів) та індукує більшу антиокси-
дантну здатність, зокрема підвищує активність 
основних ферментів — каталази і супероксид-
дисмутази (López-Vargas et al., 2018). Зазнача-
ється, що з досліджених однодольних рослин 
пшениця є набагато менш чутливою до присут-
ності наночастинок міді порівняно з рисом або 
кукурудзою, і результат залежить від способу 
внесення наночастинок і балансу показників 
концентрації та умов вирощування (Feigl, 2023). 
Низькі концентрації наночастинок підвищува-
ли показники росту і продуктивності (Yasmeen 
et al., 2018; Badawy et al., 2021), більш високі кон-
центрації часто гальмують ріст рослин пшениці 

Таблиця 2. Площа листкової пластинки першого справжнього листка проростків озимої пшениці за 
інфікування Oculimacula yallundae та дії наночастинок Ag і Cu
Table 2. Leaf area of the first true leaf of winter wheat seedlings infected with Oculimacula yallundae and under the 
action of Ag and Cu nanoparticles

Варіант
Площа листкової пластинки, см2

24 год 48 год 72 год 96 год 120 год
'Миронівська 808'

К 3,63±0,17 4,14±0,11 4,42±0,13 4,68±0,15 5,22±0,16
К+Ag 3,82±0,14 4,02±0,17 5,04±0,16# 5,58±0,20# 5,69±0,19
К+Cu 3,49±0,11 4,05±0,10 4,27±0,17 4,74±0,19 5,14±0,20
Д 3,29±0,18 3,76±0,12# 3,76±0,11# 4,92±0,18 5,68±0,20
Д+Ag 3,79±0,08 4,08±0,15 4,22±0,19 5,27±0,23# 6,29±0,24#

Д+Cu 4,04±0,16 4,06±0,12 4,76±0,22 5,58±0,22# 6,11±0,20#

'Renan'
К 2,83±0,10 3,57±0,13 3,65±0,15 3,89±0,17 4,27±0,15
К+Ag 2,97±0,11 3,92±0,18 4,13±0,15# 4,17±0,16 4,47±0,21
К+Cu 2,94±0,14 3,93±0,16 4,03±0,15 4,05±0,14 4,37±0,17
Д 3,31±0,15# 3,88±0,15 3,97±0,17 4,51±0,19# 4,75±0,21
Д+Ag 3,32±0,15# 4,09±0,18# 4,51±0,19# 5,26±0,18# 5,29±0,22#

Д+Cu 3,37±0,12# 3,69±0,15 3,98±0,15 4,69±0,20# 4,85±0,18#
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(Dimkpa et al., 2012; Kacziba et al., 2023). Таким 
чином, як і в нашому досліді, для різних сортів 
пшениці (і залежно від умов обробки і вирощу-
вання) показано, що одна й та сама доза нано-
частинок Cu може ініціювати стимулюючі або 
інгібуючі процеси.

Важливим показником життєздатності рос-
лин є вміст білка. Флуктуації рівня білка впро-
довж росту свідчать про його синтез de novo 
(Raikhel et al., 1984). Зміни умов навколишнього 
середовища, внесення добрив, обробка регуля-
торами росту, пестицидами, дія біотичних та 
абіотичних чинників впливають на кількісний 
вміст білка і спричиняють значні коливання 
цього показника. Тому зміни вмісту загального 
білка за патогенезу є складовою комплексу за-
хисних реакцій рослинного організму (Ferreira 
et al., 2007; Dos Santos, Franco, 2023).

У контролі та за інфікування вміст загально-
го білка у фракціях КС і КО у листках і коренях 
проростків 'Renan' був нижчим, ніж у пророст-
ків 'Миронівська 808' (табл. 3).

Передпосівна обробка наночастинками Ag і 
Cu не спричиняла достовірних змін у вмісті біл-
ка в обох клітинних фракціях проростків дослі-
джуваних сортів.

За сумісної дії наночастинок металів (Ag або 
Cu) і збудника очкової плямистості зміни вміс-
ту білка в більшості дослідних варіантів були на 
рівні похибки, і будь-якої залежності не просте-
жувалось.

Визначення лектинової активності проро-
стків пшениці різних за стійкістю до збудни-
ка очкової плямистості сортів у контрольному 
варіанті показало, що у проростків сорту 'Ми-
ронівська 808' лектинова активність фракції 
клітинних стінок і фракції клітинних органел 
була вищою у коренях (рис. 1А, 1C, 2А, 2C). 
Подібну тенденцію спостерігали у проростків 
сорту 'Renan' для лектинової активності фрак-
ції клітинних органел (рис. 2B, 2D), а лектинова 
активність фракції клітинних стінок у коренях 
була вищою впродовж перших 48 год (рис. 1B, 
1D). Отримані результати узгоджуються з дани-
ми Raikhel et al. (1984), згідно з якими у коренях 
міститься більша кількість лектинів, ніж у сте-
блах і листках.

Порівняння лектинової активності різних 
клітинних фракцій проростків пшениці, відмін-
них за чутливістю/сприйнятливістю до збуд-
ника очкової плямистості сортів, показало, що 

проростки досліджуваних сортів відрізнялися 
за величиною лектинової активності в коренях 
і листках. Лектинова активність обох фракцій у 
коренях була вищою у сорту 'Миронівська 808', 
а у листках — у 'Renan'.

Інокуляція суспензією конідій збудника оч-
кової плямистості спричиняла підвищення лек-
тинової активності різних клітинних фракцій і 
в коренях, і в листках проростків пшениці обох 
сортів (див. рис. 1, 2).

Лектинова активність фракції КС збільшува-
лася порівняно з контролем у проростків пшени-
ці обох сортів. Максимальні значення лектинової 
активності у проростків сорту 'Миронівська 808' 
зафіксовані через 24 год (152,17 (мкг/мл)−1 у 
листках і 200,74 (мкг/мл)−1 у коренях), а у проро-
стків 'Renan' — через 48 год (450,52 (мкг/мл)−1 у 
листках і 302,22 (мкг/мл)−1 у коренях). Динаміка 
лектинової активності фракції КС була фазною 
і відрізнялася в різних органах проростків пше-
ниці дослідних сортів. У проростків сорту 'Ми-
ронівська 808' лектинова активність фракції КС 
у листках мала три піки: через 24, 72 і 120 год, а 
у коренях — два: через 24 і 96 год. У проростків 
'Renan' лектинова активність фракції КС у лист-
ках і коренях мала два піки — через 48 і 120 год 
та через 48 і 96 год відповідно.

Лектинова активність фракції КО сильніше 
зростала у листках і коренях проростків сорту 
'Миронівська 808' (у 1,5–3,7 раза порівняно з 
контролем), ніж у проростків 'Renan' (у 1,4–2,6 
раза порівняно з контролем). Зміна лектинової 
активності фракції КО також мала фазний ха-
рактер: перший пік спостерігали через 48 год (за 
винятком листків проростків 'Renan' з піком че-
рез 24 год), а другий — через 96 год.

На початкових етапах взаємодії рослина-жи-
витель і патоген відбувається міжклітинне роз-
пізнавання, в якому беруть участь лектини та 
лектиноподібні білки КС. У проростках 'Renan' 
лектинова активність, а отже опосередковано 
і вміст лектиноподібних білків, є більшими у 
фракції КС, що, ймовірно, забезпечує його вищу 
стійкість до патогена, ніж сорту 'Миронівська 
808', у якого лектинова активність вища у фрак-
ції КО. Таким чином, захисні механізми у сприй-
нятливого сорту 'Миронівська 808' активувалися 
пізніше, вже безпосередньо в клітині, на відміну 
від стійкого сорту 'Renan', у якого ці механізми 
запускалися ще на рівні клітинної стінки. Мож-
ливо, супресори гриба пригнічували лектинову 
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активність фракцій КС у проростків пшениці 
сорту 'Миронівська 808', на відміну від 'Renan'.

Передпосівна обробка наночастинками Ag і 
Cu підвищувала лектинову активність у більшо-
сті варіантів, але зростання лектинової актив-
ності було меншим, ніж за інокуляції суспензі-
єю конідій збудника очкової плямистості.

За передпосівної обробки наночастинка-
ми Ag і Cu максимальна лектинова активність 
фракції КС у листках проростків пшениці 'Ми-
ронівська  808' була через 24 год. Одночасно 
вона була більшою за лектинову активність 
необроблених проростків. У подальшому вона 
знижувалася і через 120 год була нижчою, ніж 
у контролі.

За обробки наночастинками Ag лектинова 
активність фракції КС у коренях проростків 
пшениці 'Миронівська 808' була нижчою (24–96 
год) або на рівні контролю, а за обробки нано-
частинками Cu — вищою, ніж у контролі, за ви-
нятком 48 год.

Максимальна лектинова активність фрак-
ції КС у листках проростків пшениці 'Renan' за 
обробки наночастинками Ag через 24 год була 
вищою за контроль, а згодом — на рівні (48 і 
96 год) або нижчою (72 і 120 год) за контроль. 
За обробки наночастинками Cu лектинова ак-
тивність фракції КС була нижчою за контроль 
упродовж всього експерименту.

Лектинова активність фракції КС у коренях 
проростків 'Renan' за дії наночастинок Ag була 
вищою, за винятком 96 год, а за дії наночастинок 
Cu — нижчою за контроль, за винятком 72 год.

Лектинова активність фракції КО у листках 
проростків пшениці 'Миронівська  808' за об-
робки наночастинками металів була вищою 
порівняно з контролем у 1,1–5,6 раза за викори-
стання Ag (за винятком 72 год) і у 1,2–1,7 раза 
за використання Сu. Зазначимо також, що че-
рез 96 год лектинова активність фракції КО за 
обробки наночастинками Ag була вищою у 1,5 
раза, ніж за інфікування. У разі обробки нано-
частинками Ag спостерігали два піки лекти-
нової активності — через 48 і 96 год, тоді як за 
обробки наночастинками Cu — лише один пік, 
через 48 год.

У коренях проростків пшениці 'Миронів-
ська  808' лектинова активність фракції КО за 
обробки наночастинками Ag через 24, 48 і 96 
год була нижчою за контроль, а через 72 і 120 
год — вищою. У разі обробки наночастинками 

Cu лектинова активність фракції КО була ви-
щою або на рівні (48 год) контролю. За обробки 
наночастинками металів у коренях проростків 
'Миронівська 808' спостерігали один пік (96 год) 
лектинової активності фракції КО.

За сумісної дії наночастинок металів і збуд-
ника очкової плямистості лектинова активність 
фракції КС у проростків пшениці обох сортів 
була вищою, ніж у неінфікованих, але обробле-
них проростків.

Дія Cu викликала більший ефект, ніж Ag для 
сорту 'Миронівська 808'. Лектинова активність 
фракції КС інфікованих проростків пшени-
ці 'Миронівська 808' із необробленого насіння 
була вищою в 1,3–2,2 раза за дії Ag і в 1,2–2,6 
раза за дії Cu, ніж за сумісного впливу. Про-
те, у 'Renan' лектинова активність інфікованих 
проростків із необробленого наночастинками 
насіння була вищою або на рівні лектинової ак-
тивності інфікованих проростків із насіння, об-
робленого наночастинками Cu, у 1,4–5,9 раза.

Динаміка лектинової активності фракції КС 
була фазною і відрізнялася у сортів: у пророст-
ків 'Миронівська 808' піки спостерігали через 24 
і 96 год, а у проростків 'Renan' — 48 і 96 год.

У коренях інфікованих проростків пшениці 
обох сортів із обробленого наночастинками на-
сіння динаміка лектинової активності фракції 
КС була подібна до такої в листках.

Отже, обробка насіння наночастинками Ag і 
Сu сприяла підвищенню лектинової активнос-
ті фракції КС проростків пшениці обох сортів. 
Підвищення лектинової активності може бути 
пов’язане з тим, що клітинна стінка є першим 
бар’єром, який взаємодіє з екзогенним стресо-
ром, а лектини й лектиноподібні білки клітин-
ної стінки беруть участь у сприйнятті та пере-
дачі зовнішнього сигналу в різні компартменти 
клітини.

За інфікування проростків, отриманих із на-
сіння, обробленого наночастинками металів, 
лектинова активність фракції КО у листках 
була вищою, ніж у неінфікованих проростків із 
обробленого наночастинками насіння у сорту 
'Миронівська 808' в 1,6–2,8 раза за дії Ag і 1,1–
2,3 раза за дії Cu, а у 'Renan' — в 1,4–2,9 раза за 
дії Ag і в 1,9–3,8 раза за дії Cu. Отже, нами було 
виявлено, що у листках проростків обох сортів 
за сумісної дії наночастинок і патогена лектино-
ва активність фракцій КО була вищою, ніж за 
інфікування без обробки наночастинками.
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Рис. 1. Лектинова активність фракції клітинних стінок проростків різних сортів Triticum aestivum за інфікування 
Oculimacula yallundae та дії наночастинок Ag і Cu. А: 'Миронівська 808' (надземна частина); B: 'Renan' (надземна ча-
стина); C: 'Миронівська 808' (підземна частина); D: 'Renan' (підземна частина)
Fig. 1. Lectin activity of cell walls of winter wheat seedlings infected with Oculimacula yallundae and under the action of Ag 
and Cu nanoparticles. A: 'Myronivska 808' (shoot); B: 'Renan' (shoot); С: 'Myronivska 808' (root); D: 'Renan' (root)
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Рис. 2. Лектинова активність фракції клітинних органел проростків різних сортів Triticum aestivum за інфікування 
Oculimacula yallundae та дії наночастинок Ag і Cu. А: 'Миронівська 808' (надземна частина); B: 'Renan' (надземна ча-
стина); C: 'Миронівська 808' (підземна частина); D: 'Renan' (підземна частина)
Fig. 2. Lectin activity of cell organelles of winter wheat seedlings infected with Oculimacula yallundae and under the action of 
Ag and Cu nanoparticles. A: 'Myronivska 808' (shoot); B: 'Renan' (shoot); C: 'Myronivska 808' (root); D: 'Renan' (root)
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За інфікування проростків, отриманих із на-
сіння обробленого наночастинками металів, 
лектинова активність фракції КО у коренях 
була на рівні або вищою, ніж у неінфікованих 
проростків із обробленого наночастинками на-
сіння: у сорту 'Миронівська 808' в 1,4–4,0 раза 
за дії Ag і в 1,6–3,7 раза за дії Cu, а у 'Renan' — 
в 1,6–5,6 раза за дії Ag і в 1,2–2,6 раза за дії Cu. 
Максимальні значення лектинової активності 
фракцій КО у коренях проростків обох сортів 
відмічено через 48 і 96 годин.

За даними наших досліджень, динаміка лек-
тинової активності клітинних стінок і органел 
суттєво відрізняються. Ці відміни характерні 
не тільки для різних клітинних фракцій, а й для 
різних частин проростків і різних сортів. Це 
може бути обумовлено різним функціональним 
значенням лектиноподібних білків залежно від 
клітинної та органної локалізації у проростків 
різних за стійкістю сортів. За результатами на-
ших досліджень можна зробити висновок, що 
у системі рослина-живитель–патоген реакція–
відповідь на дію збудника очкової плямистості 
більш яскраво виражена у проростків стійкого 
сорту 'Renan', ніж у сприйнятливого сорту 'Ми-
ронівська 808'.

Передпосівна обробка наночастинками Ag 
і Cu підвищувала лектинову активність дослі-
джуваних клітинних фракцій інфікованих про-
ростків пшениці обох досліджуваних сортів, 
але більшою мірою у сорту 'Миронівська 808'.

Висновки

Інфікування проростків пшениці різних за чут-
ливістю сортів грибом O.  yallundae викликало 
збільшення маси листків і коренів у проростків 
сорту 'Renan', що обумовлено продукуванням 
патогеном речовин, які стимулюють ріст рос-
лини-живителя. Високі значення ІТ проростків 
сорту 'Renan' свідчать про швидше залучення 
ними лектин-залежних адаптивних процесів 
порівняно з проростками сорту 'Миронівська 
808' для зменшення впливу O.  yallundae. Пе-
редпосівна обробка наночастинками Ag і Cu 
також виявила позитивний вплив на морфоме-
тричні показники проростків обох сортів, про 
що свідчать значні показники ІТ. Зміни вміс-
ту білка в обох клітинних фракціях (КС і КО) 
проростків різних за стійкістю сортів пшениці 
не виявили суттєвих відмінностей показника 

за дії наночастинок металів (Ag або Cu) і збуд-
ника очкової плямистості. Реакція–відповідь 
проростків пшениці обох сортів на інфікуван-
ня O.  yallundae проявлялася у швидшій зміні 
лектинової активності фракції КС, найвищі 
значення якої зафіксовані через 24–48 год піс-
ля зараження. У фракції КО максимальна лек-
тинова активність за інфікування виявлена пі-
зніше — через 48 та 96 год. За інфікування O. 
yallundae передпосівна обробка наночастинка-
ми Ag і Cu сприяла активізації захисних реак-
цій у проростків пшениці обох досліджуваних 
сортів, зокрема збільшенню лектинової актив-
ності клітинних стінок і органел. У інфікованих 
проростків пшениці передпосівна обробка на-
ночастинками металів призвела до істотного 
підвищення лектинової активності, при цьому 
відмічено фракційну, органозалежну та сор-
тоспецифічну відмінності, а в неінфікованих 
вплив наночастинок був неоднозначним і змін-
ним у часі.

Отримані результати є основою для подаль-
ших досліджень, детального вивчення та ви-
користання наночастинок металів для захисту 
рослин як від біотичних, так і абіотичних чин-
ників.

Подяки

Висловлюємо подяку Інституту захисту рос-
лин НААН України за наданий для досліджен-
ня штам гриба. Висловлюємо також подяку 
д.  техн.  н. К.Г. Лопатьку, професору кафедри 
технології конструкційних матеріалів і мате-
ріалознавства Національного університету бі-
оресурсів і природокористування України за 
люб’язно надані для експерименту колоїдні роз-
чини наночасток срібла та міді.
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Вплив обробки наночастинками срібла та міді на адаптивні реакції озимої пшениці

Effect of pre-sowing treatment with silver and copper nanoparticles 
on the lectin dependent adaptive reactions of Triticum aestivum (Poaceae) 
to the eyespot causal agent Oculimacula yallundae (Helotiales, Ascomycota)
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Abstract. Morphometric parameters and lectin activity of seedlings of soft winter wheat (Triticum aestivum) inoculated with 
conidial suspension of Oculimacula yallundae, an eyespot causal agent, were studied under conditions of pre-sowing treat
ment with silver and copper nanoparticles. The study revealed that the seed treatment of two wheat cultivars of different 
resistance (a susceptible 'Myronivska 808' and a relatively resistant 'Renan') affects the seedling growth of both cultivars as 
well as protein content and lectin activity of various cellular fractions. It has been found that the lectin activity of cell wall 
fractions and cell organelles in wheat seedlings at the infection and pre-sowing treatment is higher than in uninfected seed-
lings. The dynamics of lectin activity of various cell fractions during infection differed. The reaction-response effect was more 
pronounced in seedlings of the 'Renan' cultivar relatively resistant to the pathogen. Pre-sowing treatment with Ag and Cu 
nanoparticles induced lectin-dependent defense responses in wheat seedlings of both studied cultivars. The obtained results 
hold potential for further research and use of metal nanoparticles for plant protection against biotic and abiotic factors.

Keywords: lectin activity, morphometry, nanoparticles, pathogen, protein, Pseudocercosporella herpotrichoides, tolerance in-
dex, winter wheat
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