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На обкладинці: Alisma plantago-aquatica L., поздовжній 
зріз кореневого апекса зі схизогенним типом аеренхіми 
(див. статтю Овчаренко, Шевченко на стор. 197−205 у 
цьому номері).
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Atriplex L. is a plant genus with about 250 currently 
recognized species belonging to the family Amaran-
thaceae s. l., subfamily Chenopodioideae (often reco-
gnized as a separate family Chenopodiaceae s.  str.) 
(see Kadereit et al., 2010; Žerdoner Čalasan et al., 
2022; POWO, 2025–onward). The genus is quite 
diverse and widely distributed. It includes many 
desert and seaside plant species, halophytes, and 
often plants of anthropogenic plant communities. 

Representatives of Amaranthaceae subfam. Cheno-
podioideae (Chenopodiaceae s. str.) are important 
components of the flora and vegetation in arid and 
saline regions; they also often occupy arable fields, 
roadsides, wastelands, and other disturbed habitats 
(Akhani et al., 1997; Kochánková, Mandák, 2008; 
Šerá et al., 2023).

Only a few clades of Atriplex are represented 
by C3 plants, but most species of the genus are C4 
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Atypical cristae in bundle sheath mitochondria in leaves of 
Atriplex tatarica (Chenopodiaceae s. str. / Amaranthaceae s. l.)
Olha FEDIUK *, Ninel BILYAVSKA , Yuri AKIMOV, Olena ZOLOTAREVA
M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine, 
2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine
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Abstract. Electron microscopic analysis of leaf ultrastructure patterns of Atriplex tatarica (Chenopodiaceae s. str. / Amaran-
thaceae s. l.) revealed a prominent feature in mitochondria in bundle sheath cells (BSCs). Our studies of developing leaves of 
A. tatarica collected in the Novobilychi neighborhood of Sviatoshyn District (Kyiv City, Ukraine) demonstrated that the in-
ternal mitochondrial structure in BS cells is significantly different from that in other cells. Many BSc mitochondria have two 
types of cristae, normal and atypical ones. The atypical cristae represented with curved lamellae are oriented along the longi-
tudinal axis of a mitochondrion or at some angles to it. Such mitochondria appear to be widely distributed within the BS cells 
in leaves of A. tatarica and are highly abundant (probably between 70 and 90%), but have not been observed in mitochondria 
from cells of other chlorenchymal and epidermal tissues. These abnormal mitochondria can only be identified by the presen-
ce of atypical cristae; no other differences in their fine structure have been observed. In many cases, such mitochondria are 
found in close proximity to chloroplasts. A functional connection between the architecture of atypical cristae and their phy-
siological function in BS cells is possible. The close proximity of these mitochondria to chloroplasts indicates that they may 
play an important role in cellular energy or metabolite transport.
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plants (one of the largest C4 clades in eudicots, ac-
cording to Žerdoner Čalasan et al., 2022), with a 
characteristic leaf anatomy known as Kranz anato
my (Hatch, 1987). The C4 pathway of photosyn
thesis is thought to have played an important role 
in the evolutionary success of the genus Atriplex, as 
most successful of its species that now are distribu
ted almost throughout the world use the C4 metab-
olism (see Rudov et al., 2020; Žerdoner Čalasan et 
al., 2022, and references therein). A representative 
of this family belonging to the C4 type clade, Atri-
plex tatarica L., is considered a weedy plant that is 
native throughout a wide area of Middle and West-
ern Central Asia, Asia Minor, southeastern Europe, 
and North Africa (Akhani et al., 1997), as well as 
Ukraine (Skripnik, 1987). Based on flow cytometry 
data, the biochemical type of photosynthesis in A. 
tatarica is classified as NAD-ME, resembling that 
of the related NAD-ME species A. rosea L. (Pfundel 
et al., 1996).

In contrast to many other groups of C4 Cheno-
podiaceae, Atriplex exhibits a typical Kranz anato-
my, characterized by a layer of bundle sheath cells 
(BSCs) surrounding each vascular bundle and ra-
dially arranged palisade cells, and relatively little 
variation in C4 leaf types (Kadereit et al., 2010). The 
outer layer is comprised of mesophyll cells (MCs), 
which are not differentiated into spongy and pali-
sade parenchyma. A distinguishing feature of MCs 
and BSCs is their structural and functional het
erogeneity. MCs are characterized by their dimin-
utive size, dispersed arrangement, and the presence 
of grana in their chloroplasts. In contrast to BSCs, 
MCs rarely contain starch. The BSCs are charac-
terized by their larger size, thickened cell walls, 
and close proximity to leaf veins. The chloroplasts 
within BSCs may lack grana and frequently con-
tain starch grains. The Rubisco enzyme is localized 
within BSCs, and the typical Calvin cycle occurs. 
Primary photosynthetic CO2 fixation is performed 
in the cytosol of the MC. The resulting C4 acid is 
then converted to either malate or aspartate, which 
are transported to the BSCs where they are decar-
boxylated, releasing CO2 in the vicinity of Rubisco. 
The cooperative functioning of the two photosyn-
thetic cells, which are biochemically and ultrastruc-
turally distinct (Hatch, 1987), results in a multiple 
elevation in substrate (CO2) concentrations around 
the carboxylating enzyme Rubisco (Sage, 2004), 
thereby minimizing photorespiration (von Caem-
merer, Furbank, 2003).

The C4 cycle necessitates additional biochem-
ical steps, leading to higher energy consumption 
as compared to C3 photosynthesis. The fixation of 
one CO2 molecule requires 5 ATP and 2 NADPH 
for C4 plants, which drive the NAD-ME photosyn-
thetic subtype, whereas for the C3 cycle this ener-
gy requirement is 3 ATP and 2 NADPH (Edwards, 
Voznesenskaya, 2010; Walker et al., 2020). Howev-
er, available research on the mechanisms that regu-
late energy balance in these different subtypes of C4 
plants is limited, and in particular the ultrastructur-
al features of mitochondria in MCs and BSCs have 
received little attention. The aim of this study was to 
examine the internal structure of mitochondria in 
BSCs of A. tatarica leaves collected on the suburbs 
of Kyiv.

Field experiments were carried out in June 
2023 in the region of the western suburbs of Kyiv. 
Seven plants were collected in the Novobilychi 
neighborhood, Sviatoshyn District of Kyiv City 
(50°28'37.0"N, 30°21'29.0"E), between the railway 
and the roadside (Fig. 1A); we then selected for 
sampling three leaves from each plant (Fig. 1B).

For ultrastructural analysis of leaf mitochondria, 
2 × 2 mm sections were cut from the middle zone of 
the leaves (Fig. 1C). A pre-fixation of the material 
was carried out at room temperature (18–22 °С) as 
described earlier (Fediuk et al., 2017). After vacu-
um infiltration with 2.5% glutaraldehyde in 0.1 M 
phosphate buffer (pH 7.2) for 8 h at 4 °C, the sam-
ples were buffer-washed (2 × 20 min) and postfixed 
with 1% OsO4 in 0.1 M cacodylate buffer, pH 7.2, 
overnight at 4 °C. The prepared plant materials were 
dehydrated in a graded ethanol series and infiltrat-
ed via acetone series. Then, samples were soaked 
in epoxy resin mixtures and acetone, embedded in 
Epon-araldite resin and transferred to a thermo-
stat for polymerization at 37 and 60 °C. Ultra-thin 
sections were made with a LKB-V ultramicrotome 
(LKB, Sweden), stained with Pb citrate, and exam-
ined in a JEM-1300 transmission electron micro-
scope (JEOL, Japan) with magnification of 50  000 
or 100 000×. The images of 50 mitochondria were 
analyzed as described earlier (Fediuk et al., 2018) 
for each variant. Morphometric image analysis of 
the mitochondria and determination of transverse 
dimension of the grana were carried out using an 
ImageJ computer program (NIH Image, USA).

In higher plants, mitochondria are usually spher-
ical, sausage-shaped, or linear, and their morpholo-
gy is highly variable (Logan, 2003). They are usually 
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Fig. 1. Studied population of Atriplex tatarica. A: geographic 
location of the studied population; B: a representative plant 
of A. tatarica from that population; C: leaf blade with a 
white mark indicating the material sampling place for 
ultrastructural investigation (arrow)
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distributed in the cytoplasm (Stickens, Verbelen, 
1996) with diameters ranging from 0.2 to 1.5 μm 
(Jaipargas et al., 2015).

In the BSCs of Atriplex tatarica leaves, a signifi-
cant proportion of the mitochondria appear elon-
gated; moreover, we found that they contain not 
only normal cristae, but also atypical cristae, which 
form specific structures that occupy a considerable 
fraction of the volume of these organelles (Fig. 2A). 
Atypical cristae are curved lamellae that are often 
arranged parallel to each other along the longitudi-
nal axis of the mitochondrion. When viewed lon-
gitudinally, these structures appear as a series of 
curved lamellae that are connected at some points. 
The diameter of these structures has been measured 
to be 10–15 nm, with lengths reaching 500–700 
nm. The ultrastructure of these mitochondria con-
sists of interconnected sectors with widened elec-
tron-transparent zones resembling normal cristae, 
and narrower sectors with electron-dense mem-
branes and an electron-opaque central layer (Fig. 
2B). Typically, their terminal sectors are occluded; 
numerous intramitochondrial granules are often 
observed between them (Fig. 2C). The number 
of elements in each structure varies considerably 
(from a few to more than 10 per section), as does 
their number in a mitochondrial section (1–3 per 
organelle). Such mitochondria appear to be wide-
ly distributed within the BSCs of A. tatarica leaves 
(Fig. 2A) and are highly abundant (probably be-
tween 70 and 90%), but have not been observed in 
mitochondria from cells of other chlorenchymal 
and epidermal tissues. The abnormal mitochondria 
can only be identified by the presence of atypical 
cristae; no other differences in their fine structure 
are observed. In many cases, such mitochondria are 
found in close proximity to chloroplasts (Fig. 2A).

Mitochondria represent the energy center of 
eukaryotic cells and the main site of ATP synthe-
sis during aerobic respiration producing various 
metabolites involved in programmed cell death, 
oxidative stress, and other important cellular pro-
cesses (Tang, Zhu, 2023). Most of the ATP required 
by the cell is produced by ATP synthases localized 
on the inner membranes of mitochondria. These 
membranes of a typical mitochondrion have nu-
merous deep folds or indentations called cristae 
(singular: crista). In addition to their function in 
energy transduction, the F1F0-ATP synthase su-
percomplexes play a structural role in determining 
cristae morphology (Giraud et al., 2002; Paumard et 

al., 2002; Bornhövd et al., 2006; Davies et al., 2012). 
This depends on their ability to form dimeric and 
higher oligomeric supracomplexes. The use of elec-
tron microscopy and cryo-electron tomography 
techniques has revealed the very precise organiza-
tion of these enzymes in eukaryotic species, from 
yeasts to vertebrates (Strauss et al., 2008; Velours et 
al., 2009; Davis et al., 2012; Anselmi et al., 2018). 
ATP synthases have been shown to form dimers, 
organized in ribbon-like rows of dimers, that in-
duce curvature along tubule and lamellar edge rows 
extending over hundreds of nanometers. These 
rows are observed only in cristae, particularly along 
their sharply curved edges. Cristae are thought to 
increase the membrane area available for oxidative 
phosphorylation, and thus they play an important 
role in optimizing ATP synthesis (Strauss et al., 
2008; Davis et al., 2012). When ATP synthase oli-
gomers disintegrate, the internal structure of mi-
tochondria is disrupted, the cristae decay, and ab-
normal intramembrane morphologies are observed 
(Venkatraman et al., 2023). It has been shown that 
the contents of dimeric F1F0-ATPase in the mito-
chondria of human placenta correlates with the 
atypical cristae morphology (Castillo et al., 2011).

In addition, the IF1 inhibitory protein, which 
suppresses ATP synthase activity, plays a critical 
role in its oligomerization and, consequently, in the 
structure of mitochondrial cristae (Campanella et 
al., 2008). In vivo studies have shown that IF1 ex-
pression in various mammalian cells promotes an 
increase in the number of oligomeric aggregates 
of ATP synthase. Conversely, its ablation reduces 
the content of ATP synthase oligomers, leading to 
changes in the structure of mitochondrial cristae 
(Romero-Carramiñana et al., 2023).

Thus, the critical role of ATP synthase oligomers 
and its IF1 subunit in maintaining the typical cristae 
structure of yeast and mammalian mitochondria 
has been established.

Unlike the mitochondria of these organisms, the 
mechanisms of cristae formation and the factors 
responsible for the atypical structures of plant mi-
tochondria, including C4-pathway mitochondria, 
have been the focus of only limited research.

Mitochondria are well known to be directly or 
indirectly involved in the C4 pathway (Fan et al., 
2022), although it is important to note that their 
role varies between different C4 subtypes (Yin et al., 
2018). Changes in the mitochondrial dynamics and 
cristae structure can be viewed as a mechanism by 
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AA

BB CC

Fig. 2. Ultrastructure of mitochondria in BS cells of leaves of Atriplex tatarica. A: a group of mitochondria (longitudinal 
section) located between a cell wall and a chloroplast, in which normal cristae and atypical cristae are distinctive; 
B: a transverse section of mitochondria with curved atypical cristae; C: terminal sites of atypical cristae (arrow). 
Abbreviations: AC — atypical cristae, C — normal cristae, Ch — chloroplast, CW — cell wall, M — mitochondria
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which the cell regulates mitochondrial function-
al efficiency and respiratory capacity (Baker et al., 
2019). The presence of specific cristae in BSC mi-
tochondria has previously been reported in two 
Cleome s.  l. species with different forms of cristae 
anatomy (Koteyeva et al., 2014), although the pres-
ent research seems to be the first to identify atypical 
intramembrane structures that differ from normal 
cristae in BS cells.

In conclusion, the mitochondrial population 
in BSCs of A. tatarica leaves is not homogeneous; 
many of the mitochondria have two types of cristae, 
both normal and atypical ones. Atypical cristae are 
represented by curved plates, which are often ar-
ranged parallel to each other in the central part of 
such a structure and are connected in some places; 
they are oriented along a longitudinal axis or at 
some angles to it in these organelles. The mitochon-
dria have both similar features with analogues in 
other species and significant differences from them, 
such as the high frequency of occurrence, curved 
contours and uneven formation of plates. The close 
proximity of such mitochondria to chloroplasts 
suggests that they may play an important role in the 

transport of metabolites. It is possible that there is a 
morphological and functional connection between 
the atypical cristae architecture and their physio-
logical function in BS cells. We believe that these 
structures require further investigations, especially 
regarding their functions in the cells of the BS tissue 
at the subcellular and molecular level.
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Атипові кристи в мітохондріях обкладинок судинних пучків в листках 
Atriplex tatarica (Chenopodiaceae s. str. / Amaranthaceae s. l.)
О.М. ФЕДЮК, Н.О. БІЛЯВСЬКА, Ю.М. АКІМОВ, О.К. ЗОЛОТАРЬОВА
Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна

Реферат. Електронно-мікроскопічний аналіз ультраструктури листків Atriplex tatarica (Chenopodiaceae s.  str. / 
Amaranthaceae s.  l.) виявив характерну особливість мітохондрій у клітинах обкладинки судинного пучка (BS). До-
слідження листків A. tatarica, що розвиваються, зібраних у Новобіличах Святошинського району міста Києва (Укра-
їна), показали, що внутрішня структура мітохондрій у клітинах BS значно відрізняється від інших клітин. Багато 
мітохондрій BS мають два типи крист (нормальні та атипові). Атипові кристи представлені вигнутими пластинками, 
орієнтованими вздовж поздовжньої осі або під деякими кутами до неї. Такі мітохондрії, як видається, широко роз-
повсюджені в клітинах BS листків A. tatarica і є дуже поширеними (ймовірно, від 70 до 90%), але не були виявлені в 
мітохондріях клітин інших хлоренхімних та епідермальних тканин. Аномальні мітохондрії можна ідентифікувати 
лише за наявністю атипових крист; інших відмінностей у тонкій структурі не спостерігається. У багатьох випадках 
такі мітохондрії знаходяться в безпосередній близькості до хлоропластів. Можливо, існує зв'язок між архітектурою 
атипових крист та їхньою фізіологічною функцією, враховуючи те, що клітини BS мають додаткові потреби в енергії 
порівняно з клітинами мезофілу. Близьке розташування мітохондрій до хлоропластів у клітинах BS вказує на те, що 
вони можуть відігравати важливу роль у транспорті енергії або метаболітів.

Ключові слова: Atriplex tatarica, С4 фотосинтез, клітини оболонки судинного пучка, кристи, мітохондрії, ультра-
структура
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Introduction

Since oxygen has low solubility in water (~9.1 mg/L 
at 20 °C), flooded or waterlogged plants frequently 
experience hypoxia. Hypoxia disrupts root meta-
bolism, leading to reduced nutrient uptake and ul-
timately affecting overall plant growth (Yamauchi, 
2024). To cope with oxygen deficiency, plants have 
evolved various adaptive responses that minimize 

damage and maintain essential functions such as 
nutrient and water uptake. Several strategies enable 
plants to survive hypoxic conditions, including: (a) 
the formation of adventitious roots near the water 
surface, which facilitates oxygen uptake; (b) deve-
lopment of the root aerenchyma, where air-filled 
spaces in the root cortex enhance internal oxygen 
transport between the root and shoot, thereby redu-
cing reliance on soil oxygen (Takahashi et al., 2014).
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Abstract. The roots of aquatic plants are known to grow continuously in the low-oxygen environment, frequently encounte-
ring hypoxia, a common environmental stress that affects plant growth. Hypoxia disrupts normal physiological and metabolic 
processes, making necessary to adapt and maintain productivity. Studies on Sagittaria sagittifolia and Alisma plantago-aqua-
tica (Alismataceae) have demonstrated that root aerenchyma formation is a crucial mechanism for mitigating the detrimental 
effects of hypoxia in both species. Alisma plantago-aquatica develops the schizogenous root aerenchyma, whereas S. sagitti-
folia forms a lysigenous aerenchyma. The actin cytoskeleton plays a specific role in the formation of both aerenchyma types. 
The differences in root aerenchyma development between S. sagittifolia and A. plantago-aquatica highlight their evolutionary 
adaptation to distinct aquatic environments, reflecting both their phylogenetic divergence within the family Alismataceae and 
high developmental plasticity.
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In addition to morphological adaptations, plants 
undergo key metabolic changes to resist hypoxia, 
including a shift to anaerobic respiration, activa-
tion of ethylene signaling, and induction of antioxi-
dant defense mechanisms (Basit et al., 2024; Daniel, 
Hartman, 2024). However, prolonged hypoxia can 
still be detrimental if oxygen transport and alterna-
tive metabolic pathways are insufficient to sustain 
cellular functions (Basit et al., 2024).

In this article, we discuss the strategies em-
ployed by two aquatic perennial plants, Alisma 
plantago-aquatica L. and Sagittaria sagittifolia L., 
both members of the family Alismataceae (order 
Alismatales, monocots, angiosperms), for growth 
under identical environmental conditions. Alis-
ma plantago-aquatica is described as a monocen-
tric, short-rooted plant. Its annual acrosympodial 
monocarpic shoots are positioned in the water–
air interface and typically consist of three to four 
branching orders (Săndulescu et al., 2017). This 
species is widely distributed across the North-
ern Hemisphere, including Europe, most of Asia, 
northern and eastern Africa, and is also known as 
introduced and partly naturalized in North Amer-
ica, Australia, and some other parts of the world 
(Uotila, 2009–onward, in Euro+Med Plantbase: 
http://ww2.bgbm.org/EuroPlusMed/PTaxonDetail.
asp?NameId=35621&PTRefFk=7300000; POWO, 
2025–onward: https://powo.science.kew.org/tax-
on/urn:lsid:ipni.org:names:30019518-2; Ukrainian 
Biodiversity Information Network, UkrBIN, 2025–
onward: https://www.ukrbin.com). It has been also 
assessed for the IUCN Red List of Threatened Spe-
cies and listed as Least Concern, which means that 

this species is not threatened at present (Lansdown, 
Beentje, 2017).

Sagittaria sagittifolia is characterized by semi
rosette monocarpic shoots (Bercu, 2017). It has a 
broader ecological range, occurring from subarc-
tic to tropical environments (Uotila, 2009–onward; 
POWO, 2025–onward; UkrBIN, 2025–onward, etc.).

Both species, S. sagittifolia and A. planta-
go-aquatica, inhabit standing and shallow waters 
such as bays and riverbanks, where their roots usu-
ally remain continuously submerged. Molecular 
phylogenetic analyses, particularly those based on 
chloroplast genome sequencing, have confirmed 
that S. sagittifolia and A. plantago-aquatica are 
closely related within Alismataceae (Ito et al., 2020). 
However, morphological and reproductive differen
ces highlight the evolutionary divergence between 
these genera (Nicolau et al., 2024). Sagittaria sagit-
tifolia typically possesses sagittate (arrow-shaped) 
leaves, whereas A. plantago-aquatica has broadly 
lanceolate leaves with entire margins. Additionally, 
S. sagittifolia produces unisexual flowers, while A. 
plantago-aquatica has bisexual flowers. Although 
numerous studies describe the aboveground struc-
tures of A. plantago-aquatica and S. sagittifolia, in-
formation on their root morphology and anatomy 
remains scarce, especially in the context of their 
ecophysiology and ecological adaptation. Both 
species are known to develop fibrous root systems 
with aerenchymatous roots, which facilitate oxygen 
transport in hypoxic environments.

In this study, we focus on the morphology of 
roots of S. sagittifolia and A. plantago-aquatica, with 
particular emphasis on aerenchyma formation and 
the role of the cytoskeleton in this process. Under-
standing the structural and functional adaptations 
of the root system under low-oxygen conditions 
will contribute to a clearer understanding of the 
mechanisms that enable plants to withstand envi-
ronmental stress.

Materials and Methods

Roots of the aquatic plants S. sagittifolia and A. 
plantago-aquatica were collected from the coastal 
zone of the Dnipro River in the urban-type settle-
ment of Koncha-Zaspa, Kyiv Region, south of Kyiv 
City. Root apices (1 cm in length) were washed 
with phosphate buffer (pH 6.9) and fixed in 3.7% 
formaldehyde for one hour. The samples were then 
embedded in alcohol-soluble wax and polymerized. 

Fig. 1. General view of the fibrous root systems. A: Sagittaria 
sagittifolia (image from Gao et al., 2016); B: Alisma plantago-
aquatica. Bar: 1 cm
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Longitudinal sections (10 μm thick) were obtained 
using a MS-2 microtome. Sections were rehydrated 
through a graded ethanol series (96%, 70%, and 
50%), followed by staining of actin microfilaments 
with phalloidin-FITC (6.6 μM, Sigma Co.). The 
stained sections were mounted on slides in a glyce-
rol (80%) and phosphate buffer (20%) mixture and 
analyzed using a Zeiss LSM 5 PASCAL confocal la-
ser scanning microscope equipped with standard 
filters (BP 450-490, LP 520). Images were processed 
using the LSM 5 PASCAL software and subsequen-
tly converted to the TIFF format with a resolution 
of 300 pixels per inch.

Results and Discussion

Both plant species, A. plantago-aquatica and S. sagit-
tifolia, develop a fibrous root system (Fig. 1) characte-
rized by numerous thin, branching roots that extend 
in various directions from the base of the plant stem, 
rather than originating from a single main root.

The fibrous root system is a common feature 
of monocotyledonous plants, including grasses 
and many aquatic species. This system provides a 
large surface area, facilitating efficient water and 
nutrient uptake from the surrounding environ-
ment. Such an adaptation is particularly beneficial 
in low-nutrient aquatic habitats, where maximiz-
ing nutrient absorption is essential for survival. 
Fibrous roots exhibit rapid growth and an exten-
sive branching pattern, which enhances anchorage 
and helps prevent displacement by water currents 
or waves (Nibau et al., 2008). A distinctive fea-
ture of the root system of S. sagittifolia is the pres-
ence of specialized structures, including tubers 
(starch-storage organs) and rhizomes (horizontal-
ly growing underground stems that produce new 
shoots and roots).

In low-oxygen environments, some plants de-
velop adventitious roots above the water surface 
to access oxygen directly from the air. These roots 
typically originate from non-root tissues, such 
as stems or leaves (Karlova et al., 2021). In both 
S.  sagittifolia and A.  plantago-aquatica, the root 
system facilitates the formation of adventitious 
roots, which emerge as a new layer from the stem.

Formation of different aerenchyma types and 
involvement of the cytoskeleton
To facilitate internal oxygen transport, A. planta-
go-aquatica and S. sagittifolia develop aerenchyma 

— extensive intercellular spaces in the root cortex 
that enhance oxygen transport from the root to the 
shoot. However, the types of aerenchyma present in 
these species have not been thoroughly characteri-
zed to date.

Our analysis of A. plantago-aquatica roots classi-
fies its aerenchyma as schizogenous, meaning that 
the intracellular spaces are formed through the sep-
aration of cell files (Fig. 2A).

The first separation of cell files occurs already in 
the meristem (Fig. 3A). The process of cell separa-
tion during root aerenchyma development is com-
mon to many species (Seago, Fernando, 2013). This 
process begins with the dissolution of pectic sub-
stances in the middle lamella, the layer that binds 
adjacent plant cells. The dissolution of these sub-
stances leads to the separation of cells and cell files, 
thereby creating intracellular spaces. In many cases, 
cells within the separated files undergo plasmolysis 
and partial degradation, as they are deprived of nu-
tritional support from the root. Specific molecular 
mechanisms regulate aerenchyma formation and 
coordinate the extensive reorganization of cell walls 
(Nakano, 2015).

The cytoskeleton, particularly actin filaments 
(AFs), plays a role in the formation of schizogenous 
aerenchyma. In normal meristematic cells, AFs 
form a dense meshwork surrounding the nucleus 
and vacuoles (Fig. 3A, B).

There is an increased vacuolization in cells from 
the separating files. In these cells, AFs lose their 
filamentous structure, and actin accumulates near 
the cell walls (Fig. 3B). This observation probably 
points to exocytosis, as it is known that in the cor-
tical cell region, AFs form a specific network to 
facilitate the delivery and docking of Golgi vesicles 
to the plasma membrane. These vesicles contain 
polygalacturonases and pectinesterases, enzymes 
that degrade the pectin components of the mid-
dle lamella, ultimately leading to cell separation 
(Federici et al., 2006; Pelloux et al., 2007). Cells 
within the separated files often collapse, as they 
are deprived of intercellular connections due to 
destruction of plasmodesmata and disruption of 
symplastic growth.

In S. sagittifolia, the root aerenchyma is primarily 
lysigenous (Schussler, Longstreth, 1996). The pres-
ence of inner spaces in the root cortex supports this 
observation (Figs 2B; 3D). In the root cells of S. sag-
ittifolia involved in aerenchyma development, AFs 
undergo gradual degradation, which coincides with 
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the general stages of cellular degradation (Fig. 3C, 
D).

During the early stages of cell degradation, AFs 
continue to perform the exocytosis function. In 
the case of lysigenous aerenchyma, in addition to 
pectinases degrading pectin in the middle lamella, 
cell wall degradation is also facilitated by cellulases 
and xyloglucan endotransglucosylases/hydrolases 
(XTHs), which disrupt the cellulose and hemicellu-
lose structures (Luo et al., 2023).

In highly vacuolized or plasmolyzed cells, AFs 
lose their filamentous structure and form thick 
cables (Fig. 3D), while remnants of actin aggregate 
near the cell walls (Fig. 3C). Thus, the actin cy-
toskeleton remains preserved in cells until the final 
stages of their collapse and lysis.

In contrast to animal cells, there are some dis-
crepancies regarding the final stages of lysigenous 
aerenchyma formation in plants. Traditionally, 
this type of aerenchyma is characterized by cell ly-
sis, which results in the formation of extensive gas 
spaces. The formation of lysigenous aerenchyma 
in root cells involves several key physiological and 
biochemical processes, including: induction of the 
ethylene-mediated signaling cascade, accumulation 
of reactive oxygen species (ROS), and degradation 

of the cell wall (Steffens et al., 2011). These process-
es ultimately lead to programmed cell death (PCD) 
and the lysis of cortical cells (Evans, 2003; Yamauchi 
et al., 2018a, 2018b).

The certain role in the formation of aerenchy-
ma is attributed to changes in the auxin transport 
induced by hypoxia. There are reports about asso-
ciation of auxin accumulation and actin filament 
disruption in hypoxic roots during the aerenchyma 
formation process. This may occur due to affection 
of PIN cycling (auxin efflux carriers) by disruption 
of actin filaments during hypoxia. Auxin-induced 
actin reorganization promotes cellular responses 
needed for adaptation, such as cell wall loosening, 
separation of cell files (in schizogenous aeren-
chyma), or programmed cell death (in lysigenous 
aerenchyma) (Yamauchi et al., 2018b; 2020).

Programmed cell death is a highly regulated 
process, and its major characteristics (depending 
on the type of PCD and tissues) include chroma-
tin condensation, DNA fragmentation, vacuolar 
rupture, tonoplast degradation, and cytoplasmic 
collapse (Kawai, Uchimiya, 2000; Takahashi et al., 
2014). In the case of S. sagittifolia, we did not ob-
serve nuclear DNA fragmentation during aerenchy-
ma formation (Fig. 3C, D). Instead, the nuclei in the 
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Fig. 2. Apical part of a root of Alisma plantago-aquatica showing schizogenous aerenchyma (A) and that of Sagittaria 
sagittifolia exhibiting lysigenous aerenchyma (B). AR — aerenchyma cavities. Staining with phalloidin-FITC. Bars: 50 µm
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cells undergoing collapse appeared to be shrunk-
en (Fig. 3C). This observation does not contradict 
the general hallmark features of PCD typically 
observed in plant cells (Yamauchi et al., 2018b). 
In our previous research on the semiaquatic plant 
species Sium latifolium L. (Apiaceae/Umbelliferae; 
order Apiales, asterids, eudicots), we also observed 

neither chromatin condensation nor nuclear frag-
mentation (Shevchenko et al., 2016), which disagree 
with the common PCD characteristics. It should be 
noted that some authors suggest that hypoxic plants 
exhibit multiple forms of programmed cell death 
beyond classical apoptosis markers, including auto
phagy-like and necrosis-like mechanisms, which 

Fig. 3. Separation of cell files during the formation of schizogenous aerenchyma in the meristem. A, B: root of Alisma 
plantago-aquatica; C, D: lysigenous aerenchyma in Sagittaria sagittifolia. AR — aerenchyma cavities, N — nucleus, snowflakes 
(*) — accumulation of actin. Staining with phalloidin-FITC. Bars: 5 µm (B), 10 µm (A, D), 20 µm (C)
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may act in parallel or during stress adaptation and 
aerenchyma formation (Reape, McCabe, 2010; van 
Doorn et al., 2011; Ye et al., 2021).

It is worth mentioning that despite the many 
well-documented types of lysigenous aerenchy-
ma formation in various plant species, the mecha-
nisms of its development remain highly variable, 
and there is still no established pattern for the final 
PCD stages preceding the formation of inner root 
spaces (van Doorn et al., 2011). Additionally, there 
are cases where not all PCD markers are identified, 
but extensive cavities appear in the root cortex. In 
these cases, the cells are not dead, but rather col-
lapsed, shrunken, or partially degraded. It was the 
case with the already mentioned species Sium lati-
folium (Shevchenko et al., 2016), and a similar ob-
servation was made in Sagittaria latifolia, where no 
dead cells were found in the roots, sparking a debate 
on whether this type of aerenchyma should be clas-
sified as lysigenous (Schussler, Longstreth, 1996) or 
as schizogenous, involving collapsed but not dead 
cells (Longstreth, Borkhsenious, 2000). Cell collapse 
often ends up in cell death or development of PCD.

Nevertheless, we can conclude that highly di-
verse processes accompany root aerenchyma 

formation in plants. This variety of mechanisms 
allows plants to form aerenchyma in the most effi-
cient and rapid manner, depending on the oxygen 
deficit in the environment. The causes for the differ-
ences in aerenchyma types remain unclear. Lysige-
nous aerenchyma appears to facilitate more efficient 
oxygen transfer. In this regard, the connection be-
tween lysigenous aerenchyma and root parameters 
is plausible, suggesting that this type of aerenchy-
ma may be more effective in oxygen exchange for 
plants with thicker roots. Besides, S. sagittifolia has 
a broader habitat amplitude as compared to that of 
A. plantago-aquatica, thus implying its high plas-
ticity in adaptation. Overall, understanding the 
mechanisms behind aerenchyma formation pro-
vides valuable insights into plant adaptations to 
hypoxic environments and unveils strategies for im-
proving crop resilience to flooding.

Formation of lateral roots
It is considered well established that hypoxic condi-
tions in waterlogged soils and other substrates can 
stimulate cell division in the pericycle, leading to 
the formation of new lateral roots (LRs) (Du, Sche-
res, 2018). The formation of LRs is also considered 

AA BB

Fig. 4. Initiation of lateral roots (LRs) in the apical meristem of Sagittaria sagittifolia. A: general view of the root apex; B: LR 
formation in the meristem. Bars: 100 µm (A), 20 µm (B)
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a specific adaptation to the environment, as LRs ex-
pand the plant's ability to search for more favora-
ble conditions (Nibau et al., 2008). This adaptation 
helps plants enhance oxygen uptake and maintain 
nutrient acquisition (Motte, Beeckman, 2019). Ad-
ditionally, the development of aerenchyma in LRs 
improves oxygen supply, and the altered root archi-
tecture enables plants to access better-aerated zones 
(Yamauchi et al., 2018a). However, under extreme 
hypoxia, reducing LR formation helps conserve 
energy (Karlova et al., 2021).

In most plants, lateral roots originate from peri-
cycle cells above the meristem in the differentiation 
zone (Dubrovsky, Laskowski, 2017). However, in 
several taxa of angiosperms, lateral root formation 
occurs in the apical part of the root meristem itself 
(Dubrovsky, Laskowski, 2017; Du, Scheres, 2018). 
In comparison with A. plantago-aquatica, where 
LRs appear at the level of the proximal elongation 
zone, S. sagittifolia is characterized by LR initiation 
at the level of the meristem (Fig. 4).

To date, this type of LR initiation has been de-
scribed for some representatives from the families 
of eudicots (Cucurbitaceae, Polygonaceae, Convol-
vulaceae), monocots (Pontederiaceae, Araceae, Bu-
tomaceae), and ferns (Pteridaceae). Some authors 
associate the shift of the LR initiation zone from 
the elongation zone to the meristem with the evo-
lution of monopodial branching (Motte, Beeckman, 
2019). Although this type of LR initiation is found 
in many aquatic plants, such as Pistia stratiotes L. 
(Araceae), Pontederia crassipes Mart. (Eichhornia 
crassipes (Mart.) Solms: family Pontederiaceae) 
(Clowes, 1985), and Butomus umbellatus L. (Bu-
tomaceae) (Zhupanov, Brykov, 2014), it has also 
been observed in terrestrial plants like Cucurbita 
pepo L. (Cucurbitaceae) and Fagopyrum esculentum 
Moench (Polygonaceae) (O’Dell, Foard, 1969; Zhu-
panov, Brykov, 2014), suggesting that this feature is 
not specifically adaptive to waterlogging. Neverthe-
less, specifically for aquatic plants, it may serve as 
an adaptive response by enabling faster anchoring 
in shallow, fast-flowing water.

Therefore, we can conclude that the development 
of LRs in different root growth zones is a necessary 
step for plant adaptation to their environment, but 
it is not a crucial response to flooding stress. At 
the same time, it is a sign of plasticity, allowing S. 
sagittifolia to colonize a wider range of habitats. 
Differences between S. sagittifolia and A. planta-
go-aquatica root systems highlight their evolution-
ary adaptations to distinct aquatic environments, 
reflecting phylogenetic divergence within the fam-
ily Alismataceae.

Conclusion

Analysis of the root systems of S. sagittifolia and A. 
plantago-aquatica has shown that both members of 
the family Alismataceae employ similar strategies 
for survival under flooding conditions. Firstly, both 
species possess a fibrous root system, which allows 
the formation of numerous roots, improving oxygen 
uptake and increasing the surface area for nutrient 
absorption. Additionally, the rapid growth and re-
generation of this system are essential for the plants 
to quickly colonize new environments. Secondly, 
both species develop aerenchyma, but of different 
types — schizogenous in A. plantago-aquatica and 
lysigenous in S. sagittifolia. The variation in the aer
enchyma type may be linked to the evolution of 
adaptive responses to different waterlogged envi-
ronments. Nevertheless, the lysigenous aerenchyma 
in S. sagittifolia and the initiation of lateral roots at 
the meristem level demonstrate its high plasticity, 
and ability to expand more broadly than A. planta-
go-aquatica.
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Стратегія адаптації рослин до життя у воді: особливості організації 
кореневої системи Sagittaria sagittifolia та Alisma plantago-aquatica (Alismataceae)
Ю. ОВЧАРЕНКО, Г. ШЕВЧЕНКО
Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна

Реферат. Корені водних рослин, які постійно ростуть в умовах низького вмісту кисню, зазнають гіпоксії — поши-
реного екологічного стресу, що впливає на якість росту. Гіпоксія порушує нормальні фізіологічні та метаболічні 
процеси у клітинах, що потребує адаптації для збереження продуктивності. Дослідження Sagittaria sagittifolia та 
Alisma plantago-aquatica показали, що формування аеренхіми в коренях є ключовим механізмом протидії впливу 
гіпоксії у представників родини Alismataceae. У коренях A. plantago-aquatica утворюється схизогенна аеренхіма, тоді 
як у S. sagittifolia — лізигенна аеренхіма. Актиновий цитоскелет відіграє роль у формуванні обох типів аеренхіми. 
Відмінності у розвитку кореневої аеренхіми між S. sagittifolia та A. plantago-aquatica підкреслюють їхню еволюційну 
адаптацію до різних типів водного середовища, що відображає як філогенетичну дивергенцію всередині родини 
Alismataceae, так і високу пластичність розвитку.

Ключові слова: аеренхіма, актинові філаменти, бічні корені, водні рослини, Alismataceae
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Introduction

In this article we briefly discuss various options for 
generic delimitation in the tribe Maleae (Rosaceae), 

specifically the taxa earlier included in Sorbus L. s. l. 
(sensu lato). We also propose here some nomencla-
tural actions aimed at simplification of the genus- 
and species-level nomenclature, in particular, the 
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Abstract. Various options for generic delimitation in Maleae (Rosaceae), specifically the taxa earlier included in Sorbus L. s. l., 
are discussed. Following the positive decision of the General Committee regarding our recent proposal to conserve the name 
Aria (Pers.) Host against the earlier names Chamaemespilus Medik. and Torminalis Medik., we conclude that for simplifica-
tion of the taxonomic schemes and nomenclature in the group of Sorbus and its relatives, an expanded circumscription of 
Aria (including Chamaemespilus and Torminalis) is desirable; in particular, for preserving numerous names already available 
in Aria, especially those used for better known species. The European taxa of Sorbus s. l. accepted by Sennikov and Kurtto 
(2017) and in Atlas Florae Europaeae mostly in hybridogenous genera Karpatiosorbus Sennikov & Kurtto (combining in their 
genomes the subgenomes of the segregate genera Aria and Torminalis) and Majovskya Sennikov & Kurtto (with subgenomes 
of Aria and Chamaemespilus) are here transferred to Aria s. l. The names applied to hybridogenous genera Normeyera Sen-
nikov & Kurtto and Scandosorbus Sennikov (≡ Borkhausenia Sennikov & Kurtto, nom. illeg.) that supposedly emerged from 
hybridization events combining Aria × Chamaemespilus × Sorbus and Aria × Sorbus × Torminalis, respectively, are here tre-
ated as synonyms of the hybridogenous generic name Hedlundia Sennikov & Kurtto (Aria s. l. × Sorbus), and the taxa earlier 
treated in Normeyera and Scandosorbus are here transferred to Hedlundia. In total, 104 new species-rank combinations are 
validated: 91 in Aria and 13 in Hedlundia. Comments are provided on hybrids (but not for hybridogenous species) between 
Aria and Sorbus, for which the nothogeneric name ×Arsorbus Su Liu & Z.H. Feng was recently proposed.
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reduction of the number of genera and nothogene-
ra to a more rational and easier-to-handle number, 
which, as we hope, will be more convenient to many 
users of scientific names in this important group of 
the European dendroflora.

The group of Sorbus s. l. is characterized not only 
with extensive hybridization between species in dif-
ferent evolutionary lineages (clades) but also the es-
tablishment of many of these as stabilized apomic-
tic or sexually reproducing species. Thus, the group 
is characterized by “exceptional diversity resulting 
from the interplay of polyploidisation, hybridiza-
tion, and apomixis” (Hajrudinović-Bogunić et al., 
2023; see also Vít et al., 2012; Hajrudinović-Bo-
gunić et al., 2015; Majeský et al., 2017; Levin et al., 
2018; Feulner et al., 2019; Lepší et al., 2019; Velebil 
et al., 2022, and references therein). Due to these 
factors, sometimes morphologically quite different 
stabilized “microspecies” (morphotypes and geno
types) may emerge or evolve from different hy-
bridization events between the same species. Thus, 
it is problematic or even sometimes impossible to 
use the concept of nothospecies and nothogenera 
to “microspecies” of that group because, according 
to Art. H.4.1 of the International Code of Nomen-
clature for algae, fungi, and plants (ICN; Turland 
et al., 2018, 2025; see additional references below), 
“a nothotaxon is circumscribed so as to include all 
individuals recognizably derived from the crossing 
of representatives of the stated parent taxa (i.e. not 
only the F1 but subsequent filial generations and 
also back-crosses and combinations of these). There 
can thus be only one correct name corresponding 
to a particular hybrid formula; this is the earliest 
legitimate name (Art. 6.5) at the appropriate rank 
(Art. H.5), and other names corresponding to the 
same hybrid formula are synonyms of it”.

In the present article we are dealing with hy-
bridogenous genera and hybridogenous species: 
for distinctions between hybridogenous taxa and 
nothotaxa, especially in Sorbus s.  l., see comments 
in Sennikov and Kurtto (2017) and Mosyakin and 
McNeill (2023). In particular, we proposed to define 
hybridogenous genera and species as follows: “For 
the purposes of this Code, a hybridogenous genus is 
a genus that is derived from and has evolved from 
an intergeneric hybridization event or events and 
that contains one or more hybridogenous species, 
i.e. evolutionarily stabilized species that, although 
of hybrid origin, are regularly treated similarly to 
other species of non-hybrid origin” (Mosyakin, 

McNeill, 2023: 462). However, our proposal to 
amend Art. H.11.1 of the International Code of No-
menclature for algae, fungi, and plants was not ac-
cepted.

Generic delimitation in the group of Sorbus s. l.
Both traditional morphological and, especially, new 
molecular phylogenetic and genetic data (Mor-
gan et al., 1994; Campbell et al., 1995, 2007; Evans, 
Campbell, 2002; Potter et al., 2007; Li Q.-Y. et al., 
2012; Lo, Donoghue, 2012; Li M. et al., 2017; Levin 
et al., 2018; Sun et al., 2018, 2024; Liu et al., 2019, 
2020; Németh et al., 2020; Ulaszewski et al., 2021; 
Hajrudinović-Bogunić et al., 2023; Andersen et al., 
2024; Wang et al., 2024, etc.) have much impro-
ved our understanding of the complex evolutiona-
ry patterns in the group and, among other results, 
clearly demonstrated that the genus Sorbus in its 
traditional rather wide circumscription (see Hed-
lund, 1901; Gabrielian, 1972, 1978; Kalkman, 2004; 
Rich et al., 2010, etc.) is a non-monophyletic group. 
Consequently, various nomenclatural solutions re-
flecting this taxonomic pattern have been proposed 
(see, e.g., Phipps et al., 1990; Robertson et al., 1991; 
Ohashi, Iketa, 1993; Aldasoro et al., 1998; Lu, Ku, 
2002; Mezhenskyj et al., 2012; Sennikov, 2014, 2018; 
Lepší et al., 2015; Fedoronchuk, 2017, 2022; Senni-
kov, Kurtto, 2017; Mezhenska et al., 2018; Kurtto et 
al., 2018; Christenhusz et al., 2018; Rushforth, 2018, 
2019a; Mosyakin et al., 2022; Fay, Rich, 2022a, and 
references therein).

In our opinion (see Mosyakin et al., 2022), the 
currently preferred approaches to the genus-lev-
el taxonomy and nomenclature of taxa of Europe-
an or western Eurasian Maleae (Rosaceae) earlier 
placed in the genus Sorbus are either too compli-
cated, recognizing numerous segregate and hybri-
dogenous genera and nothogenera (see Sennikov, 
Kurtto, 2017; Kurtto et al., 2018; see also new seg-
regate Asian genus-rank taxa: Rushforth, 2018) or 
too simplistic, preferring a huge catch-all genus 
Pyrus L. s.  l. (including Aria (Pers.) Host, Aronia 
Medik., Chaenomeles Lindl., Chamaemeles Lindl., 
Chamaemespilus Medik., Cormus Spach, Cotoneas-
ter Medik., Cydonia Mill., Docynia Decne., Eriobot-
rya Lindl., Heteromeles M. Roem., Malus Mill., Mi-
cromeles Decne., Osteomeles Lindl., Photinia Lindl., 
Pourthiaea Decne., Pseudocydonia (C.K. Schneid.) 
C.K. Schneid., Rhaphiolepis Lindl., Sorbus s.  l., 
Stranvaesia Lindl., etc.) (see the treatment by Fay 
and Christenhusz in The Global Flora: Christenhusz 
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et al., 2018). Since many taxa of Sorbus s. l. are pop-
ular ornamentals or minor fruit trees widely used 
in horticulture, landscape design, and forestry, and 
many geographically restricted species are of con-
servation concern (see Rivers et al., 2019), both 
these extreme approaches are probably not conven-
ient for taxonomists, horticulturalists, conserva-
tionists, and other practitioners of the mentioned 
applied fields; see further discussion in the article 
by Fay and Rich (2022a), who, for the time being 
and for pragmatic considerations, in their series of 
articles (Fay, Rich, 2022b; Rich et al., 2022a, 2022b, 
etc.) preferred to use the genus Sorbus in its tradi-
tional wide circumscription.

In contrast, Rushforth (2018, 2019a, 2019b, 
2019c) accepted a much finer generic subdivision 
of the “Sorbus” group, with many additional genera 
recognized, such as Sorbus s. str., Cormus, Aria, Cha-
maemespilus, Torminalis, Micromeles, Pleiosorbus Li 
H. Zhou & C.Y. Wu (Zhou, Wu, 2000; see, howev-
er, Lu, Ku, 2002), five hybridogenous genera newly 
proposed by Sennikov and Kurtto (2017, see below), 
and five newly established genera, Alniaria Rush-
forth, Dunnaria Rushforth, Griffitharia Rushforth, 
Thomsonaria Rushforth, and Wilsonaria Rushforth.

As a partial response to these concerns, in our re-
cent publication (Mosyakin et al., 2022) we proposed 
to conserve the generic name Aria (Pers.) Host 
against earlier names Chamaemespilus Medik. and 
Torminalis Medik. The main nomenclatural reasons 
for that proposal were summarized as follows: “If 
this proposal is accepted, the name Aria will be the 
correct name for a combined genus including Cha-
maemespilus and Torminalis, but it will not preclude 
the use of the two latter generic names for those who 
would prefer to keep them as separate genera dis-
tinct from Aria s. str. Also, if Aria s. l. is recognized, 
only one generic name will be needed for the hybri-
dogenous genus resulting from hybridization of Aria 
s. l. and Sorbus s. str., while many other names of hy-
bridogenous genera and nothogenera will become 
unnecessary” (Mosyakin et al., 2022: 481).

The Committee for Vascular Plants in its decision 
(see Applequist, 2024: 293) succinctly but compre-
hensively commented that “Sorbus L. sensu lato is a 
very complicated group, now known to be polyphyl-
etic. A variety of competing generic-level treatments 
have been published. These include an ultra-lump-
ing treatment that is unlikely to gain acceptance 
and the treatment of Sennikov & Kurtto (in Mem-
oranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 1–78. 2017), which, 

though thoughtful and well-informed, is considered 
by Mosyakin & al. to be too complicated to be ac-
ceptable to the public. The treatment Mosyakin & 
al. favor, following Sun & al. (in BioMed Res. Int. 
2018: 7627191. 2018), would break Sorbus s.  l. into 
two genera, the pinnate-leaved species (Sorbus) and 
the simple-leaved species. The latter genus would 
combine the segregate genera of Aria (Pers.) Host, 
Chamaemespilus Medik., and Torminalis Medik.” 
The Committee found these arguments as “reason-
able grounds for conservation” and emphasized that 
“The proposed action [conservation — SM] would 
not impair the use of Sennikov & Kurtto’s treatment, 
for those who favor it.”

Accordingly, our proposal to conserve the name 
Aria against two earlier names, Chamaemespilus, 
and Torminalis, was recommended for acceptance 
by the Committee for Vascular Plants (see Apple
quist, 2024) and after that was accepted by the Gen-
eral Committee (see Wilson, 2024: 1082). Conse-
quently, the name Aria is now conserved against the 
two earlier generic names.

This nomenclatural decision necessitates, in our 
opinion, several nomenclatural adjustments aimed 
at considerable simplification of the nomenclature 
of many European and some western Asian taxa 
earlier mainly placed in Sorbus sensu lato.

In nomenclatural actions we follow the Interna-
tional Code of Nomenclature for algae, fungi, and 
plants. In addition to the currently available online 
version, the Shenzhen Code (Turland et al., 2018), 
and while the new Madrid Code (Turland et al., 
2025, in press) is still in preparation or in press, we 
used the official publications in Taxon reflecting the 
changes introduced by the XX International Botan-
ical Congress (Turland, Wiersema, 2024; Turland et 
al., 2024; Turland, 2025) and the Madrid Code ver-
sion in Spanish translated and edited by Greuter et 
al. (2025).

Results and Discussion

If we recognize two larger, more widely circum
scribed genera, Sorbus for the pinnate-leaved spe-
cies and Aria (including Chamaemespilus and Tor-
minalis) for simple-leaved species, then we need 
only one hybridogenous genus to house the hybri-
dogenous species and infrageneric taxa that have 
emerged from hybridization events between Sorbus 
and Aria, instead of the three hybridogenous gene-
ra proposed by Sennikov and Kurtto (2017; see also 
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Kurtto et al., 2018), morphological distinctions of 
which are mainly minor and rather unreliable (see 
also the identification key in Rushforth, 2018).

Consequently, the genera Normeyera Sennikov & 
Kurtto and Scandosorbus Sennikov (≡ Borkhausenia 
Sennikov & Kurtto, nom. illeg.), members of which 
supposedly emerged from hybridization events 
combining Aria × Chamaemespilus × Sorbus and 
Aria × Sorbus × Torminalis, respectively, should 
be treated as synonyms of the hybridogenous ge-
neric name Hedlundia Sennikov & Kurtto (Aria 
s.  l. × Sorbus), and thus the taxa earlier treated in 
Normeyera and Scandosorbus are here transferred 
to Hedlundia, which we accept as a hybridogenous 
genus, members of which resulted from hybridiza-
tion events between Aria s. l. (incl. Chamaemespilus 
and Torminalis) and Sorbus.

Moreover, under a wider circumscription of Aria 
sensu lato (including Chamaemespilus and Tormi-
nalis), the genera Karpatiosorbus Sennikov & Kurt-
to (combining in their genomes the subgenomes 
of the segregate genera Aria and Torminalis) and 
Majovskya Sennikov & Kurtto (with subgenomes of 
Aria and Chamaemespilus) are no longer necessary 
and their taxa should be placed in Aria sensu lato.

In our opinion, our proposed nomenclatural 
actions will considerably simplify the overly com-
plicated nomenclature of predominantly European 
or western Eurasian taxa earlier placed in Sorbus 
sensu lato. However, in our present publication we 
do not consider the recently validated generic seg-
regates proposed for predominantly Asian taxa by 
Rushforth (2018), Alniaria, Dunnaria, Griffitharia, 
Thomsonaria, and Wilsonaria, because phylogenetic 
relationships of these taxa still remain insufficiently 
understood. Probably at least some of them in the 
future will be merged with Aria or Micromeles.

Some special cases and comments
It should be noted that some taxa accepted by Sen-
nikov and Kurtto (2017) in Karpatiosorbus and Ma-
jovskya already have names available in Aria, as well 
as some taxa which they placed in Normeyera and 
Scandosorbus already have names available in Hed-
lundia.

As an example, we provide here an explanation 
for the species recently accepted as Karpatiosorbus 
×hybrida (Borkh.) Sennikov & Kurtto (see Sen-
nikov, Kurtto, 2017, and POWO, 2025–onward: 
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.
org:names:77164944-1).

Aria decipiens (Bechst.) M. Roem., Fam. Nat. Syn. 
Monogr. Rosiflorae 3: 129. 1847 ≡ Crataegus 
hybrida Bechst., Diana (Waltershausen) 1: 81. 
1797, nom. illeg., non L. 1761 ≡ Azarolus hy-
brida Borkh., Theor. Prakt. Handb. Forstbot. 2: 
1239. 1803 ≡ Pyrus decipiens Bechst., Forstbot. 
1: 236. 1810 ≡ Sorbus decipiens (Bechst.) Petz. & 
G. Kirchn., Arbor. Muscav.: 301. 1864 ≡ Karpa-
tiosorbus ×hybrida (Borkh.) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 47. 2017.
The name Aria decipiens (Bechst.) Roem. was su-

perfluous (but not illegitimate) when published in 
1847; however, it has the legitimate basionym, Pyrus 
decipiens Bechst. (see above), and thus Art. 52.4 of 
the ICN (Turland et al., 2018, 2025 (in press); see 
also Greuter et al., 2025) is applicable here: “A name 
that was nomenclaturally superfluous when pub-
lished is not illegitimate on account of its superfluity 
if it has a basionym (which is necessarily legitimate; 
see Art. 6.10)…”. Also, a new combination in Aria 
based on Azarolus hybrida Borkh. would be illegiti-
mate because of the earlier homonym Aria hybrida 
(L.) Beck (in Fl. Nieder-Osterreich 2: 711. 1892). 
Consequently, Aria decipiens (Bechst.) Roem. is the 
correct name in Aria for this taxon.

Also, for the species recently accepted as Karpa-
tiosorbus latifolia (Lam.) Sennikov & Kurtto (see 
Sennikov, Kurtto, 2017, and POWO, 2025–onward: 
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.
org:names:77164952-1), the combination Aria lati-
folia is available:
Aria latifolia (Lam.) M.  Roem., Fam. Nat. Syn. 

Monogr. 3: 128. 1847 ≡ Crataegus latifolia Lam., 
Fl. Franç. 3: 486. 1779 ≡ Sorbus latifolia (Lam.) 
Pers., Syn. Pl. 2: 38. 1806 ≡ Pyrus latifolia (Lam.) 
R. Thomps., Hort. Soc. Lond., Cat. Fr.: 183. 1826 
≡ Torminaria latifolia (Lam.) Dippel, Handb. 
Laubholzk. 3: 388. 1893 ≡ Sorbus aria subsp. 
latifolia (Lam.) Rouy & E.G.  Camus in Rouy & 
J. Foucaud, Fl. France 7: 22. 1901 ≡ Tormaria lat-
ifolia (Lam.) Mezhenskyj, Netradytsiyni plodo-
vi kultury: 28. 2012, pro hybr. ≡ Karpatiosorbus 
latifolia (Lam.) Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 47. 2017.
The recently accepted name Karpatiosorbus par-

viloba has been already transferred to Aria by Sen-
nikov and Kurtto (in Rich et al., 2018):
Aria parviloba (T.C.G.  Rich) Sennikov & Kurtto, 

Edinburgh J. Bot. 76: 178. 2018 (vol. of 2019) ≡ 
Sorbus parviloba T.C.G. Rich, Watsonia 27: 306. 

https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:77164944-1
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:77164944-1
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:77164952-1
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:77164952-1
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2009 ≡ Karpatiosorbus parviloba (T.C.G.  Rich) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fau-
na Fl. Fenn. 93: 49. 2017 ≡ Pyrus parviloba 
(T.C.G. Rich) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 115. 2018.
It has been recently demonstrated (Németh 

et al., 2020) that the taxa known as Sorbus lil-
jeforsii T.C.G.  Rich (also Scandosorbus lilje-
forsii (T.C.G.  Rich) Sennikov or Pyrus liljeforsii 
(T.C.G. Rich) M.F. Fay & Christenh.), Sorbus semi-
pinnata Borbás (also Hedlundia semipinnata (Bor-
bás) Sennikov & Kurtto, Sorbus dacica Borbás, 
nom. superfl.; see Somlyaly, Sennikov, 2016), Sorbus 
paxiana Jáv. (also Karpatiosorbus paxiana (Jáv.) 
Sennikov & Kurtto or Pyrus paxiana (Jáv.) M.F. Fay 
& Christenh.), Sorbus tauricola Zaik. ex Sennikov 
(also Aria tauricola (Zaik. ex Sennikov) Fedor., Kar-
patiosorbus tauricola (Zaik. ex Sennikov) Sennikov 
& Kurtto, or Pyrus tauricola (Zaik. ex Sennikov) 
M.F.  Fay & Christenh.) originated from triparen-
tal hybridization events involving taxa from S. aria 
agg., S. aucuparia, and S. torminalis. In our scheme 
treating Aria in a wide sense, these taxa should be 
placed in Hedlundia. Consequently, Hedlundia 
semipinnata is the correct name for the taxon earli-
er known as Sorbus semipinnata or “Sorbus dacica”. 
For other species, we provide below the new combi-
nations in Hedlundia.

We also added here new combinations in Aria 
for some geographically restricted taxa recently 
described by German botanists in Sorbus (Meyer, 
Meierott, 2021). One of those new species already 
has a combination available in Hedlundia, H. lip-
pertiana (N. Mey. & Meierott) N. Mey. (Sorbus lip-
pertiana N. Mey. & Meierott) (Hassler, Muer, 2024).

One species recently described from Slovakia as 
Sorbus petraea Velebil, M. Lepší & P. Lepší (Velebil 
et al., 2022) is transferred below to Aria. According 
to the authors (Velebil et al., 2022: 323), “The most 
similar species to Sorbus petraea in the area studied 
are S. collina and S. danubialis”, the taxa now recog-
nized as Aria collina (M. Lepší, P. Lepší & N. Mey.) 
Sennikov & Kurtto (2017: 23) and A. danubialis 
(Jáv.) Sennikov & Kurtto (2027: 21), respectively.

We omitted here some still taxonomically un-
placed and/or invalidly published names, for exam-
ple, “Sorbus carniolica” Kárpáti, nom. inval. (“Pyrus 
carniolica” (Kárpáti) M.F.  Fay & Christenh., nom. 
inval.), “Sorbus istriaca” Kárpáti, nom. inval. (“P. 
istriaca” (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., nom. in-
val.), etc.

Some better known or widespread species already 
have names available in their proper genera, e.g. Aria 
sudetica (Tausch) Beck (≡ Pyrus sudetica Tausch, 
×Chamaearia sudetica (Tausch) Mezhenskyj, pro 
hybr., Majovskya sudetica (Tausch) Sennikov & Kurt-
to, Sorbus sudetica (Tausch) Bluff, Nees & Schauer, 
etc.) and Hedlundia hybrida (L.) Sennikov & Kurtto 
(≡ Crataegus hybrida L., Sorbus hybrida (L.) L., Pyrus 
hybrida (L.) Sm., Aria hybrida (L.) Beck, ×Ariosorbus 
hybrida (L.) Mezhenskyj, pro hybr., etc.).

Validation of new combinations for European taxa
The nomenclatural combinations needed for Eu-
ropean taxa under a wider circumscription of Aria 
(including Chamaemespilus and Torminalis) are 
provided below.

The species concept for species-rank taxa listed 
here mainly follows the treatments of Sorbus s. l. by 
Sennikov and Kurtto (2017; updated in Sennikov, 
2018) and in Volume 17 of the Atlas Florae Euro-
paeae (Kurtto et al., 2018), with some additions or 
minor modifications. Additional information, full 
synonymy, and citations of types are available from 
the article by Sennikov and Kurtto (2017) and other 
cited sources, and are not repeated here.
Aria (Pers.) Host, Fl. Austriaca 2: 7. 1831, nom. cons.
≡ Sorbus subgen. Aria Pers., Syn. Pl. 2: 38. 1806 ≡ 

Pyrus sect. Aria (Pers.) DC., Prodr. 2: 635. 1825 
≡ Sorbus sect. Aria (Pers.) Dumort., Fl. Belg.: 93. 
1827.

= Chamaemespilus Medik., Philos. Bot. 1: 138. 1789, 
nom. rej.

= Torminalis Medik., Philos. Bot. 1: 134. 1789, nom. 
rej. ≡ Hahnia Medik., Gesch. Bot.: 81. 1793, nom. 
superfl.

= Torminaria (DC.) Opiz, Oekon. Neuigk. Verh. 58: 
522. 1839 ≡ Pyrus sect. Torminaria DC., Prodr. 2: 
636. 1825.

= Karpatiosorbus Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 46. 2017.

= Majovskya Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 63. 2017.

Aria acutiserrata (C.  Németh) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus acutiserrata 
C.  Németh, Kitaibelia 14: 90. 2009, as ‘acutiser-
ratus’ ≡ Karpatiosorbus acutiserrata (C. Németh) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 61. 2017 ≡ Pyrus vertesica M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 125. 2018 (non Pyrus 
acutiserrata Gladkova, Novosti Sist. Vyssh. Rast. 
24: 104. 1987).
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Aria adamii (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus adamii Kárpáti, Hung. Acta 
Biol. 1: 112. 1949, as ‘adami’ ≡ Karpatiosorbus adamii 
(Kárpáti) Sennikov & Kurtto Memoranda Soc. Fau-
na Fl. Fenn. 93: 57. 2017 ≡ Pyrus adamii (Kárpáti) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 94. 2018.

Aria adeana (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus adeana N. Mey., Ber. Bay-
er. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus Bayern): 
139. 2005 ≡ Karpatiosorbus adeana (N.  Mey.) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 52. 2017 ≡ Pyrus adeana (N.  Mey.) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 94. 2018.

Aria admonitor (M.  Proctor) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus admonitor M. Proc-
tor, Watsonia 27: 207. 2009 ≡ Karpatiosorbus ad-
monitor (M. Proctor) Sennikov & Kurtto, Mem-
oranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 48. 2017 ≡ Pyrus 
admonitor (M.  Proctor) M.F.  Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 94. 2018.

Aria albensis (M.  Lepší, Boublík, P.  Lepší & Vít) 
Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
albensis M. Lepší, Boublík, P. Lepší & Vít, Preslia 
81: 76. 2009 ≡ Karpatiosorbus albensis (M.  Lep-
ší, Boublík, P.  Lepší & Vít) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 51. 2017 ≡ 
Pyrus albensis (M. Lepší, Boublík, P. Lepší & Vít) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 94. 2018.

Aria alnifrons (Kovanda) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus alnifrons Kovanda, Verh. 
Zool.-Bot. Ges. Österreich 133: 356. 1996 ≡ 
Karpatiosorbus alnifrons (Kovanda) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 
50. 2017 ≡ Pyrus alnifrons (Kovanda) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 95. 2018.

Aria amici-petri (Mikoláš) Mosyakin, Fedor. &  
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus amici-petri 
Mikoláš, Thaiszia 13: 128. 2004 (vol. of “2003”) 
≡ Karpatiosorbus amici-petri (Mikoláš) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 
54. 2017 ≡ Pyrus amici-petri (Mikoláš) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 95. 2018.

Aria andreanszkyana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus andreanszkya
na Kárpáti, Agrártud. Egyet. Kert- Szölögaz-
daságtud. Karának Évk. 1(14): 34. 1950 ≡ Karpa-
tiosorbus andreanszkyana (Kárpáti) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 58. 
2017 ≡ Pyrus andreanszkyana (Kárpáti) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 95. 2018.

Aria badensis (Düll) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus badensis Düll, Ber. Bayer. 
Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus Bayern): 131. 
2005 ≡ Karpatiosorbus badensis (Düll) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 54. 
2017 = Pyrus aurelia-aquensis M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 96. 2018 (non Pyrus badensis 
hort. ex K. Koch, Dendrologie 1: 192. 1869).

Aria bakonyensis (Jáv.) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus franconica f. 
bakonyensis Jáv., Magyar Bot. Lapok 25: 87. 1927 
(dated as “1926”) ≡ Sorbus bakonyensis (Jáv.) Jáv., 
Kertészeti Lapok 32: 284. 1928 ≡ Karpatiosorbus 
bakonyensis (Jáv.) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 59. 2017 ≡ Pyrus 
bakonyensis (Jáv.) M.F. Fay & Christenh., Global 
Fl. 4: 96. 2018.

Aria balatonica (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus balatonica Kárpáti, Hung. 
Acta Biol. 1: 121. 1949 ≡ Karpatiosorbus balatoni-
ca (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 60. 2017 ≡ Pyrus balatonica 
(Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 96. 
2018.

Aria barabitsii (C. Németh) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus barabitsii C. Né-
meth, Acta Bot. Hung. 54: 138. 2012 ≡ Karpatio-
sorbus barabitsii (C. Németh) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 60. 2017 ≡ 
Pyrus barabitsii (C. Németh) M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 98. 2018.

Aria barrandienica (Vít, M. Lepší & P. Lepší) Mo
syakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
barrandienica Vít, M.  Lepší & P.  Lepší, Preslia 
84: 82. 2012 ≡ Karpatiosorbus barrandienica (Vít, 
M. Lepší & P. Lepší) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 52. 2017 ≡ Pyrus 
barrandienica (Vít, M. Lepší & P. Lepší) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 98. 2018.

Aria barthae (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus barthae Kárpá-
ti, Agrártud. Egyet. Kert- Szölögazdaságtud. 
Karának Évk. 1(14): 37. 1950 ≡ Karpatiosorbus 
barthae (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 60. 2017 ≡ Pyrus 
barthae (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Global 
Fl. 4: 98. 2018.

Aria bodajkensis (Barabits) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus bodajkensis Barabits, 
Tilia 13: 19. 2007 ≡ Karpatiosorbus bodajkensis 
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(Barabits) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 59. 2017 ≡ Pyrus bodajkensis 
(Barabits) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 98. 
2018.

Aria bohemica (Kovanda) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus bohemica Kovan-
da, Acta Univ. Carol., Biol. 1961(1): 77. 1961 ≡ 
Karpatiosorbus bohemica (Kovanda) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 51. 
2017 ≡ Pyrus bohemica (Kovanda) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 98. 2018.

Aria borosiana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus borosiana Kárpá-
ti, Agrártud. Egyet. Kert- Szölögazdaságtud. 
Karának Közlem. 12: 144. 1948 ≡ Karpatiosorbus 
borosiana (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 57. 2017 ≡ Pyrus 
borosiana (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Glob-
al Fl. 4: 98. 2018.

Aria bristoliensis (Wilmott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus bristoliensis Wil-
mott, Proc. Linn. Soc. Lond. 146: 76. 1934 ≡ Kar-
patiosorbus bristoliensis (Wilmott) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 48. 
2017 ≡ Pyrus bristoliensis (Wilmott) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 99. 2018.

Aria carolipolitana (N. Mey. & Meierott) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus caroli-
politana N.  Mey. & Meierott, Ber. Bayer. Bot. 
Ges. 91: 61. 2021 ≡ Karpatiosorbus carolipo- 
litana (N. Mey. & Meierott) N. Mey. in M. Has-
sler & T. Muer, Fl. German. 3: 644. 2024.

Aria cochleariformis (Meierott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus cochleariformis 
Meierott, Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Be-
itr. Sorbus Bayern): 176. 2005 ≡ Karpatiosorbus 
cochleariformis (Meierott) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 
≡ Pyrus cochleariformis (Meierott) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 100. 2018.

Aria concavifolia (C.  Németh) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus concavifolia 
C. Németh, Stud. Bot. Hung. 47: 299. 2016 ≡ Kar-
patiosorbus concavifolia (C. Németh) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 58. 
2017 ≡ Pyrus concavifolia (C. Németh) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 100. 2018.

Aria cordigastensis (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus cordigastensis 
N. Mey., Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. 

Sorbus Bayern): 143. 2005 ≡ Karpatiosorbus cor-
digastensis (N. Mey.) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 52. 2017 ≡ Pyrus 
cordigastensis (N.  Mey.) M.F.  Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 101. 2018.

Aria croceocarpa (P.D.  Sell) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus croceocarpa P.D. Sell, 
Watsonia 17: 392. 1989 ≡ Karpatiosorbus croceo-
carpa (P.D. Sell) Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 50. 2017 ≡ Pyrus croceo-
carpa (P.D. Sell) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 101. 2018.

Aria decipientiformis (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus decipientifor-
mis Kárpáti, Agrártud. Egyet. Kert- Szölögaz-
daságtud. Karának Évk. 1(14): 36. 1950 ≡ Karpa-
tiosorbus decipientiformis (Kárpáti) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 57. 
2017 ≡ Pyrus decipientiformis (Kárpáti) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 101. 2018.

Aria degenii (Jáv.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus degenii Jáv., Magyar Bot. 
Lapok 25: 85. 1926 publ. 1927 ≡ Karpatiosorbus 
degenii (Jáv.) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 58. 2017 ≡ Pyrus degenii (Jáv.) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 101. 2018.

Aria devoniensis (E.F.  Warb.) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus devonien-
sis E.F.  Warb., Watsonia 4: 46. 1957 ≡ Karpa-
tiosorbus devoniensis (E.F.  Warb.) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 48. 
2017 ≡ Pyrus devoniensis (E.F. Warb.) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 102. 2018

Aria dolomiticola (Mikoláš) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus dolomiticola 
Mikoláš, Thaiszia 6: 2. 1997 (vol. of “1996”) ≡ 
Karpatiosorbus dolomiticola (Mikoláš) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 
56. 2017 ≡ Pyrus dolomiticola (Mikoláš) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 102. 2018.

Aria dominii (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus dominii Kárpá-
ti, Acta Bot. Hung. 52(3–4): 383. 2010 [“Sorbus 
dominii” Kárpáti, Bot. Közlem. 52: 140. 1966, 
nom. inval.] ≡ Karpatiosorbus dominii (Kárpá-
ti) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna 
Fl. Fenn. 93: 56. 2017 ≡ Pyrus dominii (Kárpáti) 
M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 102. 2018, 
nom. inval. [the cited “basionym” of 1966 was 
not validly published, see above].
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Aria dracofolia (C.  Németh) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus dracofolia C. Né
meth, Kitaibelia 14: 93. 2009, as ‘dracofolius’ ≡ 
Karpatiosorbus dracofolia (C. Németh) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 
93: 62. 2017. ≡ Pyrus dracofolia (C.  Németh) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 102. 2018.

Aria dubronensis (N. Mey., Feulner & T.C.G. Rich) 
Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
dubronensis N. Mey., Feulner & T.C.G. Rich, Ber. 
Bayer. Bot. Ges. 90: 94. 2020.

Aria eugenii-kelleri (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus eugenii-kelleri 
Kárpáti, Hung. Acta Biol. 1: 113. 1949 ≡ Karpa-
tiosorbus eugenii-kelleri (Kárpáti) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 60. 
2017 ≡ Pyrus eugenii-kelleri (Kárpáti) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 103. 2018.

Aria eximia (Kovanda) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus eximia Kovanda, 
Preslia 56: 170. 1984 ≡ Karpatiosorbus eximia 
(Kovanda) Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 51. 2017 ≡ Pyrus eximia 
(Kovanda) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
103. 2018.

Aria eystettensis (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus eystettensis N.  Mey., Ber. 
Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus Bay-
ern): 165. 2005 ≡ Karpatiosorbus eystettensis 
(N.  Mey.) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 ≡ Pyrus eystettensis 
(N. Mey.) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
103. 2018.

Aria fischeri (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus fischeri N.  Mey., Ber. Bay-
er. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus Bayern): 
172. 2005 ≡ Karpatiosorbus fischeri (N.  Mey.) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 54. 2017 ≡ Pyrus fischeri (N.  Mey.) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 103. 2018.

Aria franconica (Bornm.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus franconica Bornm., Beih. 
Bot. Centralbl. 36(2): 186. 1918 ≡ Karpatiosorbus 
franconica (Bornm.) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 52. 2017 ≡ Pyrus 
franconica (Bornm.) M.F.  Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 104. 2018.

Aria futakiana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus futakiana Kárpáti, Fl. Slov-
enska IV/3: 441. 1992 ≡ Karpatiosorbus futakiana 

(Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 56. 2017 ≡ Pyrus futakiana 
(Kárpáti) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
104. 2018.

Aria gayeriana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus gayeriana Kárpá-
ti, Agrártud. Egyet. Kert- Szölögazdaságtud. 
Karának Évk. 1(14): 35. 1950 ≡ Karpatiosorbus 
gayeriana (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 58. 2017 ≡ Pyrus 
gayeriana (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Glob-
al Fl. 4: 105. 2018.

Aria gemella (Kovanda) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus gemella Kovanda, Verh. Zo-
ol.-Bot. Ges. Österreich 133: 329. 1996 ≡ Karpa-
tiosorbus gemella (Kovanda) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 50. 2017 ≡ 
Pyrus gemella (Kovanda) M.F. Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 105. 2018.

Aria gerecseensis (Boros & Kárpáti) Mosyakin, Fe-
dor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus gerecseensis 
Boros & Kárpáti, Hung. Acta Biol. 1: 107. 1949 ≡ 
Karpatiosorbus gerecseensis (Boros & Kárpáti) Sen-
nikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 
93: 60. 2017 ≡ Pyrus gerecseensis (Boros & Kárpáti) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 105. 2018.

Aria griseotormaria (N. Mey. & Meierott) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus griseotor-
maria N. Mey. & Meierott, Ber. Bayer. Bot. Ges. 
91: 69. 2021. ≡ Karpatiosorbus griseotormaria 
(N.  Mey. & Meierott) N.  Mey. in M.  Hassler & 
T. Muer, Fl. German. 3: 646. 2024.

Aria haesitans (Meierott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus haesitans Meierott, 
Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus 
Bayern): 180. 2005 ≡ Karpatiosorbus haesitans 
(Meierott) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 52. 2017 ≡ Pyrus haesitans 
(Meierott) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
106. 2018.

Aria haljamovae (Bernátová & Májovský) Mo
syakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
haljamovae Bernátová & Májovský, Biologia 
(Bratislava) 58: 784. 2003; Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 64. 2017 
≡ Majovskya haljamovae (Bernátová & Má-
jovský) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 64. 2017 ≡ Pyrus haljamovae 
(Bernátová & Májovský) M.F. Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 106. 2018.
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Aria herbipolitana (Meierott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus herbipolitana Mei-
erott, Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. 
Sorbus Bayern): 183. 2005 ≡ Karpatiosorbus her-
bipolitana (Meierott) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 ≡ Pyrus 
herbipolitana (Meierott) M.F.  Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 106. 2018.

Aria holubyana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus holubyana Kárpáti, 
Bot. Közlem. 52: 137. 1966 ≡ Karpatiosorbus hol-
ubyana (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memoran-
da Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 55. 2017 ≡ Pyrus hol-
ubyana (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Global 
Fl. 4: 107. 2018.

Aria hoppeana (N.  Mey.) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus hoppeana N. Mey., 
Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus 
Bayern): 150. 2005 ≡ Karpatiosorbus hoppeana 
(N. Mey.) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 52. 2017 ≡ Pyrus hoppeana 
(N.  Mey.) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
107. 2018.

Aria houstoniae (T.C.G.  Rich) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus houstoniae 
T.C.G.  Rich, Watsonia 27: 370. 2009 ≡ Karpati-
osorbus houstoniae (T.C.G.  Rich) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93:48. 
2017 ≡ Pyrus houstoniae (T.C.G. Rich) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 107. 2018.

Aria joannis (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus joannis Kárpáti, Acta Bot. 
Hung. 52: 140. 1966 ≡ Karpatiosorbus joannis 
(Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 55. 2017 ≡ Pyrus joannis 
(Kárpáti) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
108. 2018.

Aria karpatii (Boros) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus karpatii Boros, Agrártud. 
Egyet. Kert- Szölögazdaságtud. Karának Kö-
zlem. 13: 153. 1949 ≡ Karpatiosorbus karpatii 
(Boros) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 60. 2017 ≡ Pyrus karpatii 
(Boros) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
109. 2018.

Aria klasterskyana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus klasterskyana 
Kárpáti, Fl. Slovenska IV/3: 437. 1992 ≡ Karpa-
tiosorbus klasterskyana (Kárpáti) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 55. 

2017. ≡ Pyrus klasterskyana (Kárpáti) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 109. 2018.

Aria kmetiana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus kmetiana Kárpá-
ti, Fl. Slovenska IV/3: 440. 1992 ≡ Karpatiosorbus 
kmetiana (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 56. 2017 ≡ Pyrus 
kmetiana (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Glob-
al Fl. 4: 109. 2018.

Aria latisedes (N. Mey. & Meierott) Mosyakin, Fe-
dor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus latisedes 
N. Mey. & Meierott, Ber. Bayer. Bot. Ges. 91: 65. 
2021 ≡ Karpatiosorbus latisedes (N. Mey. & Mei-
erott) N. Mey. in M. Hassler & T. Muer, Fl. Ger-
man. 3: 649. 2024.

Aria magocsyana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus magocsyana 
Kárpáti, Acta Bot. Hung. 52: 388. 2010 ≡ Kar-
patiosorbus magocsyana (Kárpáti) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 57. 
2017 ≡ Pyrus magocsyana (Kárpáti) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 111. 2018.

Aria meierottii (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus meierottii N. Mey., Ber. Bay-
er. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus Bayern): 
169. 2005 ≡ Karpatiosorbus meierottii (N. Mey.) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 54. 2017 ≡ Pyrus meierottii (N.  Mey.) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 111. 2018.

Aria mergenthaleriana (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus mergenthaleri-
ana N.  Mey., Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband 
(Beitr. Sorbus Bayern): 154. 2005 ≡ Karpatio-
sorbus mergenthaleriana (N.  Mey.) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 
53. 2017 ≡ Pyrus mergenthaleriana (N.  Mey.) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 112. 2018.

Aria meyeri (S.  Hammel & Haynold) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus meyeri 
S. Hammel & Haynold, Kochia 8: 2. 2014 ≡ Karpa-
tiosorbus meyeri (S. Hammel & Haynold) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 54. 
2017 ≡ Pyrus meyeri (S. Hammel & Haynold) M.F.
Fay & Christenh., Global Fl. 4: 106. 2018.

Aria milensis (M.  Lepší, Boublík, P.  Lepší & Vít) 
Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
milensis M. Lepší, Boublík, P. Lepší & Vít, Preslia 
80: 235. 2008 ≡ Karpatiosorbus milensis (M. Lep-
ší, Boublík, P.  Lepší & Vít) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 51. 2017 ≡ 
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Pyrus milensis (M. Lepší, Boublík, P. Lepší & Vít) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 112. 2018.

Aria moenofranconica (N.  Mey. & Meierott) Mo
syakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
moenofranconica N.  Mey. & Meierott, Ber. Bay-
er. Bot. Ges. 91: 57. 2021 ≡ Karpatiosorbus moe-
nofranconica (N.  Mey. & Meierott) N.  Mey. in 
M. Hassler & T. Muer, Fl. German. 3: 650. 2024.

Aria omissa (Velebil) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus omissa Velebil, Preslia 84: 
377. 2012 ≡ Karpatiosorbus omissa (Velebil) Sen-
nikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 
93: 50. 2017 ≡ Pyrus omissa (Velebil) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 125. 2018.

Aria paxiana (Jáv.) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus paxiana Jáv., Magyar Bot. 
Lapok 25: 89. 1927 (vol. of “1926”) ≡ Karpatio-
sorbus paxiana (Jáv.) Sennikov & Kurtto, Mem-
oranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 62. 2017 ≡ Pyrus 
paxiana (Jáv.) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 115. 2018.

Aria pelsoensis (C.  Németh) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus pelsoensis C.  Né
meth, Stud. Bot. Hung. 46: 50. 2015 ≡ Karpatio-
sorbus pelsoensis (C. Németh) Sennikov & Kurt-
to, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 59. 2017 
≡ Pyrus pelsoensis (C. Németh) M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 115. 2018.

Aria perlonga (Meierott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus perlonga Meierott, 
Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. Sorbus 
Bayern): 187. 2005 ≡ Karpatiosorbus perlonga 
(Meierott) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 ≡ Pyrus perlonga 
(Meierott) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
115. 2018.

Aria petraea (Velebil, M. Lepší & P. Lepší) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus petraea Ve-
lebil, M. Lepší & P. Lepší, Preslia 94: 320. 2022.

Aria polgariana (C. Németh) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus polgariana C. Né
meth, Acta Bot. Hung. 54: 132. 2012 ≡ Karpa-
tiosorbus polgariana (C.  Németh) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 59. 
2017 ≡ Pyrus polgariana (C. Németh) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 116. 2018.

Aria portae-bohemicae (M.  Lepší, Boublík, 
P.  Lepší & Vít) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus portae-bohemicae M.  Lep-
ší, Boublík, P.  Lepší & Vít, Preslia 81: 72. 2009 

≡ Karpatiosorbus portae-bohemicae (M.  Lep-
ší, Boublík, P.  Lepší & Vít) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 51. 2017 
≡ Pyrus portae-bohemicae (M.  Lepší, Boublík, 
P. Lepší & Vít) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 116. 2018.

Aria pseudobakonyensis (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus pseudobakonyensis 
Kárpáti, Hung. Acta Biol. 1: 117. 1949 ≡ Kar-
patiosorbus pseudobakonyensis (Kárpáti) Sen-
nikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 60. 2017 ≡ Pyrus pseudobakonyensis 
(Kárpáti) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
117. 2018.

Aria pseudolatifolia (Boros) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus pseudolatifolia 
Boros, Magyar Kir. Kert. Tanintéz. Közlem. 3: 
51. 1937 ≡ Karpatiosorbus pseudolatifolia (Boros) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 58. 2017 ≡ Pyrus pseudolatifolia (Boros) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 117. 2018.

Aria pseudosemi-incisa (Boros) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus pseudosemi-incisa 
Boros, Magyar Kir. Kert. Tanintéz. Közlem. 3: 53. 
1937 ≡ Karpatiosorbus pseudosemi-incisa (Boros) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 61. 2017 ≡ Pyrus pseudosemi-incisa 
(Boros) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 117. 
2018.

Aria pseudovertesensis (Boros) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus pseudovertesen-
sis Boros, Magyar Kir. Kert. Tanintéz. Közlem. 
3: 53. 1937 ≡ Karpatiosorbus pseudovertesensis 
(Boros) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fau-
na Fl. Fenn. 93: 62. 2017 ≡ Pyrus pseudovertesensis 
(Boros) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 117. 
2018.

Aria puellarum (Meierott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus puellarum Mei-
erott, Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. 
Sorbus Bayern): 190. 2005 ≡ Karpatiosorbus 
puellarum (Meierott) Sennikov & Kurtto, Mem-
oranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 ≡ 
Pyrus puellarum (Meierott) M.F.  Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 117. 2018.

Aria ratisbonensis (N. Mey.) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus ratisbonensis 
N.  Mey., Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Be-
itr. Sorbus Bayern): 158. 2005 ≡ Karpatiosorbus 
ratisbonensis (N.  Mey.) Sennikov & Kurtto, 
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Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 ≡ 
Pyrus ratisbonensis (N. Mey.) M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 117. 2018.

Aria redliana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus redliana Kárpáti, 
Hung. Acta Biol. 1: 118. 1949 ≡ Karpatiosorbus 
redliana (Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 62. 2017 ≡ Pyrus 
redliana (Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Global 
Fl. 4: 118. 2018.

Aria remensis (Cornier) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus remensis Cornier, 
Bull. Mens. Soc. Linn. Lyon 78: 36. 2009. ≡ Kar-
patiosorbus remensis (Cornier) Sennikov & Kurt-
to, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 50. 2017 
≡ Pyrus gallica M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 104. 2018 (non Pyrus remensis Poit. & Turpin, 
Pomol. Franç. 3: tab. 200. 1846).

Aria rhodanthera (Kovanda) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus rhodanthera 
Kovanda, Verh. Zool.-Bot. Ges. Österreich 133: 
321. 1996 ≡ Karpatiosorbus rhodanthera (Kovan-
da) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fau-
na Fl. Fenn. 93:  51. 2017 ≡ Pyrus rhodanthera 
(Kovanda) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
118. 2018.

Aria rhombiformis (C. Németh) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus rhombiformis 
C.  Németh, Stud. Bot. Hung. 47: 305. 2016  
≡ Karpatiosorbus rhombiformis (C.  Németh) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna 
Fl. Fenn. 93: 58. 2017 ≡ Pyrus rhombiformis 
(C. Németh) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4:  
118. 2018.

Aria schnizleiniana (N.  Mey.) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus schnizleiniana 
N.  Mey., Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Be-
itr. Sorbus Bayern): 146. 2005 ≡ Karpatiosorbus 
schnizleiniana (N.  Mey.) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 52. 2017 ≡ 
Pyrus schnizleiniana (N. Mey.) M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 120. 2018.

Aria schuwerkiorum (N.  Mey.) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus schuwerkiorum 
N. Mey., Ber. Bayer. Bot. Ges. Sonderband (Beitr. 
Sorbus Bayern): 162. 2005 ≡ Karpatiosorbus schu-
werkiorum (N. Mey.) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 53. 2017 ≡ Pyrus 
schuwerkiorum (N. Mey.) M.F. Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 120. 2018.

Aria sellii (T.C.G.  Rich) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus sellii T.C.G. Rich, 
New J. Bot. 4: 7. 2014 ≡ Karpatiosorbus sellii 
(T.C.G.  Rich) Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93:50. 2017 ≡ Pyrus sellii 
(T.C.G. Rich) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 121. 2018.

Aria semi-incisa (Borbás) Beck, Fl. Nieder-Öster-
reich 2(1): 714. 1892 ≡ Sorbus aria f. semi-inci-
sa Borbás, Ertek. Természettud. Köréb. Magyar 
Tud. Akad. 11(113): 34. 1879 ≡ Sorbus aria var. 
semi-incisa (Borbás) Borbás, Földmivelési Érde-
keink 10(48): 520. 1882 ≡ Sorbus semi-incisa 
(Borbás) Borbás, Földmiv. Érdek.: 520. 1882. ≡ 
Karpatiosorbus semi-incisa (Borbás) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 61. 
2017. ≡ Pyrus semi-incisa (Borbás) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 121. 2018.

Aria seyboldiana (S.  Hammel & Haynold) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus seyboldia- 
na S. Hammel & Haynold, Jahresh. Naturk. Würt-
temberg 171: 52. 2015 ≡ Karpatiosorbus seyboldiana 
(S. Hammel & Haynold) Sennikov & Kurtto, Mem-
oranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 54. 2017 ≡ Pyrus 
seyboldiana (S.  Hammel & Haynold) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 121. 2018.

Aria simonkaiana (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus simonkaiana Kárpáti, Agrár-
tud. Egyet. Kert- Szölögazdaságtud. Karának Évk. 
1(14): 38. 1950 ≡ Karpatiosorbus simonkaiana 
(Kárpáti) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 62. 2017 ≡ Pyrus simonkaiana 
(Kárpáti) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 121. 
2018.

Aria slovenica (Kovanda) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus slovenica Kovanda, Acta 
Univ. Carol., Biol. 1961(1): 73. 1961 ≡ Karpatio-
sorbus slovenica (Kovanda) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 54. 2017 ≡ 
Pyrus slovenica (Kovanda) M.F. Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 121. 2018.

Aria subcuneata (Wilmott) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov ≡ Sorbus subcuneata Wil-
mott, Proc. Linn. Soc. Lond. 146: 76. 1934 ≡ Kar-
patiosorbus subcuneata (Wilmott) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 49. 
2017 ≡ Pyrus subcuneata (Wilmott) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 122. 2018.

Aria tobani (C. Németh) Mosyakin, Fedor. & McNeill, 
comb. nov. ≡ Sorbus tobani C.  Németh, Fl. 
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Pannonica 5: 177. 2007 ≡ Karpatiosorbus tobani 
(C.  Németh) Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 58. 2017 ≡ Pyrus tobani 
(C. Németh) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
123. 2018.

Aria udvardyana (Somlyay & Sennikov) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus udvardya-
na Somlyay & Sennikov, Phytotaxa 164: 268. 
2014 ≡ Karpatiosorbus udvardyana (Somlyay & 
Sennikov) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 59. 2017 ≡ Pyrus udvardya-
na (Somlyay & Sennikov) M.F. Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 124. 2018.

Aria vallerubusensis (C.  Németh) Mosyakin, Fe-
dor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus valleru-
busensis C.  Németh, Kitaibelia 14: 97. 2009 ≡ 
Karpatiosorbus vallerubusensis (C. Németh) Sen-
nikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 
93: 62. 2017 ≡ Pyrus vallerubusensis (C. Németh) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 124. 2018.

Aria vallusensis (C.  Németh) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus vallusensis 
C. Németh, Stud. Bot. Hung. 47: 310. 2016 ≡ Kar-
patiosorbus vallusensis (C. Németh) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 59. 
2017 ≡ Pyrus vallusensis (C. Németh) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 124. 2018.

Aria vertesensis (Boros) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus vertesensis Boros, 
Magyar Kir. Kert. Tanintéz. Közlem. 3: 52. 1937 
≡ Karpatiosorbus vertesensis (Boros) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 
62. 2017. ≡ Pyrus vertesensis (Boros) M.F. Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 125. 2018.

Aria veszpremensis (Barabits) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus veszpremen-
sis Barabits, Tilia 13: 17. 2007 ≡ Karpatiosorbus 
veszpremensis (Barabits) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 60. 2017 ≡ 
Pyrus veszpremensis (Barabits) M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 125. 2018.

Aria zertovae (Kárpáti) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus zertovae Kárpáti, 
Bot. Közlem. 52: 137. 1966, as “žertovae” ≡ Kar-
patiosorbus zertovae (Kárpáti) Sennikov & Kurt-
to, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 55. 2017 
≡ Pyrus zertovae (Kárpáti) M.F.  Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 126. 2018.

Aria zuzanae (Bernátová & Májovský) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus zuzanae 

Májovský & Bernátová, Biologia (Bratislava) 58: 
784. 2003 ≡ Majovskya zuzanae (Bernátová & 
Májovský) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 64. 2017 ≡ Pyrus zuzanae 
(Májovský & Bernátová) M.F. Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 126. 2018. 

Hedlundia Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 33. 2017.

= Borkhausenia Sennikov & Kurtto, Memoranda 
Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 44. 2017 (nom. illeg., 
non Borckhausenia G. Gaertn., B. Mey. & Scherb., 
non Borckhausenia Roth)

= Normeyera Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 64. 2017.

= Scandosorbus Sennikov, Ann. Bot. Fenn. 55: 322. 
2018.

Hedlundia atrimontis (Bernátová & Májovský) 
Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ 
Sorbus atrimontis Bernátová & Májovský, Bi-
ologia (Bratislava) 58: 786. 2003 ≡ Normeyera 
atrimontis (Bernátová & Májovský) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 65. 
2017 ≡ Pyrus atrimontis (Bernátová & Májovský) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 96. 2018.

Hedlundia caeruleomontana (Bernátová & Má-
jovský) Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. 
nov. ≡ Sorbus caeruleomontana Bernátová & 
Májovský, Biologia (Bratislava) 58: 786. 2003 ≡ 
Normeyera caeruleomontana (Bernátová & Má-
jovský) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. 
Fauna Fl. Fenn. 93: 65. 2017. ≡ Pyrus caeruleo-
montana (Bernátová & Májovský) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 99. 2018.

Hedlundia diversicolor (Bernátová & Májovský) 
Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ 
Sorbus diversicolor Bernátová & Májovský, Bio-
logia (Bratislava) 58: 788. 2003 ≡ Normeyera di-
versicolor (Bernátová & Májovský) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 65. 
2017 ≡ Pyrus diversicolor (Bernátová & Májovský) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 102. 2018.

Hedlundia doerriana (N.  Mey.) Mosyakin, Fe-
dor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus doerria-
na N.  Mey., Ber. Bayer. Bot. Ges. 86: 228. 2016 
≡ Normeyera doerriana (N.  Mey.) Sennikov & 
Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 66. 
2017 ≡ Pyrus doerriana (N.  Mey.) M.F.  Fay & 
Christenh., Global Fl. 4: 102. 2018.

Hedlundia hostii (J.  Jacq. ex Host) Mosyakin, Fe-
dor. & McNeill, comb. nov. ≡ Aria hostii J. Jacq. 
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ex Host, Fl. Austriaca 2: 8. 1831 ≡ Sorbus hostii 
(J. Jacq. ex Host) Heynh., Nom. Bot. Hort.: 685. 
1841 ≡ Pyrus hostii (J.  Jacq. ex Host) Endl., 
Cat. Hort. Vindob. 2: 440. 1842 ≡ Aronia hostii 
(J. Jacq. ex Host) Carrière, Rev. Hort. (Paris) 45: 
470. 1873 ≡ Aria chamaemespilus subsp. hostii 
(J. Jacq. ex Host) Bonnier & Layens, Tabl. Syn. Pl. 
Vasc. France: 103. 1894 ≡ Chamaemespilus hostii 
(J. Jacq. ex Host) Rouy & E.G. Camus in G. Rouy 
& J. Foucaud, Fl. France 7: 26. 1901 ≡ ×Chamar-
iosorbus hostii (J.  Jacq. ex Host) Mezhenskyj in 
Mezhenskyj et al., Netradytsiyni plodovi kul’tu-
ry: 29. 2012 ≡ Normeyera hostii (J. Jacq. ex Host) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 65. 2017.

Hedlundia intermedia (Ehrh.) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Pyrus intermedia Ehrh., 
Gartenkalender 4: 197. 1784 ≡ Lazarolus inter-
media (Ehrh.) Borkh., Arch. Bot. (Leipzig) 1(3): 
88. 1798 ≡ Sorbus intermedia (Ehrh.) Pers., Syn. 
Pl. 2: 38. 1806 ≡ Aria intermedia (Ehrh.) Schur, 
Enum. Pl. Transsilv.: 207. 1866 ≡ Hahnia inter-
media (Ehrh.) Samp., Anais Fac. Sci. Porto 17: 
47. 1931 ≡ ×Tormariosorbus intermedia (Ehrh.) 
Mezhenskyj in Mezhenskyj et al., Netradytsi-
yni plodovi kul’tury: 29. 2012 ≡ ×Sorbotoraria 
intermedia (Ehrh.) Mezhenskyj in Mezhenskyj 
et al., Netradytsiyni plodovi kul’tury: 29. 2012, 
nom. inval. ≡ Borkhausenia intermedia (Ehrh.) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 44. 2017 ≡ Scandosorbus intermedia 
(Ehrh.) Sennikov, Ann. Bot. Fenn. 55: 323. 2018.

Hedlundia liljeforsii (T.C.G.  Rich) Mosyakin, 
Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus lilje-
forsii T.C.G. Rich, Nordic J. Bot. 25: 339. 2008 ≡ 
Borkhausenia liljeforsii (T.C.G.  Rich) Sennikov 
& Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 
46. 2017 ≡ Scandosorbus liljeforsii (T.C.G.  Rich) 
Sennikov, Ann. Bot. Fenn. 55: 323. 2018 ≡ Pyrus 
liljeforsii (T.C.G.  Rich) M.F.  Fay & Christenh., 
Global Fl. 4: 110. 2018.

Hedlundia margittaiana (Jáv.) Mosyakin, Fedor. 
& McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus hostii subsp. 
margittaiana Jáv., Exsicc. (Fl. Hung.) 8: 27. 1927 
≡ Sorbus margittaiana (Jáv.) Kárpáti, Feddes 
Repert. Spec. Nov. Regni Veg. 62: 304. 1960 ≡ 
Normeyera margittaiana (Jáv.) Sennikov & Kurt-
to, Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 65. 2017 
≡ Pyrus margittaiana (Jáv.) M.F.  Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 111. 2018.

Hedlundia montisalpae (Bernátová & Májovský) 
Mosyakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
montisalpae Bernátová & Májovský, Biologia 
(Bratislava) 58: 788. 2003 ≡ Normeyera montisal-
pae (Bernátová & Májovský) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 66. 2017 
≡ Pyrus montisalpae (Bernátová & Májovský) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 112. 2018.

Hedlundia paxiana (Jáv.) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus paxiana Jáv., Mag-
yar Bot. Lapok 25: 89. 1926 publ. 1927 ≡ Karpati-
osorbus paxiana (Jáv.) Sennikov & Kurtto, Mem-
oranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 62. 2017 ≡ Pyrus 
paxiana (Jáv.) M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 
4: 115. 2018.

Hedlundia salatini (Bernátová & Májovský) Mo
syakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
salatini Bernátová & Májovský, Biologia (Bra-
tislava) 58: 790. 2003 ≡ Normeyera salatini 
(Bernátová & Májovský) Sennikov & Kurtto, 
Memoranda Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 66. 2017 ≡ 
Pyrus salatini (Bernátová & Májovský) M.F. Fay 
& Christenh., Global Fl. 4: 120. 2018.

Hedlundia schinzii (Düll) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus schinzii Düll, Ber. 
Bayer. Bot. Ges. 34: 61. 1961 ≡ Normeyera schinzii 
(Düll) Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fau-
na Fl. Fenn. 93: 65. 2017 ≡ Pyrus schinzii (Düll) 
M.F. Fay & Christenh., Global Fl. 4: 120. 2018.

Hedlundia tauricola (Jáv.) Mosyakin, Fedor. & 
McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus tauricola Zaik. ex 
Sennikov, Willdenowia 43: 39. 2013 [Zaik., Nov-
osti Sist. Vyssh. Rast. 22: 137. 1985, nom. inval.] 
≡ Karpatiosorbus tauricola (Zaik. ex Sennikov) 
Sennikov & Kurtto, Memoranda Soc. Fauna Fl. 
Fenn. 93: 63. 2017 ≡ Pyrus tauricola (Zaik. ex 
Sennikov) M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 
123. 2018 ≡ Aria tauricola (Zaik. ex Sennikov) 
Fedor., Chornomors’k. Bot. Zhurn. 18(4): 314. 
2022 [Fedor., Ukrayins'k. Bot. Zhurn. 74: 10. 
2017, nom. inval.].

Nomenclatural comments on some Caucasian 
and other western Asian species of Aria
Several taxa of Sorbus s. l., mainly Caucasian or wes-
tern Asian ones (see earlier treatments by Gabrieli-
an, 1972, 1978, etc.), have been already transferred 
to Aria by Mezhenskyj (in Mezhenska et al., 2018): 
Aria albovii (Zinzerl.) Mezhenskyj (≡ Sorbus albo-
vii Zinserl.), Aria buschiana (Zinzerl.) Mezhenskyj 
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(≡ Sorbus buschiana Zinserl.), Aria fedorovii (Za-
ikonn.) Mezhenskyj (≡ Sorbus fedorovii Zaikonn. ≡ 
Pyrus alma M.F.  Fay & Christenh.), Aria migarica 
(Zinzerl.) Mezhenskyj (≡ Sorbus migarica Zinserl.), 
Aria schemachensis (Zinzerl.) Mezhenskyj (≡ Sorbus 
schemachensis Zinserl.), Aria subtomentosa (Albov) 
Mezhenskyj (≡ Sorbus aria var. subtomentosa Al-
bov ≡ Sorbus subtomentosa (Albov) Zinserl.), and 
Aria velutina (Albov) Mezhenskyj (≡ Sorbus aria 
var. velutina Albov ≡ Sorbus velutina (Albov) C.K.   
Schneid.). An interesting nomenclatural case of one 
additional transfer made by Mezhenskyj in this group  
will be discussed in a separate comment. In the 
same book (Mezhenska et al., 2018), he also made 
numerous new combinations in Hedlundia and Mi-
cromeles for Asian taxa.

When making new combinations in Aria for the 
mentioned western Asian (mainly Caucasian) taxa, 
Mezhenskyj (in Mezhenska et al., 2018) comment-
ed: “For Sorbus subfusca (Ledeb.) Boiss. there is al-
ready available name Aria szovitsii Decne. provided 
by Joseph Decaisne (Decaisne, 1874)” [Ukrainian 
original text: “Для Sorbus subfusca (Ledeb.) Boiss. 
вже існує назва Aria szovitsii Decne., надана 
Жозефом Декеном (Decaisne, 1874)”]. This state-
ment needs taxonomic and nomenclatural clarifica-
tion, which is provided below.

Boissier (1872: 658) made a new combination 
Sorbus subfusca (Ledeb. ex Nordm.) Boiss. (based 
on Crataegus subfusca Ledeb. ex Nordm., in Nord-
mann, 1837). Decaisne (1874: 165) coined the name 
Aria szovitsii Decne., listed “Sorbus Aria γ concolor, 
Boiss., Fl. orient. II, p. 658 ?” as a probable (!) syno-
nym, and provided under his new taxon name the 
following note: “Obs. Je suis porté à croire que le 
Crataegus subfusca, Ledeb., devra se classer dans le 
genre Aria, opinion vers laquelle semble également 
incliner M. Boissier (Fl. orient., II, p. 659)” [“I am 
inclined to believe that Crataegus subfusca Ledeb. 
should be classified in the genus Aria, an opinion to-
wards which Mr. Boissier also seems to incline...”]. It 
is not explicitly clear from this note whether or not 
he considered C. subfusca a synonym of his A. szovit-
sii, or just mentioned Ledebour’s taxon as one more 
possible addition to the genus Aria. In any case, the 
two names are now considered taxonomically ap-
plicable to the same taxon and thus we provide here 
the new combination for it in the genus Aria, using 
the oldest available species-rank epithet:
Aria subfusca (Ledeb. ex Nordm.) Mosyakin, Fedor. 

& McNeill, comb. nov. ≡ Crataegus subfusca Ledeb. 

ex Nordm., Bull. Sci. Acad. Imp. Sci. Saint-Péters-
bourg 2: 313. 1837 ≡ Pyrus subfusca (Ledeb. ex 
Nordm.) Regel, Trudy Imp. S.-Peterburgsk. Bot. 
Sada 1: 126. 1871 ≡ Sorbus subfusca (Ledeb. ex 
Nordm.) Boiss., Fl. Orient. 2: 658. 1872 ≡ Pyrus 
mars M.F.  Fay & Christenh., Global Fl. 4: 111. 
2018 (nom superfl., see comments below).
When proposing Pyrus mars, the replacement 

name for Crataegus subfusca Ledeb. ex Nordm., Fay 
and Christenhusz (in Christenhusz et al., 2018: 111) 
added “not: Pyrus subfusca Regel”. However, the 
name published by Regel (1871) is definitely a new 
combination for which the basionym (in modern 
terms) was cited by Regel when he listed the names 
that, in his opinion, should be excluded from Cra-
taegus and placed in other genera. Thus, he effec-
tively transferred the name Crataegus subfusca to 
Pyrus. However, in the IPNI the basionym of the 
name Pyrus subfusca is not mentioned (https://ipni.
org/n/731271-1, accessed 15 March 2025), which 
caused the confusion and the unnecessary replace-
ment name.

The nothogeneric name for non-stable hybrids 
between Aria and Sorbus: now available
Several nothogeneric names have been proposed 
for various hybrids between segregate genera of 
the informal Sorbus group, for example: ×Cha-
maearia Mezhenskyj (Mezhenskyi et al., 2012: 27, 
with ×Chamaearia sudetica (Tausch) Mezhenskyj)  
for Aria × Chamaemespilus, ×Chamariosorbus  
Mezhenskyj (Mezhenskyj et al., 2012: 29, with 
×Chamariosorbus hostii (Jacq.) Mezhenskyj) for 
Aria × Chamaemespilus × Sorbus, etc.

However, as rather convincingly demonstrated 
by Sennikov and Kurtto (2017: 8), the name Ari-
osorbus Koidzumi (earlier often cited as “×Ario-
sorbus”) cannot be applied to spontaneous and ar-
tificial hybrids between Aria and Sorbus. Thus, the 
spontaneous non-stabilized hybrids between Sorbus 
and Aria until recently had no suitable nothoge-
neric name complying with the provisions of Art. 
H.6.1 and H.6.2 of the ICN. In accordance with that 
conclusion, we (Mosyakin and McNeill) discussed 
and considered in our email exchange a possi-
ble nothogeneric name for non-stabilized hybrids 
between taxa belonging to Aria s.  l. and Sorbus 
(“×Aribus”, nomen provisorum). However, the 
nothogeneric name ×Arsorbus Su Liu & Z.H. Feng 
and the nothospecies-rank nomenclatural combi-
nation ×Arsorbus thuringiaca (Nyman) Z.H.  Feng 

https://ipni.org/n/731271-1
https://ipni.org/n/731271-1
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& Su Liu have been recently published (Feng et 
al., 2024: 25), and these names are now applicable 
to the taxon earlier known under the names Aria 
×thuringiaca (Nyman) Beck, Hedlundia ×thuringi-
aca (Nyman) Sennikov & Kurtto, or Sorbus ×thur-
ingiaca (Nyman) Fritsch, if its members are treated 
as non-stabilized hybrids, not as representatives of a 
hybridogenous species. In the latter case (if treated 
as a hybridogenous species), it should be placed in 
Hedlundia; see also comments in our proposal (Mo
syakin, McNeill, 2023) to amend Art. H.11.1 of the 
ICN; this proposal, however, was rejected (see Tur-
land, Wiersema, 2024; Turland et al., 2024).

Conclusions

Following the decision of the General Committee 
to conserve the name Aria against Chamaemespi-
lus and Torminalis, 104 new nomenclatural combi-
nations (91 in Aria and 13 in Hedlundia) are made 
here for various taxa earlier placed in Sorbus or se-
veral segregate genera. In particular, the European 
taxa of Sorbus s. l. accepted by Sennikov and Kurtto 
(2017) and in Atlas Florae Europaeae (Kurtto et al., 
2018) mostly in hybridogenous genera Karpatiosor-
bus (combining the subgenomes of Aria and Tor-
minalis) and Majovskya (with subgenomes of Aria 
and Chamaemespilus) are here transferred to Aria. 

The names of hybridogenous genera Normeyera 
and Scandosorbus (including taxa that supposedly 
emerged from hybridization events combining Aria 
× Chamaemespilus × Sorbus and Aria × Sorbus × 
Torminalis, respectively) are here treated as syno-
nyms of the hybridogenous generic name Hedlun-
dia (Aria s. l. × Sorbus), and the taxa earlier treated 
in Normeyera and Scandosorbus are transferred to 
Hedlundia. One new combination, Aria subfusca, 
is also validated for a Caucasian and southeastern 
Asian taxon.
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Спрощення номенклатури у групі Sorbus sensu lato: 
нові номенклатурні рішення в родах Aria та Hedlundia (Rosaceae)
С.Л. МОСЯКІН 1, М.М. ФЕДОРОНЧУК 1, Дж. МакНІЛ 2,3
1 Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
2 Единбурзький королівський ботанічний сад, Единбург, Шотландія, Сполучене Королівство
3 Королівський музей Онтаріо, Торонто, Онтаріо, Канада

Реферат. Обговорюються різні варіанти розмежування родів у трибі Maleae (родина Rosaceae), зокрема тих таксо-
нів, які раніше включали до збірного роду Sorbus L. s.  l. Після позитивного рішення Генерального комітету з но-
менклатури щодо нашої нещодавньої пропозиції законсервувати Aria (Pers.) Host проти раніше опублікованих назв 
Chamaemespilus Medik. та Torminalis Medik., ми вважаємо, що для спрощення таксономічних схем і номенклатури 
в групі Sorbus та споріднених таксонів бажаним є розширене розуміння роду Aria (включаючи Chamaemespilus і 
Torminalis); зокрема, для збереження численних назв, які вже доступні в Aria, особливо тих, що використовують-
ся для більш відомих видів. Ми включаємо тут до роду Aria s. l. європейські таксони роду Sorbus s.  l., які раніше 
були наведені Сенніковим та Куртто (2017), а також і в “Атласі флори Європи”, переважно в гібридогенних родах 
Karpatiosorbus Sennikov & Kurtto (види якого поєднують у своїх геномах субгеноми Aria та Torminalis) та Majovskya 
Sennikov & Kurtto (з субгеномами Aria та Chamaemespilus). Назви гібридогенних родів Normeyera Sennikov & Kurtto 
та Scandosorbus Sennikov (≡ Borkhausenia Sennikov & Kurtto, nom. illeg.), які ймовірно виникли в результаті гібриди-
зації Aria × Chamaemespilus × Sorbus та Aria × Sorbus × Torminalis, відповідно, тут розглядаються як синоніми гібри-
догенної родової назви Hedlundia Sennikov & Kurtto (Aria s. l. × Sorbus), а таксони, які раніше включали до Normeyera 
та Scandosorbus, перенесені до Hedlundia. Загалом здійснено 104 нові комбінації видового рангу: 91 в Aria та 13 в 
Hedlundia. Надані коментарі щодо гібридів (але не для гібридогенних видів) між Aria та Sorbus, для яких нещодавно 
було запропоновано нотородову назву × Arsorbus Su Liu & Z.H. Feng.

Ключові слова: Aria, Chamaemespilus, Hedlundia, Karpatiosorbus, Majovskya, Normeyera, Rosaceae, Scandosorbus, Sorbus, 
Torminalis, номенклатура, таксономія
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In the article “Simplifying the nomenclature of Sor-
bus sensu lato: new nomenclatural solutions in Aria 
and Hedlundia (Rosaceae)” by Sergei L. Mosyakin, 
Mykola M. Fedoronchuk, and John McNeill pu-
blished 9 June 2025 [Ukrainian Botanical Journal, 
82(3): 206–224] (Mosyakin et al., 2025), the author-
ship of the basionym of the new combination Hed-
lundia tauricola was incorrectly cited as “(Jáv.)”, 
while it should be “(Zaik. ex Sennikov)”. This cor-
rectable error does not preclude valid publication of 
the new nomenclatural combination; see Art. 41.6 
of the International Code of Nomenclature for algae, 
fungi, and plants (Turland et al., 2018, 2024, 2025): 
“For names published on or after 1 January 1953, 
errors in the citation of the basionym or replaced 
synonym, including incorrect author citation (Art. 
46), but not omissions (Art. 41.5), do not preclude 
valid publication of a new combination, name at 
new rank, or replacement name”. 

The corrected entry for H. tauricola is provided below.
Hedlundia tauricola (Zaik. ex Sennikov) Mo

syakin, Fedor. & McNeill, comb. nov. ≡ Sorbus 
tauricola Zaik. ex Sennikov, Willdenowia 43: 39. 
2013 [Zaik., Novosti Sist. Vyssh. Rast. 22: 137. 
1985, nom. inval.] ≡ Karpatiosorbus tauricola 
(Zaik. ex Sennikov) Sennikov & Kurtto, Memo-
randa Soc. Fauna Fl. Fenn. 93: 63. 2017 ≡ Pyrus 
tauricola (Zaik. ex Sennikov) M.F. Fay & Chris-
tenh., Global Fl. 4: 123. 2018 ≡ Aria tauricola 
(Zaik. ex Sennikov) Fedor., Chornomors’k. Bot. 
Zhurn. 18(4): 314. 2022 [Fedor., Ukrayins'k. Bot. 
Zhurn. 74: 10. 2017, nom. inval.].
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Вступ

Упродовж останніх років спостерігається зрос
тання можливостей застосування результатів 
палеофлористичних досліджень відкладів алле-
реду–голоцену при реконструкції просторово- 

часової диференціації поширення модель-
них видів флори України (Bezusko et al., 2018, 
2019). У цьому контексті важливими є узагаль-
нення відомостей про участь у видовій скла-
довій викопних палінофлор пилкових зерен 
та спор рідкісних та реліктових видів рослин  
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Участь деяких рідкісних та реліктових видів рослин у палінофлорах 
відкладів аллереду–голоцену Лісостепової зони України
Людмила Г. БЕЗУСЬКО , Зоя М. ЦИМБАЛЮК* , Людмила М. НИЦЕНКО
Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України, 
вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
* Автор для листування: palynology@ukr.net

Реферат. Узагальнено результати аналізу видових складових палінофлор відкладів аллереду–голоцену дев’яти 
фонових розрізів, розташованих на території сучасної Лісостепової зони України. Встановлено, що у формуванні 
видової складової цих викопних палінофлор, брали участь рідкісні та реліктові види (Betula humilis, Dryas octopetala, 
Pinus cembra, Linnaea borealis, Thalictrum foetidum, Scheuchzeria palustris, Pinguicula vulgaris, Utricularia intermedia та  
U. minor), представлені у Червоній книзі України (2009). Вперше за узагальненими матеріалами палеофлористичних 
досліджень встановлено просторово-часову диференціацію поширення цих видів на Правобережжі та Лівобережжі 
Лісостепової зони впродовж аллереду–голоцену. Результати палінологічних досліджень свідчать, що Лівобережжя 
дослідженої території, порівняно з її Правобережжям, має більш високий ступінь палеофлористичної вивченості. 
Для кожного з рідкісних та реліктових видів обґрунтовано верхню межу участі в складі рослинного покриву 
Лісостепової зони впродовж основних періодів аллереду–голоцену та підтверджено загальну тенденцію 
регресивного характеру сучасних ареалів їхнього поширення. Отримані дані свідчать про перспективність 
використання палеофлористичних матеріалів для подальшої деталізації палеоботанічних реконструкцій та 
проведення палеофітохорологічних, хорологічних досліджень, а також розробки проблеми реліктів та їхніх 
рефугіумів.

Ключові слова: аллеред–голоцен, Лісостепова зона, палеофлористика, палінофлора, рідкісні та реліктові види, 
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(Bezusko et al., 2013; Tsymbalyuk, Bezusko, 2017). 
Наявність репрезентативних викопних палі-
нофлор дозволяє визначати для кожного мо-
дельного таксону та часового зрізу модельний 
регіон у межах рівнинної частини України. При 
проведенні палеофлористичних досліджень 
нами використовується зонально-територіаль-
ний принцип, запропонований засновником 
української палінологічної школи з вивчен-
ня відкладів верхнього кайнозою академіком 
Дмитром Костьовичем Зеровим (Bezusko et al., 
2011). Наприклад, історії поширення деяких 
рідкісних та реліктових видів, які представле-
ні в Червоній книзі України (Red Data Book…, 
2009), присвячено узагальнення для Правобе-
режжя та Лівобережжя Лісової зони (Bezusko 
et al., 2020). Реконструйована історія поширен-
ня цих видів у просторі та часі є основою для 
подальшої деталізації палеоботанічних рекон-
струкцій та розробки проблеми реліктів та їх-
ніх рефугіумів. Отримані відомості про індиві-
дуальну історію поширення окремих рідкісних 
та реліктових видів перспективно враховувати 
при обґрунтуванні завдань їхнього збереження 
та охорони. Розширення списку видів рослин, 
які формують викопні палінофлори, передбачає 
використання результатів спеціальних паліно-
морфологічних досліджень та практичних роз-
робок. Дослідження морфології пилкових зерен 
сучасних рослин, у тому числі й "червонокниж-
них" видів флори України, для цілей палеопалі-
нології проводяться із залученням даних світ-
лової та сканувальної електронної мікроскопії 
(Tsymbalyuk, Bezusko, 2017; Tsymbalyuk et al., 
2008, 2019, 2021a, 2021b).

Мета статті — узагальнити отримані нами 
результати видового визначення пилку рідкіс-
них та реліктових видів рослин у складі палі-
нофлор відкладів аллереду–голоцену сучасної 
Лісостепової зони України і реконструювати 
для кожного з цих модельних таксонів історію 
їхнього поширення у просторі та часі.

Матеріали та методи

Основним методом досліджень був споро-
во-пилковий аналіз. У просторі нами роз-
глядається територія правобережної та ліво-
бережної частин сучасної Лісостепової зони 
України у визначених нині межах (див. Didukh 
et al., 2011; Mala, 2016). У часі основна увага була 

зосереджена на останньому кліматичному ритмі 
пізньольодовиків’я (міжстадіал аллеред — AL і 
стадіал пізній дріас — DR–3) та голоцені (пребо-
реальний — PB, бореальний — BO, атлантичний 
— AT, суббореальний — SB та субатлантичний 
— SA часи). Вік меж цих основних часових ін-
тервалів визначають такі радіовуглецеві дати 
— DR–2/AL — 11800 BP (Before Present — вік до 
нинішнього часу), AL/DR–3 — 11000 BP, DR–3/
PB — 10300 BP, PB/BO — 9300 BP, BO/AT — 8000 
BP, AT/SB — 4600 BP та SB/SA — 2500 BP (Bezu-
sko et al., 2011). Матеріалом для аналізу та уза-
гальнення відомостей про участь пилку рідкіс-
них і реліктових видів слугували видові складові 
викопних палінофлор відкладів аллереду–голо-
цену дев’яти фонових розрізів, розташованих на 
Правобережжі: Карпилівка (Шепетівський р-н, 
Хмельницька обл.), Клопотовське (Обухівський 
р-н, Київська обл.), та Лівобережжі: Чашевське 
(Конотопський р-н, Сумська обл.), Лощина (Бо-
годухівський р-н), Лопаньське (Харківський 
р-н), Комарівка (Ізюмський р-н) — Харків-
ська обл., Оржиця (Лубенський р-н), Перевод 
(Лубенський р-н) — Полтавська обл. та Чумгак 
(Золотоніський р-н, Черкаська обл.).

При проведенні палінологічних досліджень 
пилкові зерна доброї збереженості були іден-
тифіковані до родинного, родового та видового 
рівнів. Використовувались традиційні визнач-
ники (Kupriyanova, 1965; Kupriyanova, Aleshina, 
1972, 1978; Bobrov et al., 1983) та спеціальні па-
ліноморфологічні розробки для цілей споро-
во-пилкового аналізу (Monoszon, 1976; Artyu-
shenko, Romanova, 1984; Tsymbalyuk et al., 2008, 
Tsymbalyuk, Bezusko, 2017). Латинські назви 
рослин наводяться переважно за списком су-
динних рослин України (Mosyakin, Fedoronchuk, 
1999), з деякими уточненнями.

Результати та обговорення

Нами були проаналізовані видові складові па-
лінофлор відкладів аллереду–голоцену дев’яти 
фонових розрізів, розташованих на території 
сучасної Лісостепової зони України. Отримані 
результати дозволили встановити у формуван-
ні колективної викопної палінофлори дослі-
джених відкладів участь пилку дев’яти видів 
рослин, які сьогодні представлені в Червоній 
книзі України (Red Data Book…, 2009). Ці види 
мають різний природоохоронний статус: Dryas 
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octopetala L. — рідкісний (Andriyenko, Mosyakin, 
2009); Betula humilis Schrank, Scheuchzeria palus-
tris L., Pinus cembra L., Pinguicula vulgaris L. (An-
driyenko, 2009a, 2009b; Melnyk, Savchuk, 2009; 
Tasenkevych et al., 2009), Utricularia intermedia 
Hayne, U. minor L. — вразливий (Andriyen- 
ko, 2009c, 2009d); Linnaea borealis L., Thalictrum 
foetidum L. — зникаючий (Didukh, 2009; Tsaryk, 
Andriyenko, 2009). Чотири види — B.  humilis, 
D. octopetala, T. foetidum та P. cembra — відзначе-
ні в Червоній книзі України (Red Data Book…, 
2009) як релікти. Аналіз результатів видового 
визначення пилку рідкісних та реліктових ви-
дів рослин показав, що участь пилку вибраних 
видів є різною в складі палінофлор відкладів 
аллереду–голоцену Лісостепової зони України. 
Пилкові зерна цих видів були ідентифіковані в 
складі викопних палінофлор відкладів двох фо-
нових розрізів, які знаходяться на правобереж-
ній частині досліджуваної території. При цьому 
їхня участь та різноманітність були більшими у 
складі палінофлори відкладів розрізу Клопотов-
ське (табл. 1).

На цей час для відкладів аллереду–голоцену 
Лівобережжя сучасної Лісостепової зони були 
отримані палеофлористичні характеристики 
для семи фонових розрізів. Порівняно з Пра-
вобережжям, відклади аллереду–голоцену цієї 
території мають більш високий ступінь пале-
офлористичної вивченості (табл. 2).

На нинішні особливості поширення багатьох 
аборигенних видів сучасної флори вплинули 
глобальні та регіональні події пізнього плейсто-
цену (див. Bezusko et al., 2011; Ehlers, 2020, 2022) 
та перехід від циклів льодовиків’я до сучасної 
епохи, голоцену (див. Kleopov, 1990; Kuneš et al., 
2015; Willner et al., 2021, etc.). Узагальнені па-
леофлористичні матеріали (табл. 1, 2) свідчать, 
що у кожного з модельних видів рідкісних та 
реліктових рослин була індивідуальна історія 
поширення на території Лісостепової зони як у 
просторі, так і в часі. Наприклад, Dryas octopeta-
la є видом, який сьогодні відсутній у флорі рів-
нинної частини України, але палеофлористичні 
дані показали, що він входив до складу перигля-
ціальних фітоценозів, поширених на досліджу-
ваній території впродовж останнього кліматич-
ного ритму пізньольодовиків’я (AL і DR–3) та 
в ранньому голоцені. Розпад перигляціального 
рослинного комплексу відбувся в PB та BO часи 
раннього голоцену та призвів до поступового 
зникнення D.  octopetala зі складу рослинного 
покриву на Правобережжі та Лівобережжі су-
часної Лісостепової зони. При цьому поширен-
ня D. octopetala в складі перигляціальних фіто-
ценозів встановлено в міжстадіалі AL, стадіалі 
DR–3 та в PB і BO часи раннього голоцену на 
території правобережної частини Лісостепо-
вої зони. На Лівобережжі цей вид траплявся в 
складі перигляціальних рослинних угруповань 

Таблиця 1. Участь пилку рідкісних та реліктових видів у палінофлорах відкладів аллереду–голоцену 
Правобережжя Лісостепової зони України
Table 1. Participation of pollen of rare and relict plant species in palynofloras of the Allerød–Holocene deposits  
of the Right Bank of the Forest-Steppe zone of Ukraine

Таксон
Палінофлори відкладів аллереду–голоцену

Розріз Район (Oбласть)
SA SB AT BO PB DR-3 AL

Betula humilis – – – + + + + Клопотовське Обухівський (Київська)
– – – + – – – Карпилівка Шепетівський (Хмельницька)

Dryas octopetala – – – + + + + Клопотовське Обухівський (Київська)
Linnaea borealis – – + + – – – Клопотовське Обухівський (Київська)
Pinus cembra – – – – – – + Клопотовське Обухівський (Київська)
Thalictrum foetidum – – – – – + + Клопотовське Обухівський (Київська)
Scheuchzeria palustris – + – + – – + Клопотовське Обухівський (Київська)
Utricularia minor – + – – – – + Клопотовське Обухівський (Київська)

SA — субатлантичний, SB — суббореальний, AT — атлантичний, BO — бореальний, PB — пребореальний часи голо-
цену, DR–3 — пізній дріас, AL — аллеред; "+" — участь пилкових зерен у викопних палінофлорах; "–" — відсутність 
пилкових зерен у викопних палінофлорах.
SA — Subatlantic, SB — Subboreal, AT — Atlantic, BO — Boreal, PB — Preboreal times of Holocene, DR-3 — Late Dryas, 
AL — Allerød; "+" — participation of pollen grains in fossil palynofloras; "–" — absence of pollen grains in fossil palynofloras.
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в AL, DR–3 та впродовж першої половини ран-
нього голоцену (PB час). Наявні на цей час пале-
офлористичні дані свідчать, що подібною була 
історія поширення D. octopetala як в часі, так і в 
просторі на Правобережжі та Лівобережжі Лі-
сової зони України (Bezusko et al., 2020).

Pinus cembra також відноситься до видів, які 
відсутні в сучасній флорі рівнинної частини 
України. Цей вид імовірно міг брати незнач-
ну участь у складі рослинності в міжстадіалі 

аллеред на території Правобережжя Лісостепо-
вої зони (Київська область). Тим часом не мож-
на також виключати і можливості вітрового за-
носу пилку P.  cembra з правобережної частини 
сучасної Лісової зони (Bezusko et al., 2020).

До видів, які формували перигляціальні фіто-
ценози на території Лісостепової зони впродовж 
аллереду–голоцену, входить також Betula  hu-
milis (номенклатура виду прийнята відповідно 
до Olshanskyi, Mosyakin, 2020; Applequist, 2023). 

Таблиця 2. Участь пилку рідкісних та реліктових видів у палінофлорах відкладів аллереду–голоцену 
Лівобережжя Лісостепової зони України
Table 2. Participation of pollen of rare and relict plant species in palynofloras of the Allerød–Holocene deposits  
of the Left Bank of the Forest-Steppe zone of Ukraine

Таксон
Палінофлори відкладів аллереду–голоцену

Розріз Район (Oбласть)
SA SB AT BO PB DR-3 AL

Betula humilis – – – + – + + Чашевське Конотопський (Сумська)
– – – + + + + Чумгак Золотоніський (Черкаська)
– – – + + + + Оржиця Лубенський (Полтавська)
– – – – + – – Перевод Лубенський (Полтавська)
– – – – + + – Лощина Богодухівський (Харківська)
– – + – – – – Лопаньське Харківський (Харківська)
– – – + – – – Комарівка Ізюмський (Харківська)

Dryas octopetala – – – – – + + Чашевське Конотопський (Сумська)
– – – – + + + Чумгак Золотоніський (Черкаська)
– – – – + + + Оржиця Лубенський  (Полтавська)
– – – – + – – Перевод Лубенський  (Полтавська)
– – – – – + – Лощина Богодухівський (Харківська)

Linnaea borealis – – – – + + – Чашевське Конотопський (Сумська)
– – – + + + – Чумгак Золотоніський (Черкаська)
– + + – – + – Оржиця Лубенський  (Полтавська)
– – – + + + – Лощина Богодухівський (Харківська)
+ + + – – – – Лопаньське Харківський (Харківська)
– – + – – – – Комарівка Ізюмський (Харківська)

Scheuchzeria palustris – + – + – – – Чашевське Конотопський (Сумська)
– – + + – – + Чумгак Золотоніський (Черкаська)
– + + + – – – Лощина Богодухівський (Харківська)
– + – – – – – Лопаньське Харківський (Харківська)

Pinguicula vulgaris – – + – – – + Чашевське Конотопський (Сумська)
– + + – – – – Лощина Богодухівський (Харківська)

Utricularia intermedia – + – – – – – Чашевське Конотопський (Сумська)
+ – – – – – – Лопаньське Харківський (Харківська)
– + + – – – – Комарівка Ізюмський (Харківська)

Utricularia minor – + + + – – – Чумгак Золотоніський (Черкаська)
– + + – – – + Оржиця Лубенський (Полтавська)
+ + + – – – – Лопаньське Харківський (Харківська)
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Рідкісні та реліктові рослини у палінофлорах аллереду–голоцену Лісостепу України

Палеофлористичні дані свідчать, що на Право-
бережжі Лісостепової зони участь цього виду в 
складі рослинного покриву підтверджується для 
другої половини раннього (BO час), а на Лівобе-
режжі — для першої половини середнього (AT 
час) голоцену. Найбільш молоді за віком локальні 
місцезнаходження B. humilis за межами сучасно-
го ареалу ймовірно знаходились на Лівобережжі, 
на території сучасних Сумської, Черкаської, Пол-
тавської та Харківської областей. За палеофло-
ристичними матеріалами B.  humilis траплявся у 
складі рослинного покриву сучасної Лісової зони 
України впродовж всіх основних часових зрізів 
аллереду–голоцену (Bezusko et al., 2020).

Отримані палеофлористичні дані свідчать 
про участь Thalictrum foetidum у складі рослин-
ного покриву на Правобережжі сучасної Лісо-
степової зони (Київська обл.) тільки впродовж 
останнього кліматичного ритму пізньольодо-
виків’я (AL та DR–3). Повністю свідчення поо-
диноких місцезростань цього виду зникли з те-
риторії Правобережжя сучасної Лісової зони в 
суббореальний час (друга половина середнього 
голоцену) (Bezusko et al., 2020).

Історії поширення Linnaea borealis на рівнин-
ній частині України впродовж аллереду–голоце-
ну та паліноморфологічні ознаки, важливі для 
видової ідентифікації викопного пилку цього 
виду, наведені в нашому попередньому узагаль-
ненні (Tsymbalyuk, Bezusko, 2017). Результати 
палеофлористичних досліджень, отримані у 
цьому дослідженні для відкладів фонових роз-
різів Чашевське та Лощина, дещо розширюють 
наші відомості про історію поширення L.  bo-
realis на Лівобережжі Лісостепової зони. Вста-
новлено участь L.  borealis у складі рослинних 
угруповань на території Богодухівського р-ну 
Харківської області впродовж стадіалу DR–3 та 
в ранньому голоцені (PB і BO часи). Узагальнені 
палеофлористичні матеріали показали, що цей 
вид брав участь у формуванні рослинного по-
криву на території Харківської області в пізньо-
му дріасі–голоцені. Радіовуглецева дата 2210±60 
BP визначає вік межі, після якої цей вид вже, 
ймовірно, не брав участі в складі рослинного 
покриву в субатлантичний час голоцену на те-
риторії Харківського р-ну Харківської області.

У складі палінофлор відкладів аллереду–го-
лоцену Правобережжя Лісостепової зони Укра-
їни відмічені пилкові зерна Utricularia minor 
(міжстадіал AL та SB час голоцену). На території 

Лівобережжя у складі прибережно-водної 
рослинності брали участь Pinguicula vulgaris 
(міжстадіал AL, AT та SB часи голоцену), U. in-
termedia (AT, SB, SA часи голоцену) та U. minor 
(міжстадіал AL, BO, AT, SB та SA часи голоцену).

На підставі результатів палеофлористичних 
досліджень можна встановити участь Scheu-
chzeria palustris у складі рослинного покриву 
Правобережжя Лісостепової зони. На території 
Київської області цей вид траплявся впродовж 
аллереду та BO і SB часів голоцену. На лівобе-
режній частині Лісостепової зони участь S. palus-
tris у складі рослинного покриву встановлено на 
території Черкаської області впродовж міжстаді-
алу AL та BO і AT часів голоцену. Реконструйо-
вано також історію поширення S. palustris впро-
довж голоцену на території Сумської (BO, SB 
часи) та Харківської (BO, AT, SB часи) областей.

Узагальнені палеофлористичні матеріали свід-
чать про регресивний характер поширення B. hu-
milis, D. octopetala, P. cembra, L. borealis, T. foetidum, 
S. palustris, P. vulgaris, U.  intermedia та U. minor у 
складі сучасного рослинного покриву Лісосте-
пової зони. Для кожного зі згаданих рідкісних 
та реліктових видів можна встановити верхню 
межу поширення у просторі та часі на Правобе-
режжі та Лівобережжі Лісостепової зони.

Наприклад, межа між середнім та раннім 
голоценом (AT/BO) є верхньою межею участі 
B.  humilis та D.  octopetala в складі рослинного 
покриву на території Київської області. Вста-
новлена межа фіксує час, після якого B.  humi-
lis вже, найімовірніше, не брав участі у форму-
ванні рослинних угруповань на Хмельниччині. 
За палеофлористичними матеріалами, SB/AT є 
верхньою межею участі L.  borealis у складі рос-
линного покриву Київщини. Pinus cembra міг 
траплятися в складі лісової рослинності на те-
риторії Київської області в міжстадіалі аллеред 
(верхня межа поширення DR–3/AL). На Київщи-
ні верхню межу участі T. foetidum у формуванні 
рослинних угруповань зафіксовано в часовому 
інтервалі між раннім голоценом та пізньольодо-
виків’ям (PB/DR–3), а для S. palustris та U. minor 
— між середнім та пізнім голоценом (SA/SB).

На Лівобережжі Лісостепової зони верхня 
межа поширення B.  humilis у складі рослинно-
го покриву на території Сумської, Полтавської 
та Черкаської областей фіксується на межі дру-
гої половини раннього та середнього голоцену 
(AT/BO). З території Пирятинського району 
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Полтавської області цей вид зникає раніше і 
верхню межу встановлено між першою та дру-
гою половинами раннього голоцену (BO/PB). 
Палеофлористичні матеріали дозволяють вста-
новити верхню межу участі B.  humilis у складі 
рослинного покриву на Харківщині на межі су-
ббореального та атлантичного часів середнього 
голоцену. Верхня межа поширення D. octopetala 
(PB/DR–3) підтверджена для Сумської та Хар-
ківської, а (BO/PB) — для Полтавської та Чер-
каської областей. Верхня межа участі L. borealis у 
складі рослинного покриву фіксується між пер-
шою та другою половинами раннього голоцену 
(BO/PB) на Сумщині; на Черкащині — (AT/BO), 
на Полтавщині — (SA/SB).

У голоцені верхня межа поширення S. palustris 
(SB/AT) встановлена на Черкащині, а на Сум- 
щині та Харківщині — (SA/SB). Верхня межа по-
ширення P.  vulgaris (SB/AT) встановлена на Су-
мщині. На Харківщині цей вид зникає зі складу 
рослинності на межі між середнім та пізнім го-
лоценом (SA/SB). На Сумщині U.  intermedia по-
ступово зникає впродовж суббореального часу 
(верхня межа поширення SA/SB), а на Харків-
щині — у субатлантичний час голоцену. Верхня 
межа участі U. minor у складі рослинного покри-
ву підтверджена на Полтавщині та Черкащині — 
(SA/SB). На Харківщині верхню межу поширен-
ня цього виду зафіксовано в пізньому голоцені.

Про регресивний характер поширення дев’я-
ти модельних видів рідкісних та реліктових ви-
дів додатково свідчать результати порівняльного 
аналізу наведених даних про верхню межу їхньої 
участі в складі рослинного покриву Лісостепової 
зони в різні часові інтервали аллереду–голоцену 
з відомостями про їхнє сучасне поширення на 
досліджуваній території в межах адміністратив-
них регіонів (Red Data Book…, 2009).

Отримані дані підтверджують участь B.  hu-
milis у складі рослинного покриву Лісостепової 
зони безпосередньо на території Київської та 
Сумської, S.  palustris — Київської та Сумської, 
U. intermedia — Сумської та Харківської, U. mi-
nor — Київської, Черкаської, Полтавської та 
Харківської областей. Узагальнення палеофло-
ристичних матеріалів дозволяє розширити наші 
відомості про просторову диференціацію участі 
у формуванні рослинного покриву Лісостепової 
зони в аллереді–голоцені. B.  humilis — Хмель-
ницька, Полтавська, Черкаська, Харківська, 
D.  octopetala — Київська, Сумська, Полтавська, 

Черкаська, Харківська, L.  borealis — Сумська, 
Полтавська, Черкаська, Харківська, P. cembra — 
Київська, T. foetidum — Київська і S. palustris — 
Черкаська та Харківська області.

Висновки

Проаналізовано видовий склад палінофлор відкла-
дів аллереду–голоцену дев’яти фонових розрізів 
сучасної Лісостепової зони України. Встановлено, 
що у формуванні видового складу цих викопних 
палінофлор брали участь пилкові зерна рідкісних 
та реліктових видів, представлених у Червоній 
книзі України (Red Data Book…, 2009) — Betula hu-
milis, Dryas octopetala, Pinus cembra, Linnaea borealis, 
Thalictrum foetidum, Scheuchzeria palustris, Pinguicula 
vulgaris, Utricularia intermedia та U. minor.

З’ясовано, що Лівобережжя дослідженої тери-
торії, порівняно з її Правобережжям, має більш 
високий ступінь палеофлористичної вивченості.

Вперше за узагальненими матеріалами палео
флористичних досліджень встановлено просто-
рово-часову диференціацію поширення дев’яти 
рідкісних та реліктових видів на Правобережжі 
та Лівобережжі Ліcостепової зони впродовж ал-
лереду–голоцену.

Для кожного з рідкісних та реліктових видів 
обґрунтовано верхні межі їхньої участі в складі 
рослинного покриву Лісостепової зони в основні 
часові інтервали аллереду–голоцену, що дозво-
ляє використовувати ці дані як додаткові крите-
рії в паліностратиграфії досліджених відкладів 
та підтверджує загальну тенденцію регресивного 
характеру сучасних ареалів їхнього поширення.
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Participation of some rare and relict plant species in palynofloras  
of the Allerød–Holocene deposits of the Forest-Steppe zone of Ukraine
L.G. BEZUSKO, Z.M. TSYMBALYUK, L.М. NITSENKO
M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine, 
2 Tereshchenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine

Abstract. Results of our analysis of species components of palynofloras of the Allerød–Holocene deposits of nine sections 
located in the territory of the modern Forest-Steppe zone of Ukraine are summarized. It is demonstrated that rare and relict 
species (Betula humilis, Dryas octopetala, Pinus cembra, Linnaea borealis, Thalictrum foetidum, Pinguicula vulgaris, Scheuch-
zeria palustris, Utricularia intermedia, and Utricularia minor; all listed in the Red Data Book of Ukraine, 2009) participated 
in the formation of the species composition of these fossil palynofloras. For the first time, the spatiotemporal differentiation 
of the distribution of these species on both the Right Bank and the Left Bank of the Forest-Steppe zone during the Allerød–
Holocene was established based on the generalized data of paleofloristic studies. Results of palynological studies indicate 
that the Left Bank of the studied territory, compared to the Right Bank, has a higher degree of paleofloristic study. For each 
of the rare and relict species, the upper limit of participation in the composition of the vegetation cover of the Forest-Steppe 
zone during the main Allerød–Holocene stages was substantiated, and the general tendency of the regressive character of the 
modern areas of their distribution was confirmed. The obtained data indicate the perspective of using paleofloristic materials 
for further detailing of paleobotanical reconstructions, as well as for paleophytochorological, chorological research, analyses 
of relicts and their refugia.

Keywords: Allerød–Holocene, paleofloristics, rare and relict species, palynoflora, Forest-Steppe zone, Ukraine
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Вступ

Гетеробазидієві гриби — одна з найчисленні-
ших, але водночас найменш досліджених груп 
у складі Basidiomycota. Вона містить паразитів 
вищих рослин, тварин і грибів, сапротрофів на 
різноманітних субстратах та мікоризоутворю-
вачів. Найкраще вивченими представниками 
цієї групи є облігатні паразити вищих рослин, 
такі як іржасті та сажкові гриби. У порівнянні 
з ними дріжджова, дрижалкова та кортиціоїдна 
екоморфи вивчені значно гірше (McLaughlin et 
al., 2021; Schoutteten et al., 2024).

Більшість представників гетеробазидієвих 
грибів характеризуються простими споро-
ношеннями. Плодові тіла, якщо вони наявні, 

доволі примітивні, часто дрібні, малопомітні, 
ефемероїдні. Через це їх складно виявляти у 
природі і не менш складно розрізняти (Oberwin
kler, 2012; Cao et al., 2021).

З позицій систематики, гетеробазидієві гриби 
розподілені між трьома підвідділами відділу Basi-
diomycota. Однак для багатьох представників цієї 
групи досі немає молекулярно-генетичних даних, 
що ускладнює питання їхньої філогенії та класи-
фікації. Багато представників гетеробазидієвих 
виокремлені виключно на основі морфологічних 
та екологічних ознак, і їхній сучасний статус і 
систематичне положення навіть на рівні роду досі 
залишаються дискусійними (Zhao et al., 2017).

Серед гетеробазидієвих грибів існує великий 
відсоток прихованого різноманіття. Наприклад, 
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Реферат. У статті представлено інформацію про три види гетеробазидієвих грибів (Eichleriella leucophaea, My-
cogloea macrospora і Platygloea disciformis), які раніше не були зареєстровані в Україні. Серед них дуже рідкісним є 
мікопаразитичний гриб Mycogloea macrospora. Для ідентифікації зразків використовувалася світлова мікроскопія. 
На основі аналізу літературних джерел і власних даних узагальнено інформацію про морфологічні ознаки, 
систематичне положення, поширення та субстратну спеціалізацію цих грибів. Подано також короткі історичні 
нотатки щодо їхньої таксономії.
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рід Cerinomyces G.W. Martin донедавна нарахо-
вував 14 представників, а після таксономічної 
ревізії з використанням молекулярно-генетич-
них маркерів, було описано ще 23 нових для 
науки види. Про існування великої кількості не-
описаних видів свідчать також метабаркодин-
гові дослідження різних природних субстратів 
(Savchenko et al., 2021; Boekhout et al., 2022).

За винятком представників порядку Puccini-
ales, в Україні гетеробазидієві гриби ніколи не 
були об’єктом глибоких і цілеспрямованих до-
сліджень. У літературі згадуються лише пооди-
нокі знахідки, здебільшого добре впізнаваних 
макроміцетів (Andrianova et al., 2006), проте ці 
відомості не відображають реального рівня різ-
номаніття групи.

Незадовго до початку повномасштабного 
вторгнення РФ в Україну була опублікована 
стаття про знахідку в Україні рідкісного гете-
робазидієвого гриба Naohidea sebacea (Berk. & 
Broome) Oberw., яка містить результати морфо-
логічного та молекулярно-генетичного дослі-
дження зразків (Akulov et al., 2022). Однак цей 
поодинокий випадок не можна сприймати як 
ознаку зростання інтересу до гетеробазидієвих 
грибів у країні. Ми глибоко переконані, що ця 
група потребує значно більшої уваги вітчизня-
них мікологів.

Матеріали та методи

Матеріалом для написання статті слугували 
гербарні зразки, зібрані нами на території При-
родного заповідника "Медобори" та суміжних 
територій Українського Поділля у 2023 р. Крім 
того, інформацію про знахідки виду Mycogloea 
macrospora було отримано від мікологів-ама-
торів завдяки дописам в Інтернет-спільно-
ті "Гриби України" (https://www.facebook.com/
groups/1054204501266549/). Для ідентифікації 
зразків, у тому числі зібраних аматорами, вико-
ристовувалася світлова мікроскопія. Досліджені 
зразки зберігаються в Мікологічному гербарії 
Харківського національного університету імені 
В.Н. Каразіна CWU-Myc.

Мікроморфологічні структури зразків ви-
вчали з використанням мікроскопа Granum 
R 60 Premium Trino. Тимчасові мікропрепара-
ти виготовляли загальноприйнятими метода-
ми у 3%-му розчині гідроксиду калію. Заміри 
розмірів мікроструктур робили за допомогою 

фотокамери Sigeta M3CMOS 14 Мп та спеціалі-
зованої програми ToupView.

Результати та обговорення

Нижче наводимо детальні описи та оригінальні 
ілюстрації, короткі історичні довідки, а також 
інформацію про поширення та субстратні 
уподобання виявлених нових для України видів.
Eichleriella leucophaea Bres., Annls Mycol.  1(2): 

116. 1903. (рис. 1, 2) ≡ Hirneolina leucophaea 
(Bres.) Bres., in Saccardo,  Syll. fung.  (Abelli-
ni) 17: 209.1905 ≡ Exidiopsis leucophaea (Bres.) 
K. Wells, Mycologia 53(4): 352. 1961.

= Eichleriella incarnata Bres., Annls Mycol.  1(2): 
115. 1903.
Плодові тіла кортиціоїдного типу, однорічні, 

округлої форми, у молодому стані розпростер-
ті, шкірясті, 1,5–3,0 (іноді до 6) см у діам., до 0,5 
мм завтов., прориваються з-під кори гілок, за-
звичай ізольовані, але іноді зливаються. З часом 
зовнішній край плодових тіл частково відділя-
ється і вони набувають чашоподібної або вухо-
подібної форми. Вільний зовнішній край іноді 
загорнутий і хвилястий. Абгіменіальна поверхня 
від світло-коричневої до темно-коричневої, іно-
ді зональна, шорстка або покрита розсіяними 
дрібними бородавочками. Гіменофор гладень-
кий, воскоподібний, блідо-кремового або блі-
до-сірого кольору, при старінні та гербаризації 
плодових тіл набуває червонуватого відтінку. 
Гіфальна структура мономітична, гіфи з пряж-
ками. Субікулярні гіфи від блідо-коричневого до 
темно-коричневого кольору, дуже товстостінні, 
розташовані в паралельних пучках і часто щіль-
но склеєні між собою, 2,5–4,0 мкм завш. Гіфи 
трами від гіалінових до дуже блідо-коричневих, 
з чіткими та нерегулярно потовщеними стінка-
ми, неправильної форми, частково склеєні між 
собою, переважно (2,0–)2,2–5,1(–5,2) завш., міс-
цями роздуті до 8 мкм, іноді вкриті розсіяни-
ми кутастими кристалами. Субгіменіальні гіфи 
гіалінові, тонкостінні до товстостінних, 2–5 
мкм завш. Цистиди трапляються нечасто, вере-
теноподібні до булавоподібних, 20–25 × 4,5–6,0 
мкм, іноді відсутні. Дендрогіфіди численні, по-
кривають поверхню гіменію і в деяких частинах 
утворюють суцільний шар до 60 мкм завтов., 
багатоклітинні, густо розгалужені, 0,5–1,0 мкм 
діам. у верхній частині. Метабазидії еліпсоїдно 
яйцеподібні, (12,0–)12,3–22,1(–22,8)  ×  (8,8–)9,0–

https://www.facebook.com/groups/1054204501266549/
https://www.facebook.com/groups/1054204501266549/
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12,3(–13,1) мкм, чотириспорові, з повздовжніми 
хрестоподібно розташованими септами та по-
довженими стеригмами до 50 мкм завд., інколи 
із сильно зредукованою ніжкою. Базидіоспори 
вузькоциліндричні, злегка зігнуті, за літератур-
ними даними (Prieto-García et al., 2010; Malyshe- 
va, Spirin, 2017) їхній розмір становить (12,2–) 
12,5–20,0(–21,3) × (4,2–)4,4–6,1(–6,2) мкм, а у до-
сліджених зразків з України 15,3–16,2 × 4,7–5,2 
мкм, з вираженим апікальним відростком, гла-
денькі, не амілоїдні, не декстриноїдні.

Поширення в Україні: Тернопільська обл., 
Тернопільський р-н, окол. с. Зарваниця, гра-
бовий ліс біля Марійського духовного центру 
УГКЦ, 22.01.2023, зібрав О.Ю. Акулов, CWU-
Myc AB1596; Чортківський р-н, окол. с. Крути-
лів, Природний заповідник "Медобори", Крас-
нянське ПНДВ, грабовий ліс, на опалих гілках 
Carpinus betulus L., 28.01.2023, зібрав О.Ю. Аку-
лов, CWU-Myc AB1224.

Загальне поширення: помірна зона Європи 
(Австрія, Іспанія, Італія, Німеччина, Польща, 
Росія, Україна, Франція) (Bresadola, 1903; Wells, 
1961; Prieto-García et al., 2010; Malysheva, Spirin, 
2017).

Субстратні уподобання: мертві прикріплені 
або недавно опалі гілки листяних дерев та ку-
щів (Berberis vulgaris L., Carpinus betulus, Prunus 
padus L., Quercus ilex L., Robinia pseudoacacia L. та 
ін.), переважно в холодну пору року.

У 1895–1900 рр. Б. Ейхлер вивчав різнома-
ніття грибів Підляшшя — українського етніч-
ного краю, який наразі розташований у пів-
денно-східній Польщі, а в той період перебував 
у складі Російської Імперії (Eichler, 1900). У 
1903 р. італійський міколог Дж. Брезадола опу-
блікував результати роботи над тими зразками 
його колекції, які лишилися невизначеними. Зо-
крема, ним був описаний новий для науки рід 
Eichleriella з двома видами: E. incarnata на гіл-
ках Berberis vulgaris та E. leucophaea – на гілках 
Carpinus betulus. Eichleriella leucophaea характе-
ризувався стереоїдними (подібними до Stereum 
spp.) плодовими тілами чашоподібної форми з 
гладеньким світлозабарвленим воскоподібним 
гіменофором (Bresadola, 1903).

У 1961 р. американський міколог К. Веллс за-
пропонував перенести вид E. leucophaea до роду 
Exidiopsis. Він навів детальний морфологічний 
опис цього виду, а крім того припустив, що 
американський вид Eichleriella schrenkii Burt та 

Рис. 1. Загальний вигляд плодових тіл Eichleriella leuco-
phaea in vivo
Fig. 1. General view of basidiomata of Eichleriella leuco
phaea in vivo

Рис. 2. Мікроструктури Eichleriella leucophaea: молоді 
базидії (A), зріла базидія (B), дендрогіфіди (C), базиді-
оспори (D). Розмір штриха 25 мкм
Fig. 2. Microstructures of Eichleriella leucophaea: young ba-
sidia (A), mature basidia (B), dendrohyphidia (C), basidio
spores (D). Bar 25 μm
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європейський E. leucophaea є конспецифічіними 
(Wells, 1961).

Упродовж XX ст. було описано кілька нових 
для науки видів подібної морфології та вислов-
лювалися різні думки стосовно їхнього статусу і 
систематичного положення. Лише в 2017 р. була 
проведена ревізія цієї групи видів із залученням 
молекулярно-генетичних маркерів. На основі 
отриманих даних було відновлено рід Eichleri-
ella і показано, що наразі він нараховує десять 
видів. При цьому назва E. incarnata була зведена 
до синонімів E. leucophaea, а американський вид 
E. schrenkii був призначений типом новостворе-
ного роду Amphistereum Spirin & Malysheva (Ma-
lysheva, Spirin, 2017).

За результатами генетичного аналізу зараз 
вид відносять до родини Exidiaceae R.T. Moore, 
порядку Auriculariales, класу Agaricomycetes, під-
відділу Agaricomycotina, відділу Basidiomycota.
Mycogloea macrospora (Berk. & Broome) McNabb, 

Trans. Br. Mycol. Soc. 48(2): 187. 1965. (рис. 3, 4) 
≡ Dacrymyces macrosporus Berk. & Broome, Ann. 
Mag. Nat. Hist., Ser. 4 11: 343. 1873.

= Fusarium obtusum (Cooke) Sacc., Syll. fung. 
(Abellini) 4: 708. 1886 ≡ Fusisporium obtusum 
Cooke, Grevillea 5 (no. 34): 58. 1876.
Плодові тіла скупчені, желатинозні, напів

прозорі, спершу з’являються як мініатюрні по-
душечки 0,25–0,5 мм у діам., які згодом сягають 
3 мм у діам. і зливаються у горбисті маси до 2 
см завд., червонувато-рожеві в свіжому стані, 
стають рогоподібними і кремово-жовтими при 
висиханні. У розрізі плодові тіла з виразною 
зовнішньою желатинозною зоною і маленькою 
м'ясистою центральною зоною. Гіфи 2–4 мкм у 
діам., переважно тонкостінні, базальні з пряж-
ками. Гіменій складається з дикаріотичних па-
рафіз (дикаріофіз) і базидій. Дикаріофізи густо 
розгалужені біля основи, менш розгалужені та 
зігнуті на кінцях, 1,7–2,5 мкм у діам., септова-
ні, з трохи потовщеними стінками, виступають 
над шаром базидій. Пробазидії малопомітні, 
приблизно 5–7  ×  1–2 мкм, циліндричні. Ме-
табазидії аурикуляріоїдні, 4-клітинні, цилін-
дричні або веретеноподібні, прямі або злегка 
зігнуті, перетягнуті біля септ, тонкостінні, гі-
алінові, (38–)55–66(–70)  ×  3–5 мкм, легко відо-
кремлюються при дозріванні. Стеригми до 8 
мкм завд. Базидіоспори циліндричні, гладенькі, 
трохи сплющені з одного боку, гіалінові, (8–) 
10–13  ×  4,0–5,5 мкм, з вираженим апікальним 

виростом на одному з кінців. Характеристики 
досліджених нами зразків цілком збігаються з 
літературними даними (McNabb, 1965; Bandoni, 
1998).

Двійником Mycogloea macrospora є американ-
ський вид M. carnosa L.S. Olive, який має менші 
метабазидії (21–50 мкм завд.) і менші базиді-
оспори (8,5 мкм завд.) (Bandoni, 1998). Плодові 
тіла M. macrospora за зовнішнім виглядом та-
кож можна сплутати зі спородохіями Tulasnella 
aurantiaca (Bonord.) J. Mack & Seifert (= Hormo-
myces aurantiacus  Bonord.), але вони легко роз-
різняються мікроскопічно (Mack et al., 2021).

Поширення в Україні: Івано-Франківська 
обл., окол. м.  Івано-Франківськ, грабовий ліс, 
на стромах сумчастого гриба Diatrype stig-
ma  (Hoffm.) Fr. на опалих гілках Carpinus betu-
lus L., 16.01.2022, зібрала С. Балух; — Київська 
обл., м.  Київ, Національний природний парк 
"Голосіївський", листяний ліс біля Китаївських 
ставків, на тому ж субстраті, 18.01.2025, зібрав 
Є. Руденко, CWU-Myc AB1597; — Тернопільська 
обл., Тернопільський р-н, грабовий ліс в околи-
цях м. Теребовля, на тому ж субстраті, зібрав 
О.Ю. Акулов, 25.02.2024; Чортківський р-н, 
окол. с. Красне, Природний заповідник "Медо-
бори", Краснянське ПНДВ, дубово-грабовий 
ліс, на тому ж субстраті, 02.04.2023, зібрав О.Ю. 
Акулов, CWU-Myc AB1259, CWU-Myc AB1260; 
Чортківський р-н, окол. с. Тудорів, Ботанічний 
заказник "Яблунівський", на тому ж субстраті, 
24.02.2024, зібрала М.  Захарова; — Чернівецька 
обл., Чернівецький р-н, окол. с. Кострижівка, 
грабовий ліс, на тому ж субстраті, зібрала Т. За-
машнюк, CWU-Myc AB1223.

Загальне поширення: Європа (Велика Бри-
танія, Україна), Північна Америка (США), 
Океанія (Австралія, Нова Зеландія) (Berkeley, 
Broome, 1873; Cooke, 1876; Olive, 1950; McNabb, 
1965; Bandoni, 1998).

Субстратні уподобання: мікопаразит на 
стромах сумчастого гриба Diatrype stigma на 
опалих гілках листяних дерев, плодоносить під 
час зимових відлиг або рано навесні. Зауважи-
мо, що два з наведених вище зразків, зібрані на 
початку квітня, перебували у мертвому стані.

Згідно з літературними даними, Mycogloea 
macrospora є доволі поширеним видом на тери-
торії Британських островів, але досі не відома у 
континентальній Європі. Виявлення семи зна-
хідок цього виду в чотирьох адміністративних 
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областях України протягом трьох років може 
свідчити про його значне поширення в грабо-
вих лісах країни. На нашу думку, брак інфор-
мації про нього в літературі може бути зумов-
лений недостатньою увагою науковців до цієї 
групи грибів, зимовим періодом його плодоно-
шення, а також тим, що після висихання плодо-
ві тіла стають майже непомітними.

Враховуючи відсутність молекулярно-гене-
тичних даних для M. macrospora, ми намагалися 
отримати його культуру, а також екстрагувати 
ДНК безпосередньо з плодових тіл. Проте всі 
спроби завершилися невдало.

Види роду Mycogloea L.S. Olive характеризують-
ся дрібними подушкоподібними базидіомами, 

які ростуть на плодових тілах інших грибів або 
поруч із ними. Наразі в роді визнають сім видів, 
виокремлених на основі морфологічних ознак та 
субстратної спеціалізації. Усі представники роду 
є спеціалізованими мікопаразитами, господаря-
ми яких можуть бути як сумчасті, так і базидіє-
ві гриби, переважно різноманітні піреноміцети. 
Представники роду мають поперечно септовані 
(аурикуляріоїдні) базидії, які після дозрівання 
легко відокремлюються від пробазидії. Ця озна-
ка інтерпретується як пристосування до розпов-
сюдження потоками води (Bandoni, 1998; Schout-
teten et al., 2024).

На даний момент тільки один вид, Mycogloea 
nipponica Bandoni, був культивований і секве-
нованний. Показано, що цей вид є диморфним, 
тобто має сапротрофну гаплоїдну дріжджову 
морфу і дикаріотичну міцеліальну мікопарази-
тичну морфу. Послідовності нуклеотидів для 
інших видів, включаючи тип роду M. carnosa, 
наразі відсутні. Отже, монофілетичність роду 
поки що не доведена (Schoutteten et al., 2024).

Вид був уперше оприлюднений без опису в 
1872 р. під назвою Dacrymyces macrosporus Berk. 
& Broome, в ексикатах Г.Л. Рабенхорста "Fungi 
europaei exsiccati" (№  1540). Роком пізніше бри-
танські мікологи М.Дж. Берклі та Х.Е. Брум (Ber-
keley, Broome, 1873) вперше здійснили його опис, 
зазначивши, що він паразитує на Diatrype stigma 
і плодоносить з грудня до березня. Незалежно 
від них, М.К. Кук (Cooke, 1876) описав цей самий 
вид під назвою Fusisporium obtusum Cooke.

У 1950 р. Л.С. Олив (Olive, 1950) виокремив 
рід Mycogloea з типом M. carnosa. Дещо пізніше 
Р.Ф. МакНабб (McNabb, 1965) здійснив таксоно-
мічну ревізію аурикуляріоїдних грибів Британ-
ських островів, довів синонімічність Dacrymyces 
macrosporus і Fusisporium obtusum та запропону-
вав для їхнього найменування комбінацію My-
cogloea macrospora (Berk. & Broome) McNabb.

Наразі рід входить до складу родини Spiculo-
gloeaceae Denchev, порядку Spiculogloeales, класу 
Spiculogloeomycetes, підвідділу Pucciniomycotina, 
відділу Basidiomycota.
Platygloea disciformis (Fr.) Neuhoff, Arkiv før Bo-

tanik 28A (no 1): 56. 1936. (рис. 5, 6) ≡ Tremella 
disciformis  Fr.,  Syst. mycol.  (Lundae)  2(1): 216. 
1822, bas. ≡ Achroomyces disciformis (Fr.) Donk, 
Taxon 7: 164. 1958.

= Tachaphantium tiliae Bref., Untersuchungen aus 
dem Gesammtgebiete der Mykologie 7: 79, t. 4: 

Рис. 3. Загальний вигляд плодових тіл Mycogloea macro
spora in vivo
Fig. 3. General view of basidiomata of Mycogloea macrospo-
ra in vivo

Рис. 4. Мікроструктури Mycogloea macrospora: базидіо
спори (A), міцелій і молода базидія (B), зрілі базидії (C). 
Розмір штриха 25 мкм
Fig. 4. Microstructures of Mycogloea macrospora: basidio
spores (A), mycelium with young basidia (A), mature basi-
dia (C). Bar 25 μm
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12–15. 1888 ≡ Platygloea tiliae (Bref.) Sacc., Syl-
loge Fungorum 6: 771. 1888 ≡ Stictis tiliae Lasch, 
Klotzschii herbarium vivum mycologicum. Edi-
tio prima. Centuria VII: no. 638. 1844 ≡ Achro-
omyces tiliae (Lasch) Höhn., Annls Mycol. 2(3): 
272. 1904.
Плодові тіла воскоподібної або желатинопо-

дібної текстури, розривають кору гілок у вигляді 
заокруглених або пласких дисків діаметром 1,5–
4,0 мм і заввишки близько 1,0–1,5 мм, гладень-
кі, в молодому стані брудно-білі, з часом стають 
коричневими і зморщеними. Гіфи гіалінові, 
тонкостінні, без пряжок. Гіменій складається з 
великих базидій і численних розгалужених сеп-
тованих ниткоподібних парафіз (дикаріофіз). 
Пробазидії чітко виражені, з трохи потовще-
ними стінками. Метабазидії циліндричні, пе-
реважно з 3 септами, 90–180(–300) × 9–12 мкм. 
Базідіоспори циліндричні до алантоїдних, роз-
міром 25–37(–48)  ×  6–7(–9) мкм, з зернистим 
вмістом або крапельками жиру, здатні проро-
стати вторинними спорами. Характеристики 
досліджених нами зразків цілком збігаються з 
літературними даними (Neuhoff, 1936; Bandoni, 
1956; Wojewoda, 1981).

Поширення в Україні: Тернопільська обл., 
Чортківський р-н, окол. с. Красне, Природний 
заповідник "Медобори", Вікнянське ПНДВ, 
дубово-грабовий ліс, на опалих гілках Tilia 
sp., 11.03.2023, зібрав О.Ю. Акулов, CWU-Myc 
AB1253; окол. с. Крутилів, Природний заповідник 
"Медобори", Краснянське ПНДВ, дубово-грабо-
вий ліс, на опалих гілках Tilia sp., 25.02.2023, зі-
брав О.Ю. Акулов, CWU-Myc AB1287.

Загальне поширення: Європа (Данія, Нідер-
ланди, Німеччина, Польща, Словаччина, Укра-
їна, Фінляндія, Франція, Чехія, Швеція) (Neu-
hoff, 1936; Bandoni, 1956; Wojewoda, 1981).

Субстратні уподобання: сапротроф на опа-
лих гілках листяних дерев (переважно Tilia spp., 
іноді також Betula spp. та Ulmus spp.), плодоно-
сить під час зимових відлиг або рано навесні.

Рід Platygloea  J. Schröt. (тип порядку Platy-
gloeales R.T. Moore) був виокремлений у 1887 р. 
німецьким мікологом Й.  Шретером для об’єд-
нання видів з аурікуляріоїдними базидіями, 
чиї плодові тіла за формою і текстурою від-
різняються від Auricularia Bull. Цей рід харак-
теризувався пласкими або слабко випуклими 
плодовими тілами щільної воскоподібної кон-
систенції, з гладеньким, спрямованим вгору 

Рис. 5. Загальний вигляд плодових тіл Platygloea discifor-
mis in vivo
Fig. 5. General view of basidiomata of Platygloea disciformis 
in vivo

Рис. 6. Мікроструктури Platygloea disciformis: базидіо
спори (A), метабазидії (B). Розмір штриха 40 мкм
Fig. 6. Microstructures of Platygloea disciformis: basidio
spores (A), metabasidia (B). Bar 40 μm
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гіменієм, чотириспоровими септованими аури-
куляріоїдними базидіями і простими гіалінови-
ми базидіоспорами (Schröter, 1887).

Протягом тривалого часу вважали, що види 
цього роду здатні використовувати різні еко-
логічні стратегії та можуть бути і сапротрофа-
ми, і мікопаразитами. Проте, вже у середині XX 
ст. висловили припущення про гетерогенність 
роду (Bandoni, 1956). Це припущення підтвер-
дилося після впровадження молекулярно-гене-
тичних методів дослідження. Наразі усі секве-
новані мікопаразити, які спочатку розглядалися 
як Platygloea, виявилися належними до різних 
класів Basidiomycota, і жоден з них не є пред-
ставником порядку Platygloeales. Наразі вважа-
ється, що рід Platygloea s. str. об’єднує сапро-
трофні види (Schoutteten et al., 2024).

Станом на сьогодні рід відносять до родини 
Platygloeaceae Racib., порядку Platygloeales, класу 
Pucciniomycetes, підвідділу Pucciniomycotina, від-
ділу Basidiomycota.

Висновки

Гетеробазидієві гриби — численна та різнома-
нітна група в складі Basidiomycota. Крім облі-
гатних паразитів рослин (іржастих і сажкових), 
більшість представників залишається слабко 
вивченою, попри значний рівень прихованого 
різноманіття, підтверджений сучасними таксо-
номічними ревізіями та метабаркодинговими 
дослідженнями. Багато видів відомі лише за 
поодинокими, часто давніми знахідками, без 
детальних описів і молекулярно-генетичних 
даних, тому їхнє систематичне положення, по-
ширення та екологічні особливості потребують 
уточнення. В Україні представники цієї групи 
(крім Pucciniales) раніше не були об’єктом спе-
ціалізованих мікологічних досліджень, а окремі 

знахідки не відображають реального рівня різ-
номаніття.

Під час обстеження біоти Природного за-
повідника "Медобори" та суміжних терито-
рій Українського Поділля (Тернопільська обл.) 
нами виявлено три рідкісні види гетеробази-
дієвих грибів: Eichleriella leucophaea, Mycogloea 
macrospora та Platygloea disciformis, раніше не 
зареєстровані в Україні. Усі три види мають 
спільну особливість — утворюють плодові тіла 
в холодну пору року. Види M. macrospora та P. di-
sciformis належать до життєвої форми дрижалок 
з дрібними ефемероїдними плодовими тілами. 
Ці особливості можуть пояснювати, чому вони 
нечасто реєструються мікологами.

До ймовірно дуже рідкісних видів у Європі 
належить мікофільний гриб Mycogloea macros-
pora, який донині був відомий лише з Великої 
Британії. Він паразитує на стромах Diatrype stig-
ma, що розвиваються на гілках граба, і формує 
дрібні, недовговічні, але доволі примітні яскра-
во забарвлені плодові тіла. Завдяки залученню 
мікологів-аматорів із Facebook-спільноти "Гриби 
України" нам вдалося отримати додаткову інфор-
мацію про знахідки цього виду в Івано-Франків-
ській, Київській та Чернівецькій областях.

У підсумку можна стверджувати, що Україна 
характеризується великим різноманіттям гете-
робазидієвих грибів, проте значна частина їхніх 
представників досі залишається невиявленою.
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Вступ

У рослинному світі існує три основні типи фо- 
тосинтезу: C3, C4 і CAМ-кислотний метаболізм  
товстолистових (Crassulaceae). Рослини, які вико- 

ристовують САМ-метаболізм, пристосовані до 
життя в сухому кліматі завдяки тому, що фік-
сація неорганічного карбону (Сн) у вигляді CO2 
відбувається у дві стадії, розділені в часі. У ніч-
ний час CO2 дифундує в листки через відкриті 
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Світлозалежні зміни карбоангідразної активності листків  
Crassula ovata (Crassulaceae)
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вул. Терещенківська 2, Київ 01601, Україна
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Реферат. Карбоангідраза (Carbonic anhydrase, CA, EC 4.2.1.1) — другий за кількістю білок у листках вищих рослин 
після рибулозо-1,5-біс-фосфаткарбоксилази/оксигенази (РБФК/О), представлений трьома різними родинами. CA 
відіграє вирішальну роль у постачанні CO2 до РБФК/О і полегшенні гідратації CO2 з утворенням HCO3

−, який потім 
використовується як субстрат для фосфоенолпіруваткарбоксилази у C4- і CAM-рослинах. Незважаючи на ключову 
роль CA у CAM-фотосинтезі, дані щодо її ізоформ, активності та локалізації у САМ-рослин залишаються дуже 
обмеженими. Метою даного дослідження було виявити та охарактеризувати форми CA, а також визначити рівень 
і розподіл CA активності серед розчинних білків листків модельної CAM-рослини Crassula ovata, адаптованої до 
темряви та світла. Величина CA активності у фракції розчинних білків варіювала від 30 до 85 WAU/мг білка залежно 
від часу доби, коли були зібрані зразки листків. Значне зниження CA активності у загальній листковій фракції 
розчинних білків спостерігалося при переході від темряви до світла. В екстракті із "світлових" листків C. ovata за 
допомогою електрофоретичного розділення в присутності додецилсульфату натрію і візуалізації CА активності 
методом протонографії була ідентифікована єдина ізоформа ферменту з молекулярною масою 29 кДа. У "світлових" 
і "темнових" листках, методами нативного електрофорезу і протонографії виявлено два високомолекулярні білкові 
комплекси, які мають CA активність. Гідратазна активність цих комплексів у адаптованих до темряви листках 
рослин була значно нижчою порівняно зі "світловими" листками. Отримані дані свідчать про світлозалежну зміну 
активності CА та її локалізацію в листках C. ovata протягом циклу "день-ніч".
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продихи, перетворюється за участю активної 
карбоангідрази (Carbonic anhydrase, CA) у ци-
топлазмі на бікарбонат (HCO3

−), який з’єд-
нується з фосфоенолпіруватом з утворенням 
оксалоацетату і далі яблучної кислоти. Малат 
акумулюється у вакуолях завдяки активності 
тонопластної Н+-АТФ-ази та малат-селектив-
ного аніонного каналу (Heyduk, 2022). Вдень у 
САМ-рослин продихи закриті, яблучна кислота 
транспортується у цитоплазму шляхом пасив-
ної дифузії, декарбоксилюється з утворенням 
СО2, який рефіксується у фотосинтетичному 
циклі відновлення карбону (циклі Кальвіна), як 
і у C3-рослин (Lüttge, 2004; van Tongerlo, 2021). 
Таким чином, більша частина фотосинтетич-
ної фіксації Сн відбувається у САМ-рослин 
при закритих продихах, що дозволяє зменшити 
втрату води з листків без обмеження фотосин-
тезу. Згідно з С. Osmond (1978), протягом доби 
рівень газообміну та ступінь розкриття проди-
хів у CAM-рослин поділяються на чотири фази: 
фаза I — поглинання CO2 у темряві, фаза II — 
поглинання CO2 рано вранці, фаза III — закрит-
тя продихів у середині дня та фаза IV — пов-
торне поглинання CO2 у другій половині дня. 
Під час фази III, коли продихи щільно закриті, 
відбувається декарбоксилювання утвореного 
в темряві малату та рефіксація CO2 за допо-
могою рибулозо-1,5-біс-фосфаткарбоксилази/
оксигенази (РБФК/О). Після завершення фази 
декарбоксилювання продихи можуть відкри-
тися в другій половині дня (фаза ІV) і рослина 
розпочинає звичайний C3-фотосинтез, який 
спостерігається у багатьох видів CAM-рослин 
(Winter, Smith, 2022). Високий рівень CO2, на-
копичений у фазі III, очевидно, є важливим для 
регулювання процесу, в якому центральну роль 
відіграє CA, що підтримує pH-залежну рівнова-
гу HCO3

−/CO2 у цитоплазмі та стромі хлороп-
ласту, а також забезпечує постачання субстрату 
(CO2) до РБФК/О.

Карбоангідрази (Carbonic anhydrases, CAs) 
— найпоширеніші металоферменти, що міс-
тять цинкові ліганди, які каталізують взаємо-
перетворення CO2 і HCO3

−. Рослини мають 
три типи карбоангідраз: α-, β- і γ-, які експре-
суються у різних тканинах і клітинних компарт-
ментах (DiMario et al., 2017). У рослинах CAs 
знаходяться в цитоплазмі, стромі хлоропластів 
та мітохондріях. Ці ферменти відіграють клю-
чову роль у багатьох фізіологічних процесах, 

включаючи фотосинтез, дихання, транспорт 
СО2 та секрецію електролітів (DiMario et al., 
2017; Zolotareva et al., 2023). Вони належать до 
найефективніших ферментів у дуже широкому 
спектрі кислотності. Встановлено, що CAs бе-
руть участь у регуляції рН хлоропластів і захи-
щають ферменти строми від денатурації під час 
швидких та різких змін умов освітлення (Maren, 
1988). Найбільш ґрунтовне дослідження було 
присвячене участі β-CА у механізмі концентру-
вання карбону, який підвищує рівень CO2 у без-
посередній близькості до РБФК/О і, як наслідок, 
знижує фотодихання (Moroney et al., 2013).

Незважаючи на важливу роль СА у функці-
онуванні CAM-фотосинтезу, дані щодо її ізо-
форм, активності та локалізації у САМ-рослин 
залишаються дуже обмеженими і представлені 
лише в одному дослідженні (Tsuzuki et al., 1982), 
присвяченому карбоангідразам різноманітних 
CAM-видів. Проте вивчення рівня, регуляції та 
локалізації СА активності у цієї групи рослин 
не проводилося дотепер.

Об’єктом дослідження був модельний вид 
CAM-рослин — Crassula ovata (Mill.) Druce. Це 
вічнозелений сукулент родини Crassulaceae, що 
походить із південної та південно-східної Аф-
рики, широко відомий як декоративна рослина 
для вирощування у закритому та відкритому 
ґрунті. Рослини C. ovata толерантні до широ-
кого діапазону температур і вологості, і навіть 
можуть витримувати невеликі заморозки. Cras-
sula ovata є важливим модельним видом для ви-
вчення регуляції CAM-фотосинтезу та відкрит-
тя продихів, що підтверджується численними 
дослідженнями (Loucks, Ownby, 1978; Rustin et 
al., 1988; Kawamitsu et al., 2002; Males, Griffiths,  
2017, etc.).

Метою роботи було виявити та охарактери-
зувати ізоформи СА, а також визначити рівень 
та розподіл СА активності серед розчинних біл-
ків листків модельної CAM-рослини C. ovata, 
адаптованої до темряви та світла.

Матеріали та методи

Рослинний матеріал та умови вирощування. 
Рослини C. ovata вирощували у горщиках при 
температурі +23 °C, вологості повітря 60%, гус-
тині потоку фотонів 200 мкмоль м−2с−1 та фо-
топеріоду 14/10 год. "Світлові" листки для до-
слідження відбирали в середині дня (фаза III), 
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коли продихи закриті, "темнові" — в 6.00 ранку 
(фаза І), після 10-годинної темнової інкубації.

Екстракція розчинних білків. Розчинні біл-
ки загальної фракції "світлових" і "темнових" 
листків екстрагували згідно з A. Makino зі спі-
вавт. (1992). Концентрацію білка в екстрактах 
визначали на спектрофотометрі за M. Bradford 
(1976).

Визначення фотосинтетичних пігментів. 
Екстракцію пігментів проводили у темряві ди-
метилсульфоксидом до знебарвлення листків 
протягом 7 год при 65 °C згідно з M. Tait та D. 
Hik (2003). Концентрацію хлорофілів (Chl) та 
каротиноїдів (Car) розраховували за рівняння-
ми згідно з A. Wellburn (1994). Вміст пігментів 
виражали в мг на одиницю сухої маси.

Вимірювання титрованої кислотності. Ти-
тровану кислотність у зразках листків вимірю-
вали методом кислотно-лужного титрування за 
S. von Caemmerer та Н. Griffths (2009). Зразки 
листків після зважування кип’ятили у дисти-
льованій воді протягом 5 хв та охолоджували 
до кімнатної температури. Екстракти титрували 
0,01 М NaOH (рН 7) до появи рожевого забарв-
лення індикатора фенолфталеїну (20 мкл у роз-
веденні 1  :  5). Кількість накопиченої в листках 
кислоти визначали за кількістю використаного 
на титрування NaOH.

Оцінка гідратазної СА активності. Гідратаз-
ну СА активність визначали згідно з С. Capasso 
зі співавт. (2012). Аналіз ґрунтується на моні-
торингу зміни pH розчину при каталітичному 
перетворенні CO2 на HCO3

− при 0 °C. У дві про-
бірки, поміщені у крижану баню, вносили по 0,5 
мл 25 мМ Тріс (pH 8,3) з добавлянням розчину 
pH-індикатора бромтимолового синього (БТС) 
до отримання видимого синього забарвлення. В 
одну з пробірок вносили від 10 до 50 мкл фрак-
ції розчинних білків C. ovata, а в другу пробір-
ку (контроль) — еквівалентний об’єм буфера. 
Потім дуже швидко додавали 0,5 мл води, на-
сиченої CO2, і реєстрували час, необхідний для 
зміни кольору розчину з синього на жовтий. 
Швидкість реакції розраховували в одиницях 
Вілбура-Андерсона (WAU) як (T0 – T)/T, де T0 і Т 
— час у секундах, необхідний для зміни забарв-
лення розчину в некаталітичній та каталітичній 
реакціях, відповідно.

Нативний електрофорез розчинних біл-
ків. Неденатурувальний електрофорез у по-
ліакриламідному гелі (ПААГ) розчинних білків 

загальної фракції "світлових" і "темнових" лист-
ків проводили за методикою L. Ornstein та B. 
Davis (1964) у камері Mini-PROTEAN Tetra Cell 
(Bio-RAD) при 75 мА (180 В) за температури 
0 °C протягом 1,5 год.

Візуалізація СА у ПААГ. Гідратазну актив-
ність СА у ПААГ візуалізували за L. Edwards та 
R. Patton (1966). Гелі інкубували 30 хв при 0 °С 
у 50 мМ вероналовому буфері (рН 8,1) з добав-
лянням розчину БТС до появи темно-синього 
забарвлення. Зафарбовані гелі поміщали у воду, 
насичену СО2. У місцях локалізації білків, які 
проявляють СА активність, відбувалося утво-
рення жовтих смуг через зміну кольору БТС з 
синього (лужний рН) на жовтий (кислий рН).

Аналіз СА активності у ДДС-Na-ПААГ (ме-
тод протонографії). Розчинні білки "світлових" 
і "темнових" листків C. ovata аналізували мето-
дом ДДС-Na-ПААГ-електрофорезу згідно U. 
Laemmli (1970), у невідновлювальних умовах 
(без 2-меркаптоетанолу та кип’ятіння зразків) 
за V. De Luca зі співавт. (2015) для збереження 
ферментативної активності СА. Електрофорез 
проводили у 12%-му розділяючому гелі (0,375 М 
Тріс-HCl, рН 8,8). Концентруючий гель містив 
4%-ний акриламід у 0,125 М Тріс-HCl (рН 6,8). 
Тріс-гліциновий буфер (25 мМ Тріс-HCl, 192 
мМ гліцин) використовували як верхній і ниж-
ній робочий буфер. До обох гелів та верхнього 
робочого буфера додавали ДДС-Na до кінцевої 
концентрації 0,1%. У кожну лунку вносили 20 
мкг білка. Для ДДС-Na-ПААГ використовували 
білкові маркери III (6,5–200 кДа) (PanReacAppli-
cam). Після електрофорезу частину гелів фарбу-
вали Кумассі блакитним G-250, інші замочували 
в 2,5% Triton X-100 (для відновлення заінгібова-
ної ДДС-Na гідратазної активності СА) протя-
гом 1 год при постійному перемішуванні, а по-
тім двічі промивали 100 мМ Тріс-НСl (рН 8.2), 
який містив 10%-вий ізопропанол, протягом 10 
хв. Для візуалізації гідратазної активності СА в 
гелях їх забарвлювали БТС у концентрації 0,1% 
у 100 мМ Тріс-HCl (рН 8,2) протягом 30 хв, а по-
тім занурювали у воду, насичену СО2. Протони 
водню, що утворюються під час каталізованої 
реакції, відповідають за зміну кольору БТС з си-
нього на жовтий у зонах локалізації СА.

Статистична обробка результатів. Дослі-
дження проводили у трьох біологічних і п’яти 
аналітичних повторах. Результати наведені як 
середні величини зі стандартним відхиленням. 
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Вірогідність різниці вибірок визначено за допо-
могою t-критерія Стьюдента за p ≤ 0,05. Аналіз 
проводили за допомогою програми Statistix v. 
10.0 (Analytical Software, Tallahassee, FL, USA).

Результати та обговорення

Вміст Chl у сукулентних рослин зазвичай є не-
високим і залежить від рівня освітлення та 
водопостачання. За умов нашого експеримен-
ту рослини C. ovata вирощували за помірного 
освітлення та регулярного поливу. У "світлових" 
листках C. ovata (табл. 1) співвідношення Chl а 
та Chl b становило близько 2,07, що характерно 
для тіньовитривалих рослин, які зростають у 
затінку (Syvash et al., 2018). При цьому істотної 
різниці у вмісті фотосинтетичних пігментів між 
"світловими" і "темновими" листками (дані не 
приводяться) не відмічено.

Фотосинтетична фіксація Сн за участю як фос-
фоенолпіруваткарбоксилази (субстрат НСО3

−), 
так і РБФК/О (субстрат СО2) потребує каталі-
тичного прискорення взаємоперетворення СО2 
↔ HCO3

− через те, що спонтанна реакція є за-
надто повільною (DiMario et al., 2017) і не може 
підтримувати належну швидкість метаболічних 
процесів. Оскільки ФЕПК активна у темряві, а 
РБФК/О — на світлі (переважно у фазі ІІІ) до-
цільно було встановити, як змінюється СА ак-
тивність на цих етапах CAM-циклу.

На першому етапі нічного карбоксилювання 
(фаза I) при CAM-фотосинтезі CO2 перетво-
рюється на HCO3

− за участю β-СА. Рівень СА 
активності визначали у загальній фракції роз-
чинних білків, ізольованій з листків після 10 год 
темнової експозиції C. ovata (фаза I), і порівню-
вали з результатами визначення ензиматичної 
активності в екстракті листків, зібраних після 
освітлення рослин впродовж 10 год (фаза ІІІ). 
Величина СА активності у фракції розчинних 
білків варіювала від 30 до 85 WAU/мг білка за-
лежно від часу доби, коли були зібрані зразки 
листків. Значне зниження СА активності спо-
стерігалося при переході від темряви до світла 
(рис. 1). Показано, що гідратазна активність СА 
у "світлових" листках C. оvata значно поступа-
лася СА активності "темнових" листків. Істотна 
різниця у рівнях ферментативної активності 
білків, екстрагованих із "світлових" та "темно-
вих" листків, свідчить про ключову роль СА в 
первинній нічній фіксації CO2 (Cushman et al., 

2008) і значне зниження її активності в денній 
фазі циклу (фаза III). Ці результати узгоджу-
ються із сформульованим у попередніх роботах 
уявленням про β-СА як основного фермента, 
який бере участь у перетворенні атмосферного 
CO2 в HCO3

− у C4- і CAM-рослинах (Borland et 
al., 2014; Ming et al., 2015; DiMario et al., 2017). 
Пізніше була показана висока експресія гену 
β-СА на першому етапі нічного карбоксилю-
вання для таких облігатних САМ-рослин, як 
ананас і каланхое (Wai et al., 2019).

Для виявлення СА активності серед розчин-
них білків C. ovata і визначення молекулярної 
маси (ММ) ензиму був проведений ДДС-Na-ПА-
АГ-електрофорез із візуалізацією гідратазної ак-
тивності методом протонографії згідно до V. De 
Luca зі співавт. (2015). За даними, представлени-
ми на рис. 2, фракція розчинних білків "світло-
вих" листків C. ovata містила лише одну ізофор-
му ферменту. Оскільки маркерні білки містять 
α-СА з ММ 29 кДа, при візуалізації гідратазної 
активності в гелі, в якому одночасно розділялися 
маркерні білки і розчинні білки C. ovata, її поло-
ження чітко виявляється (рис. 2, B1) і збігається 

Таблиця 1. Вміст фотосинтетичних пігментів 
(мг/г сухої маси) у "світлових" листках Crassula ovata
Table 1. The content of photosynthetic pigments 
(mg/g dry weight) in "light" leaves of Crassula ovata

Chl а Chl b Chl a + b Car
7,95 ± 1,02 3,83 ± 1,00 11,78 ± 2,1 1,46 ± 0,14

Рис. 1. Добові коливання гідратазної активності СА 
розчинних білків, ізольованих з листків Crassula ovata
Fig. 1. Daily fluctuations of hydratase activity of CA of solu-
ble proteins isolated from leaves of Crassula ovata
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із зоною СА активності розчинних білків (рис. 2, 
B2). Це дозволяє зробити висновок, що ММ мо-
номерної форми СА становить 29 кДа. На відмі-
ну від ізоферментів СА тварин, які переважно 
належать до α-типу і є мономерами, рослинні СА 
представлені α-, β- і γ-типами та олігомерними 
формами. Переважною формою рослинних САs 
є СА β-типу, що виявляє каталітичну активність 
лише в олігомерному стані. Функціональною 
одиницею β-СA є димер, хоча найпоширенішою 
ізоформою β-СA є тетрамер (DiMario et al., 2017). 
Типовими ізоформами β-СА є також гексамери 

та октамери (Kimber, Pai, 2000). Зважаючи на те, 
що в мономерному стані поліпептиди β-СА не 
виявляють каталітичної активності у розчині і 
здатні каталізувати взаємоперетворення форм 
вугільної кислоти лише при олігомерізації, на 
протонограмі білків C. ovata (рис. 2) ми спостері-
гаємо виразне жовте забарвлення в зоні, яка від-
повідає мономеру 29 кДа, що свідчить про актив-
не каталітичне перетворення CO2 з утворенням 
протонів. Тобто, після видалення ДДС-Na із гелю 
мономери, що сконцентровані у відповідній біл-
ковій зоні, можуть спонтанно формувати ката-
літично активні олігомери. Такий самий висно-
вок був зроблений раніше V. Del Prete зі співавт. 
(2015, 2016) при аналізі протонограм бактеріаль-
них СА β- або γ- типів. 

Бікарбонат, який утворюється на першій 
фазі нічного карбоксилювання, фіксується за 
участю цитозольного ферменту фосфоенолпі-
руваткарбоксилази з утворенням оксалоацета-
ту, який негайно відновлюється до малату. Ос-
танній із цитоплазми транспортується у велику 
центральну вакуоль клітин мезофілу внаслідок 
електрохімічного градієнта, який генеруєть-
ся активним закачуванням Н+ вакуолярною 
V-AТФ-азою (Huang et al., 2021; Heyduk, 2022). 
У результаті відбувається вакуолярне накопи-
чення ЯК, оскільки, як показано (Ceusters et 
al., 2021; Winter, Smith, 2022), кожен моль на-
копиченого малату врівноважується 2 молями 
H+. Таким чином, зростання загальної кислот-
ності протягом ночі свідчить про активність 
САМ-фотосинтезу і може бути легко виявлена 
при титруванні екстрактів із листків. У нашому 
дослідженні загальна кількість кислоти, нако-
пичена за ніч клітинами C. ovata, складала 58,2 
мкмоль Н+/кг сирої маси, що добре узгоджу-
ється із даними, отриманими раніше (Tsuzuki 
et al., 1982). Натомість, у денний час титрована 
кислотність знижувалася і складала лише 15,27 
мкмоль Н+/кг сирої маси. Зменшення внутріш-
ньоклітинної титрованої кислотності вдень від-
бувається внаслідок декарбоксилювання малату 
з наступною рефіксацією СО2 у циклі Кальвіна. 
Вдень, під час основної фази декарбоксилюван-
ня яблучної кислоти у цитоплазмі, вміст CO2 
зростає до високих внутрішніх концентрацій 
і рефіксується РБФК/О у циклі Кальвіна. При 
цьому концентрація CO2 навколо РБФК/О до-
сягає 1%, а загальна кислотність САM-клітин 
знижується (Tsuzuki et al.,1982).

Рис. 2. ДДС-Na-електрофорез розчинних білків (А), ви
ділених із "світлових" листків Crassula оvata: А1, А2  — 
електрофореграми, пофарбовані Кумассі блакитним 
G-250, де А1 — білкові маркери з позначками їхніх 
молекулярних мас, А2 — розчинні білки, екстраговані 
зі "світлових" листків C. ovata. Протонограми (B): B1 — 
білкові маркери, які містять СА (29 кДа), активну за гід-
ратазною реакцією, B2 — розчинні білки, екстраговані 
зі "світлових" листків C. ovata
Fig. 2. SDS-electrophoresis of soluble proteins (А), isolated 
from "light" leaves of Crassula ovata: A1, A2 — electropho-
regrams, stained with Coomasse blue G-250, A1 — protein 
markers with their MW indicated, A2 — soluble proteins 
isolated from "light" leaves. Protonograms (B): B1 — pro
tein markers, including СА (29 kDa), active in the hydratase 
reaction, B2 — soluble proteins isolated from "light" leaves 
of C. ovata
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Світлозалежні зміни карбоангідразної активності листків Crassula ovata

Різницю між активністю та її розподілом се-
ред розчинних білків листків у темряві і на світ-
лі вивчали також шляхом електрофоретичного 
розділення білків і візуалізації СА активності у 
ПААГ при збереженні нативного стану білків. За 
умов неденатурувального електрофорезу вияви-
лися дві чіткі зони СА активності, які відпові-
дають поліпептидам з ММ у межах 440–880 кДа 
(рис. 3). Ці смуги мали різний рівень фермента-
тивної активності, про що свідчить неодночасна 
поява жовтого забарвлення в цих ділянках під 
час їхньої візуалізації. У "світлових" і "темнових" 
листках методами нативного електрофорезу і 
протонографії було виявлено два високомоле-
кулярні білкові комплекси, які мають СА ак-
тивність (рис. 3). Гідратазна активність даних 
комплексів у адаптованих до темряви листках 
рослин була значно нижчою порівняно зі "світ-
ловими". Отримані дані свідчать про світлоза-
лежну зміну активності СА в листках C. ovata 
протягом циклу "день-ніч". Ключові ферменти 
САМ-циклу демонструють підвищену експре-
сію мРНК та білків і зростання ензиматичної 
активності. Крім СА, відмічалася посилена екс-
пресія фосфоенолпіруваткарбоксилази (пере-
творює фосфоенолпіруват на оксалоацетат) і 
малатдегідрогенази (перетворює оксалоацетат 
на малат) (Cushman et al., 2008).

Участь цитоплазматичної СА у забезпечен-
ні поглинання СО2 у темряві і первинній ста-
дії карбоксилювання САМ-циклу не викликає 
жодних сумнівів. При цьому роль СА у фікса-
ції СО2 в хлоропластах у світловій фазі циклу 
не визначена. За результатами даної роботи 
(рис.  3) в листках C. оvata як при освітленні, 
так і в темряві, виявлені високомолекулярні 
комплекси, які включають СА. За численним 
дослідженнями (Sainis, Harris 1986; Gontero et 
al., 1993; Jebanathirajah, Coleman, 1998; Ander-
son et al., 2009; Babadzhanova et al., 2010; Semeni-
hin, Zolotareva, 2015), подібні мультиферментні 
комплекси (МФК), які включають від двох до 
восьми ензиматичних компонентів, виявлені в 
хлоропластах. Було виділено кілька МФК, які 
беруть участь у циклі Кальвіна-Бенсона. Зокре-
ма, в хлоропластах шпинату виявлений комп-
лекс, що включає рибозофосфат ізомеразу, фос-
форибулокіназу і РБФК/О (Sainis, Harris, 1986). 
У стромальній фракції хлоропластів гороху був 
ідентифікований мультибілковий комплекс, що 
включає гліцеральдегід-3-фосфатдегідрогеназу, 

фосфорибулокіназу, і невеликий білок CP12 
(Nicholson et al., 1987). Із стромальної фракції 
хлоропластів тютюну (Nicotiana tabacum) був 
ізольований комплекс з молекулярною масою 
600 кДа (Jebanathirajah, Coleman, 1998). Окрім 
рибозофосфат ізомерази, фосфорибулокінази і 
РБФК/О, він містив четвертий компонент муль-
тиферментного комплексу — карбоангідразу.

СА, асоційована з РБФК/О у піреноїді мікро-
водоростей (DiMario et al., 2017), відіграє безпо-
середню роль у забезпеченні постачання суб-
страту карбоксилазної реакції — СО2. РБФК/О 
— один із найважливіших ферментів у природі, 
оскільки виконує головну функцію в механізмі 
надходження Сн у біологічний кругообіг. Необ-
хідність прямого постачання СО2 до РБФК/О 
обумовлена природою цього ензиму, який ката-
лізує приєднання СО2 до рибулозо-1,5-біс-фос-
фату на першій стадії циклу Кальвіна, а 
також забезпечує реакцію окиснення рибуло-
зо-біс-фосфату на першій стадії процесу фото-
дихання. Реакція карбоксилювання, яку ката-
лізує РБФК/О, протікає відносно повільно зі 
швидкістю лише кілька молекул СО2 за секунду 

Рис. 3. Протонограми розчинних білків листків Crassu-
la ovata після нативного електрофорезу з позначками 
положення білкових маркерів із зазначенням їхніх мо-
лекулярних мас. А — розчинні білки листків після 10 
год експозиції рослини C. ovata у темряві. B — розчинні 
білки листків після 10 год експозиції рослини C. ovata 
на світлі. В якості білкових маркерів використано моно-
мер (440 кДа) і димер (880 кДа) феритину
Fig. 3. Protonograms of soluble proteins of leaves of Cras-
sula ovata after native electrophoresis, with marks of the 
positions of protein markers indicating their MW. A — so-
luble proteins of leaves after 10 hours of exposure of C. ova-
ta plant in the dark. B — soluble proteins of leaves after 10 
hours of exposure of C. ovata plant in the light. Ferritin mo-
nomer (440 kDa) and dimer (880 kDa) were used as protein 
markers
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і є лімітуючою стадією всього циклу Кальвіна. 
Карбоксилазна і оксигеназна реакції конкуру-
ють за активний центр цього ферменту і швид-
кість кожної з них залежить від співвідношення 
СО2/О2. Константа Міхаеліса для карбоксилаз-
ної реакції РБФК/О дорівнює 10 ± 4 мкМ CO2, 
для оксигеназної — 0,5 мМ O2 (Sharkey, 2019). 
Через таку високу різницю між константами 
Міхаеліса оксигеназна реакція активується при 
зниженні концентрації СО2 і, відповідно, про-
цес зсувається у напрямку фотодихання.

РБФК/О зазвичай активна лише вдень, 
оскільки рибулозо-1,5-біс-фосфат не регенеру-
ється у темряві. Існує кілька способів координа-
ції активності РБФК/О з активністю інших фер-
ментів циклу Кальвіна. Так, злагодженій роботі 
ферментів, що належать до одного метаболічно-
го шляху, а також регуляції метаболізму рослин 
загалом, можна досягти завдяки їхній асоціації. 
Завдяки зближенню макромолекул ферментів 
в єдиному комплексі нівелюються дифузійні 
обмеження на перенесення метаболітів між по-
слідовними реакціями циклу. Мультиферментні 
асоціати можуть утворюватися і розпадатися 
залежно від швидкості ензиматичних реакцій, 
об’єднаних в процесі. Вільні форми ферментів і 
різні форми їхньої надмолекулярної організації 
перебувають у динамічній рівновазі одна з од-
ною, до того ж їхнє співвідношення залежить 
від виду організму, типу клітини та її функціо-
нального стану (Mattia, Otto, 2015).

Існування асоціації СА і РБФК/О у хлороп-
ластів С3-рослин було показано J. Jebanathirajah 
та Coleman (1998) для рослин табаку і G. Lazova 
та A. Stemler (2008) — для гороху. Після дода-
вання ДДС-Na комплекс СА і РБФК/О розще-
плювався і виявляли мономерну форму СА (La-
zova, Stemler, 2008). Такий самий ефект ДДС-Na 
ми спостерігали і у нашому дослідженні (рис. 2). 
При цьому було показано, що єдиною ізофор-
мою СА в листках C. ovata є поліпептид 29 кДа. 
Отже можна припустити, що при освітленні цей 
поліпептид приєднується до деяких ензимів ци-
клу Кальвіна, формуючи комплекс, за участю 
якого може бути досягнуто пришвидшення ре-
акції карбоксилювання СО2.

Висновки

Механізми регуляції САМ-метаболізму, який 
забезпечує адаптацію та виживання рослин в 
умовах екстремального клімату, привертають 
все більшу увагу через зростаючу аридизацію 
клімату. При вивченні модельної CAM-рослини 
Crassula ovata було показано, що СА активність, 
яку визначали у загальній фракції розчин-
них білків листків, мала добові коливання. На 
первинному етапі САМ-циклу у темряві, при 
відкритих продихах СА активність загальної 
фракції білків зростала, що свідчить про участь 
цього ферменту у поглинанні СО2 і його кон-
вертації до бікарбонату — субстрату фосфоено-
лпіруваткарбоксилази. У денний час активність 
ферменту значно знижувалася і реєструвалося 
формування високомолекулярних комплексів з 
СА активністю. Це може вказувати на залучен-
ня СА в світлову фазу САМ-циклу і постачання 
субстрату до РБФК/О. Отримані дані свідчать 
про світлозалежну варіацію активності СА та 
зміну внутрішньоклітинної локалізації ензиму 
в листках C. ovata протягом циклу "день-ніч".
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The light-dependent alteration in carbonic anhydrase activity  
in leaves of Crassula ovata (Crassulaceae)
N.M. TOPCHIY, O.K. ZOLOTAREVA, V.V. DADYKA, 
O.M. FEDIUK, O.B. ONOIKO
M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine, 
2 Tereschenkivska Str., Kyiv 01601, Ukraine

Abstract. Carbonic anhydrase, CA (EC 4.2.1.1), is the second most abundant protein in leaves of higher plants after ribulose-
1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase (RuBisCO), which is represented by three different families. CA plays a pivotal role 
in supplying CO₂ to RuBisCO and facilitating the hydration of CO2 to form HCO3

−, which is then utilized as a substrate for 
phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC) in C4- and CAM-plants. Despite the pivotal role of CA in CAM-photosynthesis, 
there is a paucity of data on its isoforms, activity, and localization in CAM-plants. The objective of this study was to identify 
and characterize the forms of CA and to determine the level and distribution of CA activity among the soluble proteins of 
leaves in model CAM-plant Crassula ovata adapted to darkness and light. The level of CA activity in the fraction of soluble 
proteins varied from 30 to 85 WAU/mg protein depending on the time of day when leaf samples were collected. A notable 
decline in CA activity in the total leaf fraction of soluble proteins was observed during the transition from the dark to the li-
ght phase. A single isoform of the enzyme with a molecular mass of 29 kDa was identified in the extract from leaves of "light"  
C. ovata using electrophoretic separation in the presence of sodium dodecyl sulfate after visualization of CA activity by pro-
tonography. Two high molecular weight protein complexes exhibiting CA activity were detected in "light" and "dark" leaves 
by native electrophoresis and protonography methods. The hydratase activity of these complexes in dark-adapted leaves was 
significantly lower, compared to light-adapted ones. The data obtained indicate a light-dependent alteration in CA activity 
and its localisation in leaves of C. ovata during the "day-night" cycle.

Keywords: CAM-photosynthesis, carbonic anhydrase, Crassula ovata, protonography
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Introduction

The widespread, and often unjustified, use of antibi-
otics is known to contribute to the emergence and 
dissemination of drug-resistant strains of patho-
genic microorganisms (Theuretzbacher, 2013; Ur-
ban-Chmiel et al., 2022; Ho et al., 2025, etc.). The 
growing resistance of these pathogens to existing 
treatments underlines the urgent need to identi-
fy new effective producers of natural antibiotics or 

other antibacterial agents. Recently, the interest of 
researchers in higher basidiomycetes as potential 
sources of biologically active substances, including 
antibiotics, has increased. The literature provides 
the reports on the antimicrobial activity of extracts 
derived from fruiting bodies, mycelial biomass, and 
cultural fluids of various species of higher basidio-
mycetes. In particular, many species of basidial xy-
lotrophic mushrooms have been found to produce 
a complex of biologically active substances with 
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Abstract. Antimicrobial activity of several strains of Laetiporus sulphureus, Phellinus igniarius, and Pleurotus ostreatus against 
Gram-positive and Gram-negative bacteria Bacillus subtilis, Staphylococcus aureus, Escherichia coli, Klebsiella pneumoniae, and 
Pseudomonas aeruginosa was studied. It has been demonstrated that under the influence of ethyl acetate extracts of the cul-
ture liquid of L. sulphureus 2780, the inhibition zones of growth of all investigated species of bacteria varied within 7.5–12.0 
mm. The extracts of the biomass and culture fluid of L. sulphureus 2780, Phellinus igniarius 2781, and Pleurotus ostreatus 2779 
inhibited the growth of Staphylococcus aureus (inhibition zones — 7.5–10.0 mm) and Bacillus subtilis (inhibition zones  — 
9.5–12.5 mm). The results indicate the potential of the strains L. sulphureus 2780, Ph. igniarius 2781, and P. ostreatus 2779 from 
the IBK Mushroom Culture Collection as antimicrobial agents against the Gram-positive bacterium Bacillus subtilis.
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antimicrobial properties (Krupodorova et al., 2016, 
2019; Mykchaylova, Poyedinok, 2021; Mustafin et 
al., 2022; Vazquez-Armenta et al., 2022; Agarwal et 
al., 2023; Narmuratova et al., 2023).

Notably, a significant portion of the published 
data is focused on the antimicrobial activity of var-
ious types of extracts obtained from macrofungal 
fruiting bodies. For example, the ethanol extracts of 
basidiocarps of Laetiporus sulphureus (Bull.) Mur-
rill have been shown to possess a moderate antimi-
crobial activity against both Gram-positive bacteria 
Staphylococcus aureus, Staphylococcus epidermidis, 
Bacillus subtilis, and Micrococcus luteus, as well as 
Gram-negative bacteria Escherichia coli, Klebsiella 
pneumoniae, Pseudomonas aeruginosa, and Pseu-
domonas mirabilis (Nowacka et al., 2014). Howev-
er, some authors did not report any activity of such 
extracts against Klebsiella pneumoniae (Turkoglu et 
al., 2007). In the other research, aqueous extracts of 
Laetiporus sulphureus fruiting bodies exposed ac-
tivity only against Gram-positive Micrococcus flavus 
and Listeria monocytogenes (Šiljegović et al., 2011). 
Similarly, it was found that ethanol, aqueous, ace-
tone, ethyl acetate, and chloroform extracts showed 
inhibition of the growth of Staphylococcus aureus, 
Streptococcus pyogenes, Escherichia coli, Klebsiella 
pneumoniae, and Pseudomonas aeruginosa (Younis 
et al., 2019).

The ethanol and ethyl acetate extracts of fruiting 
bodies of Pleurotus ostreatus (Jacq.) P. Kumm. were 
reported as a source of antibacterial activity against 
Gram-positive bacteria Bacillus cereus and Staphy-
lococcus aureus, as well as Gram-negative bacteria 
Escherichia coli, Escherichia cloacae, Pseudomonas 
mirabilis, Pseudomonas aeruginosa, Serratia marc-
escens, and Salmonella typhi (Sutthisa, Anujakka-
wan, 2023). Moreover, it was demonstrated that 
antibacterial activity of the investigated microor-
ganisms depended on the chosen solvent. The etha-
nol extracts exhibited noteworthy inhibitory effects 
on the growth of Bacillus cereus, Escherichia cloacae, 
Pseudomonas aeruginosa, Serratia marcescens, and 
Salmonella typhi. At the same time, ethyl acetate 
extract exposed antimicrobial activity only against 
Escherichia coli (Sutthisa, Anujakkawan, 2023). 
Other authors reported antimicrobial activity of 
the ethyl acetate extracts of fruiting bodies of Pleu-
rotus ostreatus against Escherichia coli and Bacillus 
subtilis (Agarwal et al., 2023), while, according to 
the other report, the water extract of basidiocarps 
of the same fungus exhibited antibacterial activity 

against Pseudomonas aeruginosa and Staphylococ-
cus aureus (Bawadekji et al., 2017).

Based on the specimens deposited at the Myco-
logical Herbarium (BAK) of the Institute of bota-
ny MSERA, 827 species of mushrooms belonging 
to 210 genera are currently reported in Azerbaijan 
(Sadiqov, Aghaeva, 2016; Mustafabayli et al., 2021). 
Of them, Laetiporus sulphureus, Phellinus igniarius 
(L.) Quѐl., and Pleurotus ostreatus are xylotrophic 
macromycetes commonly occurring in Azerbaijan, 
including Guba District.

Our research aimed to investigate the antimicro-
bial activity of biomass and culture fluid extracts of 
strains of Laetiporus sulphureus, Pleurotus ostreatus, 
and Phellinus igniarius against Gram-negative and 
Gram-positive bacterial species.

Materials and Methods

Mushroom strains and cultivation conditions. 
Three mushroom strains (Laetiporus sulphureus 
2780, Phellinus igniarius 2781, and Pleurotus ostrea-
tus 2779) were isolated in pure culture from carpo-
phores growing on deciduous tree species in Guba 
District, Azerbaijan, in the autumns of 2019–2020 
(Fig. 1). These strains were deposited in the IBK 
Mushroom Culture Collection of the M.G. Kho-
lodny Institute of Botany, National Academy of Sci-
ences of Ukraine (Bisko et al., 2023), and used for 
further experiments.

Mycelial cultures were grown in Petri dishes (90 
mm diam.) on glucose-peptone-yeast agar medi-
um (GPYA), composed of, g/l: glucose 24.0, pep-
tone 2.0, yeast extract 3.0, K2HPO4 1.0, KH2PO4 1.0, 
MgSO4 × 7H2O 0.25, agar 20, distilled water 1l (pH 
6.0), at the temperature 27 ± 0.1 °C. The medium was 
sterilized by autoclaving for 20 min at 121 °C. Myce-
lia of the studied strains in the active growth stage (5 
disks 7 mm diam.) were used as an inoculum which 
was inoculated in 250 ml Erlenmeyer flasks, contain-
ing 50 ml glucose-peptone-yeast medium (GPY). 
The mushroom strains were cultivated by the sub-
merged method to obtain mycelial biomass and cul-
ture liquid for 7 days at the temperature of 27 ± 0.1 
°C. The biomass was separated from the culture liq-
uid through a nylon filter, dried at 60 °C for constant 
weight, and grinded to a powdery state.

Preparation of biomass and culture liquid ex-
tracts. To obtain the extract of the biomass using 
ethyl acetate as a selected solvent (Agarwal et al., 
2023), the ethyl acetate was added to biomass in a 



254 ISSN 2415-8860. Ukrainian Botanical Journal. 2025. 82 (3)

A.A. ALIMAMMADOVA-HUSUYEVA et al.

ratio of 2 : 1 (v/w) and incubated for 7 days at the 
temperature of 27 ± 0.1 °C on a rotary shaker (150 
rpm, darkness). Then this mixture was centrifuged. 
The clear supernatant was stored at 5.0 ± 0.1 °C in 
the refrigerator for further analysis.

To obtain an ethyl acetate extract of the culture 
liquid, ethyl acetate in a ratio of 2 : 1 (v/v) was add-
ed to culture liquid and incubated in the refrigera-
tor in darkness at the temperature of 5.0 ± 0.1 °C for 
24 hours. Then the ethyl acetate was removed, evap-
orated using a vacuum evaporator. The dry residue 
was dissolved in methanol. The extract was stored 
at 5.0 ± 0.1 °C for further study.

Test bacterial cultures. The cultures of two 
species of Gram-positive bacteria, Bacillus subti-
lis ATCC 6633 and Staphylococcus aureus ATCC 
65388, and three species of Gram-negative bacteria, 
Escherichia coli ATCC 25922, Klebsiella pneumo-
niae M 123, and Pseudomonas aeruginosa ATCC 
27833, from the Ukrainian Collection of Micro-
organisms, UCM (D.K. Zabolotny Institute of 

Microbiology and Virology, National Academy of 
Sciences of Ukraine) were used. Bacterial cultures 
were grown in tubes on the Mueller-Hinton agar 
medium (Oxoid). The bacterial colony of each test 
culture was transferred into a tube containing ster-
ile water, shaken to obtain a homogeneous suspen-
sion, bringing the inoculum density to 5 × 10 cells/
ml. A suspension of bacteria from these tubes (0.2 
ml) was spread on the surface of the Mueller-Hin-
ton agar medium in Petri dishes. Extracts of the 
biomass and the culture liquid (10 µl) were applied 
to standard bioMérieux firm discs (6 mm diam.), 
dried at 35–40 °C for 30 min and placed on the sur-
face of the Mueller-Hinton agar medium in Petri 
dishes pre-inoculated with the investigated bacteri-
al cultures. After that, Petri dishes were incubated 
at 37  ±  0.1 °C for 24 hours. Antibacterial activity 
was measured in terms of inhibition zone size (in 
mm) around discs. Antibiotic gentamicin sulfate (4 
mg/ml, Ukraine) was used as a positive control. The 
ethyl acetate was used as a negative control.

Fig.  1. Fruiting bodies of the studied mushroom species 
used for isolation. A: Laetiporus sulphureus 2780; B: 
Phellinus igniarius 2781; C: Pleurotus ostreatus 2779
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Statistical analysis. All experiments were car-
ried out in triplicate. All data were statistically pro-
cessed for analysis. The Student’s t-test was applied 
to determine significance, and a p-value of < 0.05 
was considered statistically significant. The results 
were recorded as means ± standard deviation using 
Microsoft Excel 2010.

Results and Discussion

As seen in Table 1, the ethyl acetate extracts obta-
ined from both the biomass and the culture liquid 
of the studied mushroom strains showed some acti-
vity against Gram-positive bacteria, Staphylococcus 
aureus and Bacillus subtilis. Nevertheless, inhibition 
zones toward Bacillus subtilis were larger than tho-
se in case of Staphylococcus aureus (Table 1). The 
tested strains of macromycetes exhibited distinct 
levels of activity also against Gram-negative bacte-
ria. Both the culture liquid and biomass extracts of 
L. sulphureus and Ph. igniarius inhibited the growth 
of Pseudomonas aeruginosa. At the same time, an-
timicrobial activity against Klebsiella pneumoniae 
was observed only for extracts of culture liquids of 
L. sulphureus and P. ostreatus. Our results demons-
trated that all investigated mushroom species were 
the most active against Bacillus subtilis (Table 1). 
The ethyl acetate extracts obtained both from the 
culture liquid and biomass of Ph. igniarius were not 
inhibitory against Klebsiella pneumoniae. Similarly, 
ethyl acetate extracts obtained both from culture 
liquid and biomass of P. ostreatus had no inhibi-
tory effect against Escherichia coli. Overall, inhibi
tion zones produced by all mushroom strains were 
smaller as compared to those of the antibiotic gen-
tamicin sulfate (Table 1).

Previously published data reported that the my-
celial mass and culture liquid extracts of other 

nine strains of L. sulphureus from the IBK Mush-
room Culture Collection of the M.G. Kholodny 
Institute of Botany possessed some activity against 
Pseudomonas aeruginosa (Dzyhun et al., 2011). For 
three of those strains, antimicrobial activity against 
Staphylococcus aureus was also detected for bio-
mass extracts, as well as for a culture liquid extract 
for one of the strains. In the case of Escherichia coli, 
such activity was observed for culture liquids of 
three strains and for the mycelial mass of one strain. 
Of nine strains of L. sulphureus, a single strain only 
exposed some activity against Bacillus subtilis (Dzy-
hun et al., 2011). Recently, the antimicrobial activi-
ty of L. sulphureus biomass against Escherichia coli, 
Bacillus subtilis, and Staphylococcus aureus was re-
ported (Nicolcioiu et al., 2017).

Thus, the obtained results indicate that the stud-
ied strains L. sulphureus 2780, P. ostreatus 2779, 
and Ph. igniarius 2781, three widespread species 
of xylotrophic fungi in forests of Azerbaijan, pos-
sess antimicrobial activity against both Gram-pos-
itive (Staphylococcus aureus, Bacillus subtilis) and 
Gram-negative bacteria (Escherichia coli, Klebsiella 
pneumoniae, and Pseudomonas aeruginosa).

Conclusion

Our research demonstrated that the ethyl acetate 
extract of the culture liquid of L. sulphureus 2780 
exhibited the widest spectrum of antimicrobial ac-
tivity against all studied microorganisms. The ex-
tract of culture liquids and biomass of L. sulphureus 
2780, Ph. igniarius 2781, and P. ostreatus 2779 pro-
ved to be highly active against Bacillus subtilis. The 
greatest growth inhibition effect for Staphylococcus 
aureus was shown by the extract of culture fluid of 
P. ostreatus 2779. These promising results also indi-
cate that further studies on these and other selected 

Table 1. Antibacterial activity of ethyl acetate extracts of biomass and cultural liquid of
Laetiporus sulphureus 2780, Phellinus igniarius 2781, and Pleurotus ostreatus 2779 *

Test bacteria
Inhibition zone (mm) (Mean ± SD)

Laetiporus sulphureus Phellinus igniarius Pleurotus ostreatus
Culture liquid Biomass Culture liquid Biomass Culture liquid Biomass

Escherichia coli 8.5 ± 0.3 – 7.5 ± 0.1 7.5 ± 0.2 – –
Staphylococcus aureus 7.5 ± 0.2 8.0 ± 0.2 7.5 ± 0.1 7.5 ± 0.1 10.0 ± 0.2 8.5 ± 0.2
Klebsiella pneumoniae 9.0 ± 0.1 – – – 8.0 ± 0.2 –
Bacillus subtilis 12.0 ± 0.2 12 ± 0.2 12.5 ± 0.3 9.5 ± 0.1 12.2 ± 0.2 10.0 ± 0.2
Pseudomonas aeruginosa 9.0 ± 0.1 9.0 ± 0.2 8.0 ± 0.1 9.0 ± 0.1 – 8.0 ± 0.1

* Positive control — gentamicin sulfate — inhibition zone 18.5 ± 0.3 mm; negative control — ethyl acetate — inhibition zone 0; 
"–" no antibacterial activity.
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strains of fungi are needed for searching for effici-
ent fungal antimicrobial agents, including species of 
fungi occurring in Azerbaijan.
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Реферат. Досліджено антимікробну активність культур Laetiporus sulphureus, Phellinus igniarius і Pleurotus ostreatus 
проти грам-позитивних та грам-негативних штамів Bacillus subtilis, Staphylococcus aureus, Escherichia coli, Klebsiella 
pneumoniae та Pseudomonas aeruginosa. Встановлено, що під впливом етилацетатних екстрактів культуральної рі-
дини штаму L. sulphureus 2780 зони інгібування росту всіх досліджених видів бактерій становили 7,5–12,0 мм. Як 
екстракти біомаси, так і культуральної рідини L. sulphureus 2780, Phellinus igniarius 2781 та Pleurotus ostreatus 2779 
пригнічували ріст Staphylococcus aureus (зони інгібування — 7,5–10,0 мм) і Bacillus subtilis (зони інгібування — 9,5–
12,5 мм). Отримані результати свідчать про перспективність використання штамів L. sulphureus 2780, Ph. igniarius 
2781 та P. ostreatus 2779 з IBK Колекції культур шапинкових грибів як антимікробних агентів проти грам-позитивної 
бактерії Bacillus subtilis.

Ключові слова: Laetiporus sulphureus, Phellinus igniarius, Pleurotus ostreatus, антибактеріальна активність, біомаса, 
культуральна рідина
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Introduction

Dactylis glomerata subsp. slovenica (Domin) Do-
min is a vigorous grass with strong and thick arched 
flower culms. In contrast to D. glomerata subsp. glo-
merata, it is often up to 2 m tall, mostly smooth or 
slightly rough, bright or pale green, with swelling of 
the culm base and spread loose tuft. The differences 
between these two subspecies have been thorough-
ly described by Doroszewska (1961) and Mizianty 
(1988a).

Dactylis glomerata subsp. slovenica occasionally 
occurs throughout the Ukrainian Carpathians from 
the Beskydy Mts in the west to the Hryniava and 
Chyvchynу mountain ridges in the east (Prokudin 
et al., 1977; Mizianty, 1988b; Malinovski et al., 2002; 
Antosyak et al., 2009). Additionally, some specimens 
have been found in the foothills at much lower alti-
tudes (Mizianty 1988b; KRAM herbarium; https://
www.gbif.org/uk/species/5940394). In Ukraine, un-
der the latest assessment of the conservation status, 
the taxon was evaluated as "Endangered" or "Data 
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Deficient" (Malinovski et al., 2002). Previously, for 
Transcarpathia, according to Kricsfalusy (1999), 
D. glomerata subsp. slovenica was classified as a IV 
(rare) category of rarity and included in the Region-
al Red List. However, since new records are regular-
ly reported (e.g. Mt. Pozhyzhevska, Mt. Rebro, Mt. 
Nehrovets), the current data on distribution of this 
taxon in the Ukrainian Carpathians and its ecolog-
ical and coenotic characteristics need to be updated 
and supplemented.

Moreover, the spread of many rare and rarely re-
ported species of plants and plant communities in 
the Carpathians has been significantly affected by 
the recent decline in grazing intensity and ongo-
ing climate change (Hlásny et al., 2016; Kobiv et al., 
2017; Kobiv, 2018; Kobiv, Kobiv, 2020; Kyyak et al., 
2022). Another threat to D. glomerata subsp. sloven-
ica is the colonizing of its habitats by Alnus alnobe
tula (Ehrh.) K. Koch (A. viridis (Chaix) DC.) due 
to secondary successions (Blažkova, Březina, 2003; 
Kyyak et al., 2018) that often results in reduced 
population viability or even its local extirpation.

These factors emphasize the importance of com-
prehensive studies on the current distribution and 
abundance of D. glomerata subsp. slovenica in the 
Ukrainian Carpathians, its vulnerability, and imple-
menting the relevant conservation measures, wher-
ever needed. Therefore, the aim of this article is to 
provide data on the distribution patterns, ecological 
and coenotic characteristics, and some demograph-
ic parameters of the populations of D. glomerata 
subsp. slovenica.

Materials and Methods

The objects of the present study were the habitats 
of D. glomerata subsp. slovenica, those known from 
earlier publications and the new ones discovered 
during our field research in the Ukrainian Carpa-
thians (Fig. 1).

To study the distribution patterns, ecological 
and coenotic features, and existing threats to the 
habitats of D. glomerata subsp. slovenica were sur-
veyed in the subalpine zone and at the upper forest 

Fig. 1. Distribution of Dactylis glomerata subsp. slovenica in the Ukrainian Carpathians (circles — confirmed records, left to 
right — Mt. Nehrovets, Mt. Rebro, Mt. Hoverla, Mt. Breskulets, Mt. Pozhyzhevska, Mt. Dantser, Sarata; triangles — herbarium 
and literature data, left to right — Mt. Stinka, Volovets, Synevir, Mt. Pietros)
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line in the Gorgany, Svydivetska, Chornohora, and 
Chyvchyny mountain ranges.

The research materials were collected in habitats 
of D. glomerata subsp. slovenica at Mt. Nehrovets, 
Mt. Rebro, Mt. Hoverla, Mt. Breskulets, Mt. 
Pozhyzhevska, Mt. Dantser, and near the village of 
Sarata. The specimens and observations were col-
lected in one-time and long-term stationary sur-
veys. The general contours of habitats, altitude, and 
exposure were determined. A list of associated vas-
cular plants was compiled.

In the Chornohora Mts, the trial plots were estab-
lished for a more detailed study of the main popu-
lation parameters in localities on the slopes of Mt. 
Danzer, Mt. Breskulets, and Mt. Pozhyzhevska. To 
study the peculiarities of individual development, 
tufts of varying sizes and ages were excavated, the 
ramets werer counted, and the presence or absence 
of connections between them was assessed. The ratio 
of vegetative to reproductive plants in the population 
of D. glomerata subsp. slovenica was studied using the 
ontogenetic approach when every ramet was consid-
ered as a separate individual (Kyyak, 2013).

In small populations, a continuous count of in-
dividuals was carried out and their reproductive 
status was determined. In populations with an area 
of more than 500 m², the density and proportion of 
reproductive individuals were estimated on quad-
rats of 1  ×  1  m in size in total of 10–14 units. To 
determine the prevailing mode of reproduction in 
the population, all seedlings and ramets were calcu-
lated on 0.25 m2 quadrats. The sample size in each 
studied population was 8 to 10 quadrats.

To evaluate its dependence on soil parameters, 
10 pre-reproductive (v) and 10 reproductive (g) 
individuals of D. glomerata subsp. slovenica were 
relocated outside the habitat with a substrate with 
a subacid or neutral pH to a similar elevation with 
a typical acidic brown forest soil (pH 3.5–3.7). The 
main physicochemical properties of the soils in the 
sample plots were studied using standard methods 
(Nikitin, 1972; Antonova et al., 1984; Mineev et al., 
2001). The accepted names of associated vascular 
plants found in communities of D. glomerata subsp. 
slovenica are mainly given according to Plants of the 
World Online (https://powo.science.kew.org/).

Results and Discussion

Under the studied conditions, D. glomerata subsp. 
slovenica forms loose tufts with relatively short and 

slow-growing rhizomes. The integrity of the tuft is 
maintained at least until the plant reaches a repro-
ductive state. Over time, the central part of the tuft 
gradually dies off, which leads to its partitioning. 
Subsequently, such parts function autonomously for 
an indefinitely long period, retaining the ability to 
vegetative and seed reproduction. The seed recruit-
ment in most of the habitats found in the subalpine 
zone is episodic and during the observation period 
did not have a significant impact on the demographic 
parameters of D. glomerata subsp. slovenica. In the 
population near the village of Sarata (47°45'50.64"N, 
24°59'30.68"E) seed reproduction is limited by re-
gular hay cutting and it is fragmented and propaga-
tes mainly clonally. Seed reproduction is successful 
along small streams and wet ditches only.

The habitat on Mt. Pozhyzhevska is located in 
a narrow snowbed, has an elongated shape, and 
extends for 30 m along the southeast slope (48° 
8'36.44"N, 24°31'43.02"E). Its width does not exceed 
7 m. Most individuals of D. glomerata subsp. sloven-
ica are concentrated in 2 loci measuring 9.0 × 1.5 m 
and 6  ×  3  m. The latter one, for example, stably 
contains only 5 clones. The largest of them reach-
es almost 1 m in diameter with up to 52 vegetative 
ramets with an average value of 22.4 per clone in lo-
cus. The rest are fragments of old degrading clones 
or individuals of seed origin. Aging clones are often 
empty in the central part with weak shoots located 
mainly concentrically.

Dactylis glomerata subsp. slovenica in a plant 
community is most often accompanied by Achil-
lea millefolium L., Calamagrostis villosa (Chaix) J.F. 
Gmel., Cirsium waldsteinii Rouy, Cirsium erisithales 
(Jacq.) Scop., Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv., 
Epilobium angustifolium L., Filipendula ulmaria (L.) 
Maxim., Geranium sylvaticum L., Hypericum richeri 
subsp. grisebachii (Boiss.) Nyman, Luzula luzuloides 
(Lam.) Dandy & Wilmott, Rumex rugosus Campd., 
Senecio nemorensis L., etc. (Table 1). Tree and shrub 
species — Alnus viridis, Juniperus communis subsp. 
nana (Baumg.) Syme., Picea abies (L.) H. Karst., and 
Pinus mugo Turra, are concentrated mainly on the 
periphery of the habitat.

According to the exposure and slope steepness, 
the habitat of D. glomerata subsp. slovenica at Mt. 
Rebro (48°15'36.60"N, 24°10'42.60"E) is similar to 
the habitat at Mt. Pozhyzhevska. The difference is 
that the area is subject to pastoral influence. The 
core of the population is located in the upper part 
of a narrow snowbed. The site is strictly bounded by 

https://powo.science.kew.org/
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topographic, ecological, and coenotic conditions, 
which limits the population's possibilities for in-
creasing its area and numbers.

The floristic composition of the plant community 
is typical for subalpine tall herb vegetation with a 
clear trend to increase the canopy thickness of Al-
nus alnobetula both in the central and peripheral 
zones of the habitat. Under such circumstances, the 
population of D. glomerata subsp. slovenica is di-
vided into separate fragments. Seed and vegetative 
propagation are weakened here. Due to the current 
graze and secondary succession, the population is 
under threat of extinction.

In contrast to the previous two localities, the 
habitats of D. glomerata subsp. slovenica at Mt. Bre-
skulets (48°9'21.50"N, 24°31'23.14"E) and Mt. Hov-
erla (48°9'38.13"N, 24°30'56.78"E) (in the Chorno-
hora range) occupy a much larger area (about 21 ha 
in total) and cover almost the entire their southeast 
steep slope within the altitude range of 1400–1560 
m a.s.l. The spatial structure of the population is 
determined by the features of the nano relief, the 
thickness of the topsoil cover, the size and config-
uration of rubble patches, snow accumulation, and 
groundwater outflow as well as occurrence of Pinus 
mugo and Alnus alnobetula. The most frequently oc-
curring herbaceous plants in the habitat are Aden-
ostyles alliariae (Gouan) A. Kern., Calamagrostis 
villosa, Cirsium waldsteinii, Deschampsia cespitosa, 
Epilobium angustifolium, Hypericum richeri subsp. 
grisebachii, Luzula luzuloides, Pulmonaria filarszk-
yana Jáv., and Rumex alpinus L.

The population on the southeastern slope of Mt. 
Dantser (48°8'33.10"N, 24°32'35.73"E) is located in 
the leveled area under the rocky ledges where inter-
layer waters enriched with compounds with an al-
kaline reaction come to the surface. Thus, in terms 
of humidity and soil parameters, it is similar to the 
Mt. Breskulets habitat. However, it is significantly 
smaller and amounts to about 0.1 ha.

Accompanying species of plants in the phyto-
cenosis are Achillea millefolium, Aconitum molda-
vicum, Alnus viridis, Calamagrostis villosa, Cirsi-
um waldsteinii, Cirsium erisithales, Deschampsia 
cespitosa, Epilobium angustifolium, Filipendula. 
ulmaria, Geranium sylvaticum, Hypericum richeri 
subsp. grisebachii, Luzula luzuloides, Pinus mugo, 
Senecio nemorensis, and others.

At Mt. Negrovets, the population of D. glomera-
ta subsp. slovenica is located below the mountain-
top (1620 m a.s.l.) in the upper part of the snowbed 

on the eroded northeastern slope (48°29'50.75"N, 
23°43'2.23"E). In general, this habitat is compara-
ble to those in Pozhyzhevska and Rebro Mts. This 
population is one of the smallest in terms of num-
bers and area (0.01 ha) and is under threat of soil 
erosion. As compared to other habitats, this habitat 
differs most in the species composition of the plant 
community.

The shape and size of the studied populations, 
in our opinion, are mainly determined by the soil 
properties, in particular, the low pH level of the soil 
outside the habitat.

To confirm this, a comparison of the main phys-
icochemical parameters of soils within two different 
types of habitats of D. glomerata subsp. slovenica on 
the Pozhyzhevska and Breskulets mountains and 
outside these habitats was carried out (Table 2).

The soils inside the habitats of D. glomerata 
subsp. slovenica differs significantly in their phys-
ical and chemical properties from the widespread 
typical mountain brown soils (Dystric Cambisols) 
of the Chornohora range. Actual acidity (pH of 
aqueous solution) is 1.30–1.76 pH units lower with 
hydrolytic acidity 3.1–4.4 mg-eq/100 g, and the de-
gree of base saturation is up to 13 times higher at 
average than in the typical brown soil. The amounts 
of absorbed bases in terms of quantitative content 
are similar. However, in terms of qualitative compo-
sition, the studied soils contain 5–10 times less ex-
changeable Al and, accordingly, several times more 
exchangeable Ca and Mg than typical brown soils in 
the Chornohora range in general (Table 2). It can be 
assumed that the soils on the test sites belong to the 
subtype of poorly developed loamy saturated soils 
(Eutric Regosols). This type of sub-acidic soil with 
a pH of 5–6 occupies small areas and is limited to 
the sites with increased migration of ground and/or 
interlayer waters enriched with neutral or alkaline 
compounds (Skiba et al., 2006).

Such differences in substrate parameters have a 
substantive impact on D. glomerata subsp. sloven-
ica. Within the habitat, under optimal conditions 
(an open, reasonably moist site with a relative-
ly deep soil and a neutral or alkaline reaction), an 
adult plant can have up to 20–40 vegetative and 
generative ramets in total. On acidic soils, the on-
togenesis of D. glomerata subsp. slovenica is inten-
sively simplified, and plants lose the ability to ac-
quire characteristics typical of adult individuals. In 
particular, plants transplanted outside the habitat 
on acidic soils (Dystric Cambisols) quickly reduced 
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+ + +

Aconitum moldavicum 
Hacq.

+

Aconitum bucovinense 
Zapał.

+ +

Adenostyles alliariae 
(Gouan) A. Kern.

+ +

Agrostis capillaris L. + +
Alnus alnobetula 
(Ehrh.) K. Koch (A. 
viridis (Chaix) DC.)

+ + + + +

Angelica sylvestris L. +
Aquilegia vulgaris L. + +
Astrantia major L. + + +
Calamagrostis villosa 
(Chaix) J.F. Gmel.

+ + + + +

Carduus kerneri 
Simonk.

+ +

Centaurea kotschyana 
Heuff.

+

Centaurea 
maramarosiensis (Jáv.) 
Czerep.

+ + +

Chaerophyllum 
hirsutum L.

+ + + +

Cicerbita alpina (L.) 
Wallr.

+

Cirsium arvense (L.) 
Scop.

+

Cirsium erisithales 
(Jacq.) Scop.

+ +

Cirsium waldsteinii 
Rouy

+ + + +

Cotoneaster 
integerrimus Medik.

+

Daphne mezereum L. +
Deschampsia cespitosa 
(L.) P. Beauv.

+ + + + +

Digitalis grandiflora 
Mill.

+
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Doronicum austriacum 
Jacq.

+ +

Epilobium alpestre 
(Jacq.) Krock.

+ +

Epilobium 
angustifolium L.

+ + + +

Filipendula ulmaria 
(L.) Maxim.

+ + + + +

Galium intermedium 
Schult.

+

Gentiana acaulis L. +
Gentiana asclepiadea L. + + +
Gentianella praecox 
(A. Kern. & Jos. Kern.) 
Dostál ex E.Mayer

+ +

Geranium sylvaticum L. + + + + +
Geum rivale L. +
Heracleum 
sphondylium subsp. 
transsilvanicum 
(Schur) Brummitt

+

Homogyne alpina (L.) 
Cass.

+ + +

Hylotelephium vulgare 
(Haw.) Holub

+ + +

Hypericum richeri 
subsp. grisebachii 
(Boiss.) Nyman

+ + + +

Jacobaea subalpina 
(W.D.J. Koch) Pelser & 
Veldkamp

+ +

Juniperus communis 
subsp. nana (Baumg.) 
Syme.

+ + + + +

Knautia dipsacifolia 
Kreutzer

+ +

Lactuca alpina (L.) 
A. Gray

+ +

Laserpitium krapfii 
Crantz

+ +

Leucanthemum vulgare 
Lam.

+

Leucopoa carpatica 
(F. Dietr.) H. Scholz

+ +

Table 1. List of plant species in the localities of Dactylis glomerata subsp. slovenica
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Lilium martagon L. + + + +

Linum extraaxillare Kit +

Lolium apenninum 
(De Not.) Ardenghi & 
Foggi

+

Luzula luzuloides 
(Lam.) Dandy & 
Wilmott

+ + + +

Myosotis alpestris F.W. 
Schmidt

+

Parnassia palustris L. + +

Picea abies (L.) 
H. Karst.

+ + +

Pinus mugo Turra + + +

Pleurospermum 
austriacum (L.) Hoffm.

+

Poa chaixii Vill. + +

Polygonatum 
verticillatum (L.) All.

+

Potentilla aurea L. +

Prunella vulgaris L. +

Pulmonaria 
filarszkyana Jáv.

+ +

Ranunculus 
platanifolius L.

+ +

Rubus idaeus L. + + + +

Rumex acetosa L. +

Rumex alpinus L. + +

Rumex rugosus Campd. + + +

Salix caprea L. + + + +

Salix silesiaca Willd. + + + +

Sambucus racemosa L. + + +

Scabiosa lucida subsp. 
barbata Nyár.

+

Senecio nemorensis L. + + + +
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Silene dioica (L.) 
Clairv.

+ + +

Silene pusilla Waldst. 
& Kit.

+ +

Solidago virgaurea 
subsp. minuta (L.) 
Arcang.

+ +

Symphytum cordatum 
Waldst. & Kit. ex 
Willd.

+ + +

Symphytum 
tuberosum L.

+

Tanacetum corymbosum 
(L.) Sch. Bip.

+

Taraxacum sect. 
Taraxacum 
(Taraxacum officinale 
F.H. Wigg. agg.)

+ + + +

Tephroseris papposa 
(Rchb.) Schur

+

Thalictrum thalictroides 
(L.) A.J. Eames & B. 
Boivin

+

Thymus alpestris 
Tausch ex A. Kern.

+ +

Traunsteinera globosa 
(L.) Rchb.

+

Tussilago farfara L. + + + + +

Urtica dioica L. + + +

Vaccinium myrtillus L. + + + + +

Valeriana dioica subsp. 
simplicifolia (Rchb.) 
Nyman

+

Valeriana tripteris L. + + + +

Veronica urticifolia 
Jacq.

+

Viola declinata Waldst. 
& Kit.

+ +

Table 1 (continued)
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the activity of vegetative renewal and did not form 
rhizome daughter plants, lost the ability to produce 
generative shoots, and died within 2–3 years.

Conclusion

Dactilis glomerata subsp. slovenica in the Ukraini-
an Carpathians occurs as isolated populations in all 
main mountain ranges up to 1620 m a.s.l. Optimal 
for D. glomerata subsp. slovenica are the phyto
coenotic conditions of tall herb communities of the 
subalpine belt at the altitudes of 1400–1600 m a.s.l., 
which Malynovski and Kricsfalusy (2002) attributed 
to the class Mulgedio-Aconitetea. Most populations 
are self-sustainable with an adequate proportion 
of generative individuals, and regular fruiting, but 
with the predominance of vegetative reproduction. 
The sites with access to groundwater seeps, snow-
beds, banks of streams, and rivers are typical. The 
distribution and size of each separate population are 
limited to sub-acidic or neutral pH and sufficiently 
moistured soils. The predominance of acidic soils in 
the region explains the characteristics and relatively 
limited distribution of D. glomerata subsp. slovenica 
in the Ukrainian Carpathians, and the conservati-
veness of the size and shape of the population area. 
Since D. glomerata subsp. slovenica is strongly con-
fined to moist habitats, the decrease in groundwater 
and the duration and thickness of the snow cover 
in the winter period may pose a threat to a popu-
lation. The main threat to populations of D. glome-
rata subsp. slovenica are the secondary successions 
caused by a complex of natural and man-induced 

(anthropic) factors that decrease grazing and clima-
te change, reduce atmospheric precipitation, and, in 
some cases, also soil erosion.
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exchangeable bases
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Base 
saturation,
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Особливості поширення Dactylis glomerata subsp. slovenica (Poaceae)  
в Українських Карпатах
В.М. БІЛОНОГА, В.Г. КИЯК, В.І. КОЗЛОВСЬКИЙ 
Інститут екології Карпат НАН України,
Козельницька 4, Львів 79026, Україна

Реферат. Dactylis glomerata subsp. slovenica (Poaceae) поширений в Альпах, Карпатах, Судетах, Карконошах та при-
леглих передгір'ях. Окремі місцезнаходження відомі також на півночі Апеннін, у передгір’ях Французьких Піре-
неїв, на Балканах і Кавказі, а також зрідка за межами згаданих гірських систем у Польщі, Німеччині, Франції та 
Україні. В Українських Карпатах підвид представлений ізольованими популяціями в усіх основних гірських масивах 
висотою до 1620 м н.р.м., надаючи перевагу високотравним угрупованням субальпійського поясу. Приуроченість D. 
glomerata subsp. slovenica до нейтральних або слабокислих ґрунтів обмежує його поширення на нові території за межі 
існуючих оселищ. Основними стримуючими чинниками для таксона є географічна ізоляція, параметри субстрату та 
вторинні сукцесії, які пов’язані з експансією Alnus alnobetula. Натомість, зменшення випасу чи інтенсивності сіно-
косіння можуть мати позитивний вплив на чисельність популяцій у межах існуючих локалітетів або сприяти його 
поширенню на території з відповідними ґрунтовими умовами.

Ключові слова: Dactylis slovenica, екологія, Карпати, поширення, Україна
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23 березня 2025 року раптово пішов з життя 
Дмитро Васильович Дубина — знаний ботанік 
міжнародного рівня, головний науковий спів-
робітник Інституту ботаніки ім. М.Г. Холод-
ного НАН України, доктор біологічних наук, 
професор, лауреат Державної премії України в 
галузі науки та техніки, педагог, автор фунда-
ментальних праць з проблем геоботаніки, фіто-
ценології, флористики, гідроботаніки, екології, 
фітосозології, історії науки, але в першу чергу 
— просто чудова, світла, мудра і добра людина. 
Ця втрата стала важким ударом для української 

ботанічної спільноти, оскільки Дмитро Васи-
льович був справжнім центром тяжіння для ба-
гатьох колег з різних регіонів України, для нау-
ковців різного віку і досвіду.

Дмитро Дубина народився у селі Червона 
Слобода, що поблизу Черкас, 17 квітня 1949 
року, у селянській сім’ї. Батько, Василь Про-
копович, і мати, Марія Сергіївна, працювали у 
колгоспі. Дідусь по материній лінії, Сергій Єв-
докимович, був лісником; ним Дмитро Васильо-
вич дуже пишався і вважав, що йому передала-
ся дідова любов до природи. Дмитро зростав 
разом з братом Миколою та двома сестрами — 
Ніною і Катериною. Дитячі роки Дмитра були 
нерозривно пов’язані з Дніпром та мальовни-
чою навколишньою природою Подніпров’я, 
красою якої він захоплювався вже в дитинстві, 
що вплинуло на вибір його майбутньої профе-
сії, а також, ймовірно, обумовило й особливий 
інтерес до водної та навколоводної рослиннос-
ті. Дмитру довелося стати свідком затоплення 
рідного села водами Кременчуцького водосхо-
вища, що справило на нього дуже сильне вра-
ження і, мабуть, обумовило потяг до вивчення 
динаміки рослинного покриву, у тому числі й 
катастрофічних змін.

Родина підтримувала прагнення дітей до 
навчання. Після закінчення школи у 1966 році 
Дмитро вступив на природничий факультет 
Черкаського педагогічного інституту (нині — 
Черкаський національний університет імені 
Богдана Хмельницького). З першого курсу він 
захопився саме ботанікою, чому посприяли 
викладачі вишу, зокрема лісознавець, доктор 

Світлій пам’яті видатного українського ботаніка 
Дмитра Васильовича Дубини (17.04.1949 — 23.03.2025)

In memory of Dmytro V. Dubyna (17.04.1949 — 23.03.2025), 
an outstanding Ukrainian botanist
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біологічних наук, професор Ілля Семенович Си-
дорук, та геоботанік-лукознавець Олександра 
Никифорівна Моляка, яка й залучила його до 
наукової роботи з дослідження рослинного по-
криву регіону. Перші наукові публікації Дмитра 
Васильовича були саме у співавторстві з його 
викладачем і наставником О.Н. Молякою (Мо-
ляка, Дубына, 1968, 1970, 1971).

Отримавши диплом з відзнакою, з серпня 
1971 до березня 1972 р. Дмитро Васильович 
працював у Триліській середній школі вчителем 
біології та хімії (Фастівський район Київської 
області). У 1972 р. він вступив до аспірантури 
Центрального республіканського ботанічного 
саду ім. М.М. Гришка АН УРСР (ЦРБС; тепер 
Національний ботанічний сад ім. М.М. Гриш-
ка НАН України). Його науковим керівником 
став Сигизмунд Семенович Харкевич, відомий 
учений, доктор біологічних наук, професор, 

заслужений діяч науки. Навчання в аспіранту-
рі переривається на один рік службою в армії 
(12.1973–10.1974), а закінчується у 1976 році 
успішним захистом дисертації на здобуття на-
укового ступеня кандидата біологічних наук 
на тему "Лататтєві України (видовий склад, по-
ширення, запаси, біологія, раціональне вико-
ристання, охорона і збагачення)". У цій роботі 
Д.В. Дубина охарактеризував видовий склад та 
поширення видів лататтєвих, навів особливості 
їхньої морфології, біології, екології та ценології, 
описав основні форми та різновиди лататтєвих, 
особливо декоративні та лікарські. Велика ува-
га приділена їхньому збереженню. Молодого 
перспективного спеціаліста прийняли на поса-
ду молодшого наукового співробітника відділу 
природної флори ЦРБС. Того ж року Дмитро 
Васильович посів перше місце в конкурсі мо-
лодих дослідників, а за цикл праць з екології та 
фітоценології вищої водної рослинності Укра-
їни він був нагороджений Грамотою Президії 
Академії наук УРСР. Окрім наукової роботи, 
молодого кандидата наук залучають до адміні-
стрування та науково-організаційної роботи. 
Декілька років Дмитро Васильович виконував 
обов'язки ученого секретаря ЦРБС.

У 1977 році Дмитру Васильовичу пощастило 
взяти участь у океанічній експедиції на науко-
во-дослідному судні "Академік Вернадський" 
(14‑й рейс, Атлантичний океан). Під час цієї екс-
педиції він ознайомився з рослинним покривом 
Італії, Іспанії, Канарських островів, островів 
Зеленого мису (Кабо-Верде), прибережних регі-
онів Екваторіальної Африки, займався вивчен-
ням і збором насіннєвого і садивного матеріалу 
тропічних і субтропічних квітково-декоратив-
них рослин для поповнення живої колекції рос-
лин закритого ґрунту ЦРБС.

У 1978 році Д.В. Дубина продовжив свою 
професійну та наукову діяльність у відділі гео
ботаніки Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного 
АН УРСР молодшим науковим співробітником. 
У 1979 році його обирають на посаду старшого 
наукового співробітника, в 1994 році — провід-
ного наукового співробітника відділу геоботані-
ки, а у 2015 р. — головного наукового співробіт-
ника відділу геоботаніки та екології Інституту.

Основою дисертаційної роботи Дмитра Ва-
сильовича на здобуття вченого ступеня доктора 
біологічних наук стали дослідження рослинно-
го покриву плавнево-літоральних ландшафтів 

Д.В. Дубина під час навчання у Черкаському педагогіч-
ному інституті (1970 р.)
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Причорномор’я. Дисертація "Плавнево-літо-
ральні фітосистеми Північного Причорно-
мор’я" (науковий консультант академік Ю.Р. 
Шеляг-Сосонко) була успішно захищена у 1992 
р. У ній Д.В. Дубина розробив концепцію похо-
дження, формування та функціонування плав-
нево-літоральних біогеосистем і запропонував 
принципово нову їхню дефініцію. Уперше він 
проаналізував типи й етапи їхньої організації, 
дав цілісне уявлення про рослинний покрив 
плавнево-літоральних біогеосистем, географіч-
ні особливості їхнього територіального розподі-
лу, розробив схему геоботанічного районуван-
ня, з’ясував динамічні тенденції рослинності, 
здійснив аналіз репрезентативності об’єктів 
охорони, дав природоохоронну оцінку рари-
тетних видів і угруповань, розробив принципи 
створення перспективної поліфункціональної 
природоохоронної мережі. Основні положення 
цих досліджень викладені у монографії "Плав-
ни Причерноморья" (Дубына, Шеляг-Сосонко, 
1989).

У той період і надалі Д.В. Дубина плідно 
співпрацював із чеськими та словацькими бота-
ніками. В результаті цієї міжнародної наукової 
кооперації було підготовлене зведення аналізу 
макрофітів як індикаторів змін природного се-
редовища (Дубына и др., 1993). У цій монографії 
систематизовані та узагальнені емпіричні дані 
про фітоморфологічні, географічні, еколого-бі-
ологічні, ценотичні та господарські особливос-
ті водних макрофітів. Характеристика кожного 
виду розглянута в системі фітодіагностики на-
вколишнього середовища.

Особливе місце в науковій діяльності Дмитра 
Васильовича посідають багаторічні досліджен-
ня рослинності пониззя Дунаю та Дунайсько-
го біосферного заповідника. Він брав активну 
участь у створенні природного заповідника "Ду-
найські плавні", згодом — Дунайського біосфер-
ного заповідника та румунсько-українського 
резервату "Дельта Дунаю". У 1984 р. була опу-
блікована монографія "Государственный запо-
ведник “Дунайские плавни”" (Шеляг-Сосонко, 
Дубына, 1984), в якій вперше наведено повний 
конспект флори заповідника та здійснено її де-
тальний аналіз, розроблено класифікаційну 
схему рослинності, описано наявні типи рос-
линності та охарактеризовано їхню динаміку, 
розглянуто шляхи формування та територіаль-
ний розподіл основних формацій рослинності. 

З’ясовано роль та значення заповідника у функ-
ціонуванні плавнево-літоральних екосистем по-
низзя Дунаю, окреслено питання охорони його 
флори та рослинності. Результати подальших 
досліджень були викладені у численних стат-
тях та двох монографіях: "Біорізноманітність 
Дунайського біосферного заповідника, збере-
ження та управління" (1999) та "Дунайський бі-
осферний заповідник. Рослинний світ" (Дубина 
та ін., 2003). Було складено детальну карту рос-
линності Дунайського біосферного заповідни-
ка (Dubyna et al., 2002). Особливу увагу учений 
приділяв динаміці рослинності та прогнозу її 

Д.В. Дубина під час досліджень у Дунайському біосфер-
ному заповіднику з Л.П. Вакаренко і співробітниками 
заповідника (2004 р.)

Д.В. Дубина зі співробітниками Інституту ботаніки ім. 
М.Г. Холодного НАН України Л.П. Вакаренко, Л.Г. Безу-
сько, А.М. Олешко і Т.П. Дзюбою при вивченні заплавних 
лук р. Павлівка поблизу с. Сальків Київської обл. (2016 р.)
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ймовірних змін під впливом природних та ан-
тропогенних чинників, зокрема уведенням 
в експлуатацію судового ходу "Дунай–Чорне 
море", мілітарних дій внаслідок російської агре-
сії, а також заходам зі збереження біорізнома-
ніття. Тривалий час Д.В. Дубина був членом на-
уково-технічної ради заповідника і керівником 
регіональної групи спеціалістів Міжнародного 
товариства з досліджень Дунаю.

У його науковому природоохоронному до-
робку — крупномасштабне картографування 
Джарилгацького регіонального ландшафтного 
парку та природоохоронне впорядкування Джа-
рилгацького рекреаційно-заповідного комплек-
су для цілей збереження біорізноманіття Пів-
нічного Причорномор’я (Котенко та ін., 2000; 
Шеляг-Сосонко, Дубина, 2000); наукове обґрун-
тування створення Нижньодніпровського наці-
онального природного парку (Дубына, Дзюба, 
2007, 2008, 2009, 2010, 2011, 2014), Азово-Си-
васького національного природного парку 
(Dubyna et al., 1994, 1995, 2000a,b, 2003; Дубина 
та ін., 2007; Дубина, Дзюба, 2007), ландшафтно-
го заказника "Тарутинський степ" (Вакаренко, 
Дубина, 2013), Куяльницького національного 
природного парку (Дубина та ін., 2021). Він брав 
участь і у підготовці наукових обґрунтувань 
створення інших численних природоохоронних 
об’єктів України — природних заповідників, 
регіональних ландшафтних парків, заказників, 
пам’яток природи, заповідних урочищ.

Значний інтерес Дмитро Васильович виявляв 
і до розбудови екомережі України. Зокрема, ним 
були розвинуті теоретичні положення щодо її 

створення, структури, принципів і моделі по-
будови. Він був переконаний, що побудова еко-
мережі є одним з головних чинників екологіч-
ної безпеки держави. Опрацьовані ним підходи 
були реалізовані при розробленні схеми еко-
мережі Азово-Чорноморського екокоридору та 
екомережі лісостепової зони України (Екомере-
жа…, 2013; Устименко та ін., 2018).

Фундаментальні праці Дмитра Васильовича, 
присвячені різним аспектам збереження біо-
різноманіття Півдня України та реалізації нау-
кових положень у відповідних організаційних 
заходах, спрямованих на охорону живої приро-
ди, ввійшли до циклу робіт колективу авторів 
"Розроблення та впровадження наукових основ 
і практичних засад збереження біорізноманіття 
як неодмінної умови сталого розвитку України", 
удостоєного Державної премії України в галузі 
науки та техніки (2005).

Значним внеском Д.В. Дубини у природоохо-
ронну справу стали нариси про рідкісні види у 
двох виданнях Червоної книги України (1996, 
2009). Ним і колективом науковців відділу ге-
оботаніки була підготовлена перша у світі "Зе-
лена книга України" (1987). Він був заступником 
відповідального редактора і провідним автором 
другого видання "Зеленої книги України" (2009), 
яка була підготовлена відповідно до Положен-
ня "Про національну Зелену книгу України", 
затвердженого постановою Кабінету Міністрів 
у 2002 році, і є офіційним державним докумен-
том, в якому зведено відомості про сучасний 
стан рідкісних, таких, що перебувають під за-
грозою зникнення, та типових природних рос-
линних угруповань, які підлягають охороні. Він 
також очолив підготовку третього видання Зе-
леної книги України, яке ще має побачити світ.

Будучи насамперед геоботаніком широкого 
профілю, Дмитро Васильович Дубина здійснив 
вагомі напрацювання в галузі синтаксономії, 
екології та збереження рослинного покриву, 
розробленні теоретичних питань організації та 
динаміки фітоценорізноманітності та її охоро-
ни. Він очолював наукову тематику з досліджень 
водної, галофітної, піонерної, хазмофітної та 
антропогенної рослинності України. Ці резуль-
тати узагальнені в монографіях "Класифікація 
та продромус рослинності водойм, перезволо-
жених територій та арен Північного Причорно-
мор’я" (Дубина та ін., 2004), "Рослинність Укра-
їни. Вища водна рослинність" (Дубина, 2006) та 

Д.В. Дубина з академіком Я.П. Дідухом на науково-
теоретичній конференції "Класифікація рослинності та 
біотопів України" (2016 р.)
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"Рослинність України. Галофітна рослинність" 
(Дубина та ін., 2007). Коло знань найвищого за-
гальнобіологічного рівня дозволило йому очо-
лити, організувати і здійснити видання "Про-
дромусу рослинності України" (Дубина та ін., 
2019). Ці фундаментальні праці високо оцінені 
науковою спільнотою як в Україні, так і за її ме-
жами.

Талановитий і продуктивний вчений, Дмитро 
Васильович загалом є автором понад 500 нау-
кових публікацій, серед яких 27 монографій та 
15 інших книжкових видань. Перелік основних 
його праць вміщений у виданні "Вік мудрості та 
сили. До 70-річчя Дмитра Васильовича Дубини" 
(Устименко та ін., 2019). Його ім’я закарбовано 
у численних синтаксонах різних рангів, зокре-
ма: Lemno gibbae-Azolletum carolinianae Dubyna 
2006, Ceratophylletum tanaitici Dubyna 2006, 
Potametum sarmatici Dubyna 2006, Heliotropio 
dolosi-Brometum japonici Dubyna et al. 1995, 
Centaureo odessanae-Stipetum capillatae Dubyna 
et al. 1995, Puccinellion giganteae Dubyna et 
Neuhäuslová 2000, Tripolio pannonici-Caricetum 
extensae Dubyna et Neuhäuslová 2000, Scorzonero 
parviflorae-Taraxacetum bessarabici Dubyna et 
Neuhäuslová 2000, Ofaisto monandri-Salicornietum 
Dubyna et Neuhäuslová 2003, Plantagini salsae-
Limonietum meyeri Dubyna et al. 2007, та багатьох 
інших.

З ім'ям Дмитра Васильовича пов'язані також 
і наукові дослідження рослинності Українських 
Карпат та Закарпаття, яким учений присвятив 
10 років свого наукового життя (2005–2014 рр.). 
Ним разом з колегами оцінено стан екосистем 
долини р. Тиса за показниками рослинного 
світу, встановлено фітоценофонд та визначе-
но раритетну складову регіону, проаналізовано 
вплив антропогенних чинників на рослинність 
(Устименко та ін., 2015); здійснені дослідження 
рослинності заповідного масиву "Долина нар-
цисів" (Карпатський БЗ) та закартовано його 
рослинність (Устименко, Дубина, Гамор, 2007; 
Дубина, Устименко, 2007); проведено вивчення 
букових пралісів НПП Синевир з метою визна-
чення стану їхнього природного походження, 
встановлення синтаксономічного складу клю-
чових ділянок (Устименко та ін., 2012). Резуль-
тати цих наукових досліджень були використані 
для включення букових пралісів Парку до об’єк-
ту ЮНЕСКО "Букові праліси і давні ліси Карпат 
та інших регіонів Європи".

Д.В. Дубина активно працював у складі ре-
дакційних колегій "Українського ботанічного 
журналу", "Чорноморського ботанічного жур-
налу", журналів "Інтродукція та акліматизація 
рослин", "Біологія та екологія", "Агрономія і 
біологія", серійних видань "Класифікація рос-
линності та біотопів України" і "Природно-за-
повідні території України. Рослинний світ", був 
незамінним, кваліфікованим і доброзичливим 
рецензентом численних рукописів, членом 
Українського ботанічного товариства. Дмитро 
Васильович брав участь у багатьох національ-
них та міжнародних форумах, виступав на те-
лебаченні, всіляко популяризував наукові дослі-
дження.

Тривалий час Дмитро Васильович був надій-
ним і відповідальним заступником завідувача 
відділу геоботаніки та екології, а також пре-
красним організатором науки, який компетент-
но і злагоджено керував ботанічною спільнотою 
не лише у відділі, але й, відповідно до координа-
ції наукової тематики, в усій Україні.

Активну наукову та громадську діяльність 
Дмитро Васильович успішно поєднував з пе-
дагогічною, бо він багато сил і енергії віддавав 
підготовці наукових кадрів. Під його керівниц-
твом було захищено 18 дисертацій на здобуття 
наукового ступеня кандидата біологічних наук 
та три дисертації на здобуття науково-освітньо-
го рівня "доктор філософії" за спеціальностями 
"ботаніка" та "екологія"; зараз готуються до за-
хисту ще дві докторські дисертації. Окрім своїх 
власних учнів, він опікувався науковою долею 
і багатьох інших колег, які теж слушно вважа-
ють його своїм вчителем. Отже, наукова школа 
Дмитра Васильовича є численною і потужною. 
Його учні працюють у наукових і освітніх за-
кладах, а також в урядових структурах, очолю-
ють наукові та природоохоронні підрозділи. У 
2004 р. Дмитро Васильович отримав заслужене 
вчене звання професора.

Дмитро Васильович був членом двох спеціа-
лізованих вчених рад із захисту дисертацій: Ін-
ституту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН Укра-
їни та Національного ботанічного саду ім. М.М. 
Гришка НАН України, він часто опонував дис-
ертаційні роботи і мав репутацію уважного, ре-
тельного, але й водночас доброзичливого опо-
нента. Крім того, він читав лекції та проводив 
семінарські заняття для студентів та аспірантів, 
керував курсовими та дипломними роботами, 
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був головою комісій з захисту магістерських ро-
біт у кількох вищих навчальних закладах. Уваж-
ність Дмитра Васильовича до молодих науков-
ців, готовність допомогти у вирішенні складних 
питань відомі далеко за межами Інституту бо-
таніки ім. М.Г. Холодного НАН України.

Держава та наукова спільнота оцінили ви-
датні заслуги Дмитра Васильовича перед Укра-
їною. Він був нагороджений медаллю "В пам’ять 
1500-річчя Києва" (1986), трьома відзнаками 
Національної академії наук України: "За підго-
товку наукової зміни" (2019), "За наукові досяг-
нення" (2021), "За професійні здобутки" (2024) 
та багатьма почесними грамотами і подяками.

Дмитро Васильович запам’ятався також ви-
ключною працелюбністю та фантастичною пра-
цездатністю, умінням дискутувати й активно 
відстоювати свої наукові і громадянські позиції, 
безкомпромісністю й азартом природодослід-
ника, любов’ю до досліджень безпосередньо у 
природі. Ці якості, а також високий професіо-
налізм, могутній інтелект та наукова ерудиція 
поєднувалися в ньому з неординарними яскра-
вими людськими якостями — добротою, чуй-
ністю, сердечністю, мудрістю, принциповістю, 

порядністю, відкритістю, інтелігентністю, чес-
ністю, самовідданістю, щедрістю, романтичні-
стю, іскристим почуттям гумору, що приваблю-
вало до нього всіх, хто працював і спілкувався з 
ученим.

Він випромінював упевненість та спокій. Ко-
леги цінували його, глибоко шанували і любили. 
Дмитро Васильович володів енциклопедични-
ми знаннями з історії України, був прекрасним 
знавцем та поціновувачем українського мисте-
цтва та літератури, був щирою людиною із ши-
рокою душею, справжнім патріотом.

Дмитра Васильовича часто можна було поба-
чити в Інституті навіть пізно ввечері або у ви-
хідний день, коли він у тиші і спокої писав свої 
роботи або редагував, рецензував, покращував 
рукописи колег. Разом з тим, у такі дні та часи 
при випадковій зустрічі з колегою він міг на 
певний час відволіктися від основної роботи і 
з захопленням обмінятися думками про нови-
ни літератури, або ж згадати минулі експедиції, 
засідання вчених рад, дискусії та відкриття… 
Його пам'ять зберігала унікальні події з істо-
рії ботанічної науки (одним із творців якої він 
був сам!), живі враження про колег, глибоке 

У рідному відділі геоботаніки та екології (2015 р.). У першому ряду (зліва направо) — Д.А. Давидов, П.М. Устименко, 
Л.П. Вакаренко, Я.П. Дідух, Т.В. Фіцайло, Д.В. Дубина, Т.П. Дзюба, І.С. Контар; у другому — Ю.В. Розенбліт, О.О. Чу-
сова, В.С. Павленко-Баришева, А.С. Мосякін, Д.С. Винокуров, Є.В. Польовий, Ю.І. Мала
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розуміння причин і наслідків подій минулого. 
Прикро, що таке джерело знань про минуле на-
шого Інституту, про історію ботаніки в Україні 
у другій половині XX століття — першій чвер-
ті XXI століття не знайшло відображення у 
записаних мемуарах Дмитра Васильовича, бо 
це була б унікальна, захоплива книга. Проте, 
величезною є заслуга Дмитра Васильовича як 
прекрасного редактора у підготовці фундамен-
тальної збірки життєписів науковців Інституту 
ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України до 
100-річчя Інституту "Історія Інституту ботаніки 
в іменах" (2022). Тепер ім’я Дмитра Васильовича 
зайняло своє знаменне місце серед тих визна-
чних імен, які прославили наш Інститут протя-
гом вже більш ніж столітньої його історії.

Дмитро Васильович був беззастережно відда-
ний науці та разом з тим зігрітий теплом своєї 
родини. Він пишався своїми найближчими: дру-
жиною-господинею Валентиною Юхимівною 
та сином Юрком, випускником Національного 
університету "Києво-Могилянська академія" — 
фахівцем у галузі інформаційних технологій. 
Він щиро любив свою велику родину, з тепло-
тою та увагою підтримував зв'язки з численни-
ми родичами, дбав про близьких, не забуваючи 
жодної рідної людини, і завжди був поруч, коли 
потрібна була допомога чи порада. Дмитро Ва-
сильович умів об'єднувати покоління, зберігав 

сімейні традиції та був надійною опорою для 
рідних. Щирі співчуття родині Дмитра Васи-
льовича мають відлуння суму, але й разом з тим 
сум цей світлий, бо він прожив яскраве, насиче-
не життя, залишив яскравий слід у багатьох на-
прямах науки, а тому й світла пам’ять про нього 
житиме надалі.

Завершимо розповідь про цю непересічну 
особистість словами з поезії його улюбленої 
Лесі Українки: "Ні, я жива, я буду вічно жити! 
Я в серці маю те, що не вмирає!". І оця часточ-
ка безмежного серця Дмитра Васильовича, — 
часточка того, що не вмирає, — залишиться в 
кожному з тих, хто його знав, в житті кого він 
залишив свій незабутній слід. Залишиться у 
його публікаціях, які активно використовують, 
цитують і будуть з пошаною і вдячністю ци-
тувати нинішнє й прийдешні покоління при-
родознавців. Залишиться у назвах описаних і 
охарактеризованих ним рослинних угруповань, 
у його гербарних зборах в Національному гер-
барії України, у збережених за його участю за-
повідних куточках української природи, яку 
він так любив, вивченню і збереженню якої він 
присвятив все своє наукове життя.

Тетяна ДЗЮБА, Павло УСТИМЕНКО,
Яків ДІДУХ, Анна КУЗЕМКО,

Світлана ЄМЕЛЬЯНОВА, Сергій МОСЯКІН






