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Стат тя при свя че на до слі джен ню мор фо ло гії пил-
ко вих зе рен ви дів під ро ду Orobanche ро ду Orobanche 

L. (Orobanchaceae Vent.) у фло рі Ук ра ї ни. Во на до-
пов нює й уза галь нює ре зуль та ти на ших по пе ред ніх 
до слі джень па лі но мор фо ло гії пред став ни ків під-
ро ду Phelipanche (Pomel) Tzvelev (Цим ба люк, Мо-
ся кін, 2013). Ко рот кий ана ліз сис те ма ти ки, фі ло-
ге нії (Но во по кров ский, Цве лев, 1958; Тах та джян, 
1987; Цве лев, 1981; Park еt al., 2007; Reveal, 2012; 
Schneeweiss еt al., 2004; Takhtajan, 1997, 2009; та 
ін.) і па лі но мор фо ло гіч но го вив чен ня (Альо ши на, 
1978; Minkin, Eshbaugh, 1989; Abu-Sbaih et al., 1994) 
цьо го ро ду по да но на ми в по пе ред ній стат ті (Цим-
ба люк, Мо ся кін, 2013).

Ме тою ро бо ти бу ло вcтановлення й уточ нен-
ня особ ли во стей пил ко вих зе рен пред став ни ків 
Orobanche subgen. Orobanche, оцін ка так со но міч ної 
зна чу що сті па лі но мор фо ло гіч них оз нак, зі став-

лен ня їх з іс ную чи ми так со но міч ни ми схе ма ми та 
мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми да ни ми і ре кон ст-
рук ція ймо вір них шля хів ево лю цій но го роз ви тку 
пил ку в цій гру пі.

Ма те рі ал та ме то ди до слі джень

Зраз ки пил ко вих зе рен ві діб ра но в гер ба рії Ін сти-
ту ту бо та ні ки іме ні М.Г. Хо лод но го НАН Ук ра ї ни 
(KW). Для вив чен ня під світ ло вим мік ро ско пом 
(CM, Biolar) ма те рі ал об роб ля ли за за галь но прий-
ня тим аце то ліз ним ме то дом (Erdtman, 1952). Для 
до слі джен ня мор фо ло гії пил ко вих зе рен під ска ну-
валь ним елек трон ним мік ро ско пом (CEM, JSM-
6060 LA) ма те рі ал фік су ва ли в 96%-му ета но лі та 
на пи лю ва ли ша ром зо ло та за стан дарт ною ме то ди-
кою. Скла даю чи ха рак те ри сти ки пил ко вих зе рен, 
ми ви ко ри сто ву ва ли за галь но при йня ту тер мі но ло-
гію (Ку прия но ва, Але ши на, 1972; Punt et al., 1994; 
То ка рев, 2002). До слі дже но пил ко ві зер на 18 ви дів 
під ро ду Orobanche ро ду Orobanche. 

УКРАЇНСЬКИЙ
БОТАНІЧНИЙ
ЖУРНАЛ

Судинні рослини: систематика, 
географія, флора
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Спи сок до слі дже них зраз ків. Сек ція 1. Infla-

tae (G. Beck) Tzvelev. Orobanche coerulescens Steph.: 
1. Запорожская обл., остров Хортица на р. Днепре, 
пески. 24 VI 1927. М. Ко тов (KW). 2. Оде ська обл., 
Бол град ський р-н, с. Кри нич не. Схи ли вздовж оз. 
Ял пуг. 13 VI 1971. Л. Кри цька (KW). O. cernua Lo-
efl.: 1. Крым, Ял тин ский за по вед ник, Гур зуф ское 
л-во «Красный камень», каменистые обнажения. 
13 VI 1975. Я. Ди дух (KW). 2. Крымская обл., 
южный берег, окр. Симеиза у г. Коньки, на осыпях. 
7 VI 1973. М. Котов та ін. (KW). O. cumana Wallr.: 
1. До не цька обл., Но во азов ський р-н., з-к «Хо му-
тів ський степ». 16.07.1969. В.С. Тка чен ко. № 026663 
(KW). 2. Кре мен чу цький по віт, Під вар ки, Піс ко-
вий вал. На го ро ді під со няш ни ка ми. 3 VIII 1918. 
D. Zerov (KW). 3. Мо ги лів ська окр. По ле ко ло Із-
раі лов сь ко го рай гос пу. На со няш ни ку. 4 VIII 1929. 
К.С. Ян ков ський (KW). O. sarmatica Kotov: 1. Крым, 
Тар хан кут ский п-ов, окр. Оле нев ки, ур. Джан гуль. 
30 V 1975. В. Про то по по ва, Н. Лос кот, О. Ду бо вик 
(KW). 2. Ста лин ская [До не цька] обл., г. Сла вянск, 
пес ки на бе ре гу соленых озер. 14 VI 1959. М. Ко-
тов (KW). Сек ція 2. Orobanche. O. hederae Duby: 

1. Крым, Алуп ка, парк. 9 VI 1913. М. Ко тов (KW). 
2. Крым, Никитский бот. сад. Паразитирует на 
Hedera taurica. 28 VII 1955. М. Ко тов та ін. (KW). 
O. pubescens D'Urv. (= O. versicolor F. Schultz): Крим-
ська обл., окол. Се ва сто по ля, мис Хер со нес, на 
ске лях. 3 VI 1955. А.І. Бар ба рич, Д.М. Доб ро чає-
ва, М.Я. Ку ка ло (KW). O. crenata Forssk.: Крымская 
обл., Ялтинский р-н, Крымский Гос. заповедник, 
Грушова поляна, в сосновом лесу. 16 VII 1956. 
М. Котов (KW). O. alba Steph.: 1. Ки їв ський лі со-
степ., с. Лу ка Бо гу слав сь ко го р-ну. Га ля ва се ред 
діб ров в ур. Тур чи на. 5 VII 1924. G. Kleopow (KW). 
2. Крым, п-ов Тар хан кут, ур. Джан гуль, окр. Оле-
нев ки. 22 VI 1965. Г.А. Куз не цо ва (KW). 3. Сум ская 
обл., Ште пов ский р-н, Ми хай лов ская це ли на. 
4 VII 1955. Д. Доб ро чае ва, М. Ко тов (KW). O. reticu-

lata Wallr.: Укр. Кар па ти. Вер хів'я р. Чор ний Че ре-
мош, го ра Чив чин, вап ня ко ві ске лі, на верх. ме жі 
лі су. Зрід ка. h=1550 м н. р. м. 2 VII 1969. В.І. Чо-
пик (KW). O. pallidiflora Wimm.: Северный Кавказ, 
Краснодарский край, Крымское л-во, по северным 
склонам Кавказа над г. Геленджиком. 22 VI 1959. 
М. Котов, В. Протопопова, В. Страшко (KW). 
O. lutea Baumg.: Ки їв ська обл., Ба ри шів ський р-н, 

Назва виду
Полярна
вісь, мкм

Екваторіальний
діаметр,
мкм

Ширина
мезоколь-
піумів,
мкм

Діаметр
апоколь-
піумів,
мкм

Ширина
руг, мкм

Екзина,
мкм

Рисунок

Секція 1. Inflatae (G. Beck) Tzvelev

O. coerulescens 21,3—26,6 (29,3) 17,3—25,3 11,9—15,9 - 1,3—2,0 0,3—0,7 1, 1, 2; 3, 1, 2

O. cernua 19,9—25,3 18,6—22,6 — — — 1,1—1,3 1, 3, 4; 3, 3, 6

O. cumana 18,6—23,9 19,9—25,3 13,3—17,3 9,3 1,3—2,7 0,7—1,1 1, 5, 6; 3, 4, 5

O. sarmatica 19,9—26,6 19,9—25,3 14,6—17,3 — 1,3—2,0 0,7—1,3 1, 7, 8; 3, 7, 8

Секція 2. Orobanche

O. hederae 19,9—29,3 18,6—27,9 — — — 0,3—0,6 1, 9, 10; 3, 9, 10

O. pubescens 21,3—29,3 18,6—23,9 — — — 0,3—1,3 1, 11, 12; 3, 11

O. crenata 22,6—26,6 18,6—25,3 — — — 0,3—0,7 1, 13, 14; 3, 12

O. alba 21,3—31,9 19,9—25,3 — — — 0,3—0,7 1, 15, 16; 4, 1

O. reticulata 23,9—29,3 21,3—26,6 — — — 0,3—0,7 1, 17, 18; 4, 2

O. pallidiflora 21,3—27,9 18,6—26,6 — — — 0,3—1,3 1, 19, 20; 4, 3

O. lutea 22,6—27,9 17,3—25,3 — — — 0,3—0,7 2, 1, 2; 4, 4

O. vulgaris 22,6—29,3 18,6—23,9 — — — 0,1—0,7 2, 3, 4; 4, 5

O. caryophyllacea 22,6—27,9 19,9—26,6 — — — 0,3—1,1 2, 5, 6; 4, 6

O. major 26,6—33,2 18,6—26,6 — — — 0,4—0,7 2, 7, 8; 4, 7

O. flava 22,6—29,3 22,6—27,9 — — — 0,3—0,7 2, 9, 10; 4, 8

O. alsatica 22,6—31,9 (33,2) (19,9) 21,3—26,6 — — — 0,3—0,9 2, 11, 12; 4, 9

O. libanotidis 19,9—26,6 18,6—22,6 — — — 0,3—0,7 2, 13, 14; 4, 10

O. gracilis 18,6—23,9 14,6—21,3 — — — 0,4—0,7 (1,1) 2, 15, 16; 4, 11, 12

Морфометричні ознаки пилкових зерен досліджених видів
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бі ля за ліз ни ці на трав'янистих міс цях між пл. Тро-
ян да і ст. Ку ча ко во. 31 V 1974. [прі зви ще ко лек то-
ра не роз бір ли ве] (KW). O. vulgaris Poir.: м. Кор сунь 
на Ки їв щи ні, на Galium, сте по вий схил. 24 VI 1924. 
М. Пі до п ліч ко (KW). 2. Лубны. Д. Ав ту шен ко-
ва 1849 (KW). O. caryophyllacea Sm.: Сум ська обл., 
Ште пів ський р-н, за по від ний степ «Ми хай лів ська 
ці ли на», на сте по вій ді лян ці. 20 VII 1952. [прі зви-
ще ко лек то ра не роз бір ли ве] (KW). O. major L.: 
1. Сталинская [До не цька] обл., Славянск. р., горы 
Артема (Святогорск). Правый берег р. Сев. Донца. 
На меловых обнажениях. 23 VI 1938. З. Сова, 
Н. Осадчая (KW). 2. Крым, Многоречье, сосновый 

лес. 6 VI 1980. [Я.П.] Ди дух, [Л.П.] Ва ка рен ко 
(KW). O. flava C. Mart. ex F. Schultz: Чер но виц кая 
обл., Ви жниц кий р-н, Гор но-Кут ское л-во, у по-
то ков, па ра зи ти ру ет на Petasites albus. 12 VII 1957. 
М. Котов, Т. Омельчук (KW). O. alsatica Kirschl.: 
Окрестности Киева. 26 VI 1908. С.Н. Ва силь ев 
(KW). O. libanotidis (Rupr.) Tzvelev: Харь ков ская губ., 
Изюм ский уезд. Святые горы. Меловые склоны у 
монастыря, много. 25 VI 1923. [прі зви ще ко лек то-
ра не роз бір ли ве] (KW). O. gracilis Smith: Львів ська 
обл., Яво рів ський р-н, НПП «Роз точ ча», око ли ці 
мис лив сько-ри баль ської ба зи, май дан на лі со вій 
га ля ви ні. 10.08.2002. М. Пе ре грим. № 014951 (KW).

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

Па ра мет ри пил ко вих зе рен на ве де но в таб ли ці.
От ри ма ні да ні за свід чи ли, що пил ко ві зер на до-

слі дже них ви дів під ро ду Orobanche 2-, 3-ру гат ні 
(по оди но ко 1-, 4-ру гат ні) та без апер тур ні. Фор ма 

Рис. 1. Пилкові зерна роду Orobanche підроду Orobanche 

(СМ): 1, 2 — O. coerulescens, 3, 4 — O. cernua, 5, 6 — O. cumana, 
7, 8 — O. sarmatica, 9, 10 — O. hederae, 11, 12 — O. pubescens, 
13, 14 — O. crenata, 15, 16 — O. alba, 17, 18 — O. reticulata, 19, 
20 — O. pallidiflora

Fig. 1. Pollen grains of Orobanche subgen. Orobanche (LM): 
1, 2 — O. coerulescens, 3, 4 — O. cernua, 5, 6 — O. cumana, 7, 

8 — O. sarmatica, 9, 10 — O. hederae, 11, 12 — O. pubescens, 13, 
14 — O. crenata, 15, 16 — O. alba, 17, 18 — O. reticulata, 19, 
20 — O. pallidiflora

Рис. 2. Пилкові зерна роду Orobanche підроду Orobanche (СМ): 
1, 2 — O. lutea, 3, 4 — O. vulgaris, 5, 6 — O. caryophyllacea, 7, 
8 — O. major, 9, 10 — O. flava, 11, 12 — O. alsatica, 13, 14 — 
O. libanotidis, 15, 16 — O. gracilis

Fig. 2. Pollen grains of Orobanche subgen. Orobanche (LM):  
1, 2 — O. lutea, 3, 4 — O. vulgaris, 5, 6 — O. caryophyllacea, 7, 
8 — O. major, 9, 10 — O. flava, 11, 12 — O. alsatica, 13, 14 — 
O. libanotidis, 15, 16 — O. gracilis
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Рис. 3. Пилкові зерна підроду Orobanche (СЕМ): 1, 2 — O. coerulescens, 3, 6 — O. cernua, 4, 5 — O. cumana, 7, 8 — O. sarmatica, 9, 
10 — O. hederae, 11 — O. pubescens, 12 — O. crenata. 1, 3, 4, 7, 10 — загальний вигляд; скульптура: 2, 6 — зернисто-бородавчаста, 
5 — сітчасто-зморшкувата, 8 — бородавчаста; 9 — бородавчасто-гемматна; 11, 12 — гемматна 
Fig. 3. Pollen grains of subgenus Orobanche (SEM): 1, 2 — O. coerulescens, 3, 6 — O. cernua, 4, 5 — O. cumana, 7, 8 — O. sarmatica, 
9, 10 — O. hederae, 11 — O. pubescens, 12 — O. crenata. 1, 3, 4, 7, 10 — general view; sculpture: 2, 6 — scabrate-verrucate, 5 — 
retirugulate, 8 — verrucate; 9 — verrucate-gemmate; 11, 12 — gemmate 
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Рис. 4. Пилкові зерна підроду Orobanche (СЕМ): 1 — O. alba, 2 — O. reticulata, 3 — O. pallidiflora 4 — O. lutea, 5 — O. vulgaris, 
6 — O. caryophyllacea, 7 — O. major, 8 — O. flava, 9 — O. alsatica, 10 — O. libanotidis, 11, 12 — O. gracilis. 1, 4, 5, 8, 11 — загальний 
вигляд, 2, 3, 6, 7, 9, 10, 12 — гемматна скульптура
Fig. 4. Pollen grains of subgenus Orobanche (SEM): 1 — O. alba, 2 — O. reticulata, 3 — O. pallidiflora 4 — O. lutea, 5 — O. vulgaris, 
6 — O. caryophyllacea, 7 — O. major, 8 — O. flava, 9 — O. alsatica, 10 — O. libanotidis, 11, 12 — O. gracilis. 1, 4, 5, 8, 11 — general view, 
2, 3, 6, 7, 9, 10, 12 — gemmate sculpture
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еліп со ї даль на, сфе ро ї даль на, сплю ще но-сфе ро ї-
даль на; об ри си ок руг ло-3-ло па те ві, ок руг лі, оваль-
ні. Пил ко ві зер на пе ре важ но се ред ніх роз мі рів, 
зрід ка дріб них: по ляр на вісь ста но вить 18,6—33,2 
мкм, ек ва то рі аль ний діа метр — 14,6—27,9 мкм. 
Най мен ші роз мі ри ви яв ле но в пил ко вих зе рен 
O. gracilis (18,6—23,9 × 14,6—21,3), най біль ші — в 
O. major і O. alsatica (26,6—37,2 × 19,9—30,6). Ру ги 
(бо ро зен ки) 1,3—2,7 мкм зав шир шки, з не чіт ки ми, 
не рів ни ми края ми та при ту п ле ни ми або за гос тре-
ни ми кін ця ми, їх ні мем бра ни гла день кі або дріб-
но зер ни сті. Ек зи на 0,1—1,3 мкм зав тов шки, ди фе-
рен ціа ція на ша ри не по міт на. 

Ми ви ді ли ли п'ять ос нов них ти пів скульп ту ри 
по верх ні: сіт ча сто-змор шку ва тий, зер ни сто-бо ро-
дав ча стий, бо ро дав ча стий, бо ро дав ча сто-гем мат-
ний і гем мат ний. На під ста ві ти пу апер тур і ха рак-
те ру скульп ту ри пил ко ві зер на роз по ді ли ли на три 
гру пи: 

Гру па 1. Пил ко ві зер на 3-ру гат ні із зер ни сто-бо-
ро дав ча стою скульп ту рою (O. coerulescens).

Гру па 2. Пил ко ві зер на 2-, 3-ру гат ні (по оди но ко 
1-, 4-ру гат ні) та без апер тур ні.

Під гру па 2А. Скульп ту ра сіт ча сто-змор шку ва та з 
пе ре хо дом до бо ро дав ча стої (O. cumana). 

Під гру па 2В. Скульп ту ра зер ни сто-бо ро дав ча ста 
(O. cernua). 

Під гру па 2С. Скульп ту ра зер ни сто-бо ро дав ча ста 
з пе ре хо дом до бо ро дав ча стої (O. sarmatica). 

Гру па 3. Пил ко ві зер на без апер тур ні.
Під гру па 3D. Скульп ту ра бо ро дав ча сто-гем мат-

на і гем мат на (O. hederae).
Під гру па 3Е. Скульп ту ра гем мат на (O. pubescens, 

O. crenata, O. alba, O. reticulata, O. pallidiflora, O. lu-

tea, O. caryophyllacea, O. vulgaris, O. major, O. flava, 

O. alsatica, O. libanotidis, O. gracilis).
Пил ко ві зер на O. coerulescens ха рак те ри зу ю ть ся 

од ним ти пом апер тур — 3-ру гат ним. Та кож во ни 
біль ших роз мі рів, ніж ті, що на ле жать до дру гої 
гру пи. Пил ко ві зер на дру гої гру пи ма ють пе ре хід ні 
ти пи апер тур. Між ни ми ми вия ви ли дея кі від мін-
но сті: так, пил ко ві зер на O. cumana і O. sarmatica ма-
ють пе ре хід ні ти пи як апер тур, так і скульп ту ри, а 
O. cernua — один тип скульп ту ри та пе ре хід ні типи 
апер тур, при чо му різ ні та про між ні ти пи за фік со-
ва ні в ме жах од но го зраз ка. Слід за зна чи ти, що в 
O. cernua час ті ше тра п ляю ть ся без апер тур ні пил ко-
ві зер на, на то мість у O. cumana та O. sarmatica — ру-

гат ні. За ін ши ми оз на ка ми пил ко ві зер на цих трьох 
ви дів по діб ні. 

Пил ко ві зер на третьої гру пи ха рак те ри зу ю ть ся 
без апер тур ним ти пом і гем мат ною скульп ту рою. 
Ли ше за бо ро дав ча сто-гем мат ною скульп ту рою 
не знач но ви різ няю ть ся пил ко ві зер на O. hederae. 
Пил ко ві зер на O. major і O. alsatica ма ють най біль ші 
роз мі ри, а O. gracilis — най мен ші. 

Пил ко ві зер на пред став ни ків Orobanche subgen. 
Orobanche най де таль ні ше вив ча ли H.A. Abu-Sbaih 
et al. (1994); із до слі дже них ни ми ви дів п'ять тра-
п ляю ть ся у фло рі Ук ра ї ни. За га лом на ші да ні уз-
го джу ю ть ся з ре зуль та та ми цих ав то рів, а та кож 
знач но до пов ню ють їх. Роз біж но сті ви яв ле но для 
пил ко вих зе рен O. alba, які зга да ні до слід ни ки від-
но сять до ок ре мої гру пи, від зна чаю чи в них три 
бо роз ни, але на го ло шу ють, що це ли ше слі ди від 
бо ро зен. Та кож у пил ко вих зе рен O. alba ав то ри 
від зна ча ють змор шку ва то-пер фо ро ва ну скульп ту-
ру, що не уз го джу є ть ся з на ши ми да ни ми. По діб ні 
роз біж но сті мож на по яс ни ти де кіль ко ма фак то ра-
ми: не дос тат ньою кіль кі стю оп ра цьо ва них зраз ків, 
мож ли вим не пра виль ним ви зна чен ням рос лин або 
ж ва ріа бель ні стю пил ко вих зе рен за ха рак те ром 
скульп ту ри в рос лин із різ них по пу ля цій або гео-
гра фіч них ре гіо нів чи на яв ні стю крип тич них ви-
дів. Ми схи ляє мо ся са ме до ос тан ньо го по яс нен ня, 
ос кіль ки мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ні до слі джен ня 
(Schneeweiss еt al., 2004) по ка за ли знач ну фі ло ге не-
тич ну ди фе рен ціа цію (ймо вір но, рів ня ви ду) у вив-
че них зраз ків O. alba s.l. із різ них ре гіо нів (Іс па нія, 
Фран ція, Ні меч чи на, Хор ва тія, Іта лія). Оче вид но, 
цей ви до вий ком плекс роз па да є ть ся на низ ку гео-
гра фіч них рас, які ма ло різ нять ся за мак ро мор фо-
ло гіч ни ми оз на ка ми, але, ймо вір но, ма ють від мін-
но сті у мор фо ло гії пил ку та за дея ки ми ін ши ми 
оз на ка ми. 

Ра ні ше ми до слі ди ли пил ко ві зер на 10 ви дів Oro-

banche subgen. Phelipanche. Ре зуль та ти по ка за ли, 
що ці два під ро ди від різ няю ть ся за особ ли во стя ми 
пил ко вих зе рен. Так, пил ко ві зер на пред став ни ків 
Phelipanche зде біль шо го 3-бо роз ні, зрід ка 2-бо роз-
ні, 3-бо роз но-оро ві і без апер тур ні, тим ча сом як 
в Orobanche — 2-, 3-ру гат ні та без апер тур ні. Слід 
за зна чи ти, що в під ро ду Phelipanche без апер тур-
ний тип пил ко вих зе рен тра п ля є ть ся зрід ка, ли ше 
в двох ви дів (O. oxyloba (Reut.) G. Beck і O. brassi-

cae (Novopokr.) Novopokr.), і то як пе ре хід ний, а в 
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Orobanche май же всі ви ди ха рак те ри зу ю ть ся без-
апер тур ни ми пил ко ви ми зер на ми. Та ким чи ном, 
за цими оз на ка ми два вка за ні під ро ди (або ж сег-
ре гат ні ро ди) до сить чіт ко від різ няю ть ся, що уз го-
джу є ть ся з мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми да ни ми 
(Park еt al., 2007; Schneeweiss еt al., 2004), які про-
де мон ст ру ва ли знач ну фі ло ге не тич ну ві до крем ле-
ність цих двох клад. 

От ри ма ні на ми ре зуль та ти да ли змо гу по ка за-
ти мож ли ві на прям ки ево лю ції апер тур них ти пів і 
ти пів скульп ту ри в пил ко вих зе рен ро ду Orobanche. 

Слід за зна чи ти, що в пил ко вих зе рен цьо го ро ду 
ево лю ція ти пів апер тур від бу ва ла ся ко ре льо ва но і 
па ра лель но з ево лю ці єю ти пів скульп ту ри. От же, 
мож на при пус ти ти, що ево лю ція апер тур них ти пів 
пил ко вих зе рен йшла в на прям ку від бо роз но-оро-
во го ти пу, який ха рак тер ний для пил ко вих зе рен 
пред став ни ків під ро ду Phelipanche (зок ре ма, O. ra-

mosa L., O. oxyloba, O. nana (Reut.) Noë ex G. Beck, 
O. arenaria Borkh., O. caesia Rchb.) із сіт ча сто-па-
лич ко вою скульп ту рою. Да лі шля хом ре дук ції ор 
утво рив ся бо роз ний тип у по єд нан ні з та ким са-
мим ти пом скульп ту ри. По даль ші ре кон ст ру йо ва-
ні ево лю цій ні змі ни ве дуть до вко ро чен ня бо ро зен 
й ут во рен ня ру гат но го ти пу. При цьо му в уже ру-
гат них пил ко вих зе рен спос те рі га є ть ся пе ре хід до 
зер ни сто-бо ро дав ча сто го та бо ро дав ча сто го ти пів 
скульп ту ри. По даль ші ево лю цій ні тен ден ції по-
ля га ють у змен шен ні кіль ко сті руг, зго дом пов но-
му їх зник нен ні й ут во рен ні без апер тур но го ти пу з 
гем мат ною скульп ту рою. Вар то за зна чи ти, що при 
цьо му та кож від бу ва ю ть ся змі ни у струк ту рі ек зи-
ни; во на стає тон шою і не ди фе рен ці йо ва ною на 
ша ри. 

Ми зі ста ви ли от ри ма ні да ні з на яв ни ми сис те-
ма ми (Но во по кров ский, Цве лев, 1958; Цве лев, 
1981) та ре зуль та та ми мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич-
них до слі джень (Park еt al., 2007; Schneeweiss еt al., 
2004). Як уже за зна ча ло ся, за мо ле ку ляр ни ми да-
ни ми рід Orobanche по ді ля є ть ся на дві ве ли кі кла-
ди: Phelipanche (ра зом із сек ція ми Trionychon Wallr. 
ex Duby, Myzorrhiza (Phil.) G. Beck і Gymnocaulis 

Nutt.) і Orobanche (вклю чаю чи сек цію Orobanche і 
рід Diphelypaea=Phelypaea). У кла ді Phelipanche ви
ди сек ції Trionychon роз па да ю ть ся на дві ма лі кла-
ди — Arenariae і Phelipanche. Ці кла ди до пев ної 
мі ри від по ві да ють двом під сек ці ям — Holoclada 
Novopokr. і Pleioclada Novopokr. у сис те мі I.В. Но-

во по кров сь ко го та М.М. Цвє льо ва (1958). За на-
ши ми да ни ми, особ ли во сті пил ко вих зе рен ско ріш 
свід чать про фі ло ге не тич ну єд ність і, від по від но, 
про до ціль ність об'єднання цих під сек цій, як це 
при йняв М.М. Цвє льов (Цве лев, 1981), ос кіль ки 
пил ко ві зер на їх ніх ви дів чіт ко не роз різ няю ть ся за 
ти пом апер тур і ха рак те ром скульп ту ри, а кіль кіс-
ні оз на ки пе ре кри ва ю ть ся. Од нак, з ін шо го бо ку, 
ком плекс па лі но мор фо ло гіч них оз нак вка зує на 
пев ні від мін но сті на ви до во му рів ні. Пил ко ві зер на 
сек цій Myzorrhiza і Gymnocaulis ми не до слі джу ва ли, 
од нак є да ні що до мор фо ло гії пил ко вих зе рен сек-
ції Gymnocaulis (Minkin, Eshbaugh, 1989). Пил ко ві 
зер на ви дів O. fasiculata Nutt. і O. uniflora L. 3-бо-
роз ні з сіт ча сто-па лич ко во-зер ни стою скульп ту-
рою, по діб ні до та ких в ін ших пред став ни ків кла ди 
Phelipanche. Та ким чи ном, у кла ді Phelipanche, на-
віть у її тер мі наль них кла дах, збе рег ли ся пев ні ан-
це ст раль ні оз на ки пил ко вих зе рен, то ді як у кла ді 
Orobanche пе ре важ но спос те рі га ю ть ся більш про су-
ну ті оз на ки. 

Кла да Orobanche у сис те мі М.М. Цвє льо ва (1981) 
від по ві дає під ро ду Orobanche, що по ді ля є ть ся при-
найм ні на дві сек ції. Пил ко ві зер на пред став ни ків 
сек ції Inflatae G. Beck ха рак те ри зу ю ть ся пе ре хід-
ни ми ти па ми апер тур від ру гат но го до без апер тур-
но го і ма ють різ ні ти пи скульп ту ри. М.М. Цвє льов 
(1981) роз гля дає O. cumana і O. sarmatica як під ви ди 
O. cernua. От ри ма ні на ми да ні по ка за ли, що пил-
ко ві зер на цих ви дів по діб ні за кіль кіс ни ми оз на-
ка ми. Від мін но сті сто су ю ть ся спів від но шен ня то го 
чи ін шо го ти пу апер тур у пил ко вих зе рен кож но го 
ви ду, на віть у ме жах од но го зраз ка. Так, у O. cumana 
пе ре ва жа ють ру гат ні пил ко ві зер на і в мен шій кіль-
ко сті тра п ляю ть ся без апер тур ні. У O. sarmatica та-
кож до мі ну ють ру гат ні пил ко ві зер на, а в O. cernua, 
на впа ки, — без апер тур ні й у мен шій кіль ко сті від-
значе ні ру гат ні. Це мо же свід чи ти про те, що та кий 
по лі мор фізм пил ко вих зе рен пев ною мі рою ві доб-
ра жає ета пи й тен ден ції ево лю цій но го роз ви тку оз-
нак пил ку в цій гру пі. У ви ще вка за них ви дів та кож 
ви яв ле но від мін но сті в ха рак те рі скульп ту ри. Оче-
вид но, та кі оз на ки мо жуть бу ти до дат ко ви ми свід-
чен ня ми на ко ристь ви до во го ста ту су цих ви дів. 

У сек ції Inflatae пил ко ві зер на O. coerulescens 
де що від різ няю ть ся від та ких у по пе ред ніх трьох 
ви дів. За мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми да ни ми, 
O. coerulescens і O. cernua на ле жать до ок ре мих клад, 
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які, про те, ві до крем лю ю ть ся при близ но на од но му 
фі ло ге не тич но му рів ні, що під твер джу є ть ся й па лі-
но мор фо ло гіч ни ми особ ли во стя ми цих ви дів.

Пил ко ві зер на ви дів сек ції Orobanche без апер тур-
ні з гем мат ною скульп ту рою. Ви нят ком є O. hed-

erae, пил ко ві зер на яко го ма ють не знач ні від мін но-
сті й ха рак те ри зу ю ть ся бо ро дав ча сто-гем мат ною 
та гем мат ною скульп ту рою. За мо ле ку ляр но-фі ло-
ге не тич ни ми да ни ми, в кла ді Orobanche ви ді ляю-
ть ся різ ні кла ди, що до пев ної мі ри від по ві да ють 
ок ре мим ря дам у сис те мі I.В. Но во по кров сь ко го і 
М.М. Цвє льо ва (1958). Од нак, як уже за зна ча ло ся, 
пил ко ві зер на цих ви дів по діб ні за па лі но мор фо ло-
гіч ни ми оз на ка ми. 

Ви снов ки

Вста нов ле но, що пил ко ві зер на до слі дже них пред-
став ни ків під ро ду Orobanche 2-, 3-ру гат ні (по оди-
но ко 1-, 4-ру гат ні) та без апер тур ні; еліп со ї даль ні, 
сфе ро ї даль ні, сплю ще но-сфе ро ї даль ні, пе ре важ но 
се ред ніх, зрід ка дріб них роз мі рів. Ви ді ле но п'ять 
ти пів скульп ту ри по верх ні: сіт ча сто-змор шку ва-
тий, зер ни сто-бо ро дав ча стий, бо ро дав ча стий, бо-
ро дав ча сто-гем мат ний і гем мат ний. На під ста ві 
ти пу апер тур і ха рак те ру скульп ту ри пил ко ві зер-
на до слі дже них ви дів роз по ді ле ні на три гру пи. 
Ви яв ле ні на ми особ ли во сті пил ко вих зе рен не су-
пер ечать пра во мір но сті ви ді лен ня ок ре мих сек-
цій Inflatae та Orobanche. Па лі но мор фо ло гіч ні да ні 
під твер джу ють роз по діл ро ду Orobanche на ос нов ні 
кла ди Phelipanche та Orobanche, яким, за леж но від 
так со но міч но го рі шен ня, мо же бу ти на да но ранг 
під ро дів, або й ок ре мих ро дів.

У кла ді Orobanche спос те рі га ю ть ся більш про су-
ну ті оз на ки пил ку, ніж у кла ді Phelipanche, де пев-
ні ан це ст раль ні оз на ки збе рег ли ся на віть у її тер-
мі наль них кла дах. Ево лю ція ти пів апер тур у ро ді 
Orobanche s.l. від бу ва ла ся, ймо вір но, ко ре льо ва-
но та па ра лель но з ево лю ці єю ти пів скульп ту ри: 
від бо роз но-оро во го ти пу з сіт ча сто-па лич ко вою 
скульп ту рою че рез ре дук цію ор до бо роз но го ти пу 
з ті єю ж скульп ту рою, да лі шля хом вко ро чен ня бо-
ро зен й ут во рен ня ру гат но го ти пу із зер ни сто-бо-
ро дав ча стою та бо ро дав ча стою скульп ту рою, аж 
до змен шен ня кіль ко сті руг і їх ньо го зник нен ня 
до фор му ван ня без апер тур но го ти пу з гем мат ною 
скульп ту рою.
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ПАЛИНОМОРФОЛОГИЯ ВИДОВ OROBANCHE L. 
ПОДРОДА OROBANCHE (OROBANCHACEAE) ФЛОРЫ 
УКРАИНЫ

С помощью светового и сканирующего электронного 
микроскопов изучены пыльцевые зерна 18 видов 
подрода Orobanche рода Orobanche L. Пыльцевые зерна 2-, 
3-ругатные (единичные 1-, 4-ругатные) и безапертурные; 
эллипсоидальные, сфероидальные и сплющенно-
сфероидальные, средних и реже мелких размеров. 
Выделено пять типов скульптуры поверхности: сетчато-
морщинистый, зернисто-бородавчатый, бородавчатый, 
бородавчато-гемматный и гемматный. Полученные 
палиноморфологические данные подтверждают 
правомерность отнесения изученных видов к подроду 
Orobanche и выделения секций Inflatae и Orobanche. 
Морфологические особенности пыльцы подтверждают 
разделение рода Orobanche s. l. на клады Phelipanche и Oro-

banche, которые, в зависимости от таксономического 
решения, могут рассматриваться как подроды или 
сегрегатные роды. 
В кладе Orobanche наблюдаются более продвинутые признаки 
пыльцы, чем в кладе Phelipanche. Эволюция типов апертур в 
роде Orobanche s.l. происходила, возможно, коррелированно 
и параллельно с эволюцией типов скульптуры: от бороздно-
орового типа с сетчато-палочковой скульптурой к 
бороздному с тем же типом скульптуры, далее к ругатному 
с зернисто-бородавчатой и бородавчатой скульптурой и к 
безапертурному с гемматной скульптурой. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: пыльцевые зерна, морфология, скульптура, 
систематика, Phelipanche, Orobanche, Orobanchaceae.

Z.M. Tsymbalyuk, S.L. Mosyakin

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sci-
ences of Ukraine, Kyiv

PALYNOMORPHOLOGY OF SPECIES OF OROBANCHE L. 
SUBGENUS OROBANCHE (OROBANCHACEAE) IN THE 
FLORA OF UKRAINE

Pollen morphology of 18 species of the genus Orobanche L. sub-
genus Orobanche was studied using light and scanning electron 
microscopy. Pollen grains of the studied species are 2-, 3-rugate 
(seldom some grains 1-, 4-rugate) and inaperturate; prolate, 
spheroidal and oblate-spheroidal in shape; medium-sized, rarely 
small-sized. Five types of sculpture are identified: retirugulate, 
scabrate-verrucate, verrucate, verrucate-gemmate, and gemmate. 
Palynomorphological data confirm the placement of the studied 
taxa in subgen. Orobanche and provide evidence for recognition 
of sect. Inflatae as separate from sect. Orobanche. Pollen morpho-
logy is consistent with the phylogenetic split of the genus Oro-

banche s. l. into two clades, Phelipanche and Orobanche, which, 
depending on taxonomic decisions, can be treated as subgenera 
or segregate genera.
More advanced pollen characters are peculiar to the Orobanche 

clade as compared to those in the Phelipanche clade. Evolution of 
aperture types in the genus Orobanche s. l. proceded in a correla-
ted and parallel manner with sculpture evolution: from the col-
porate type with retipilate sculpture to the colpate type with the 
same sculpture, and then to the rugate type with scabrate-verru-
cate and verrucate sculpture, and finally to the inaperturate type 
with gemmate sculpture. 

K e y  w o r d s: pollen grains, morphology, sculpture, taxonomy, 
Phelipanche, Orobanche, Orobanchaceae.

З.М. Цимбалюк, С.Л. Мосякін. Атлас пилкових зерен представників родин Plantaginaceae та 
Scrophulariaceae. – К., 2013. – 276 c.

Наводяться результати дослідження морфологічних особливостей пилкових зерен 52 родів, 195 видів 
(більше 300 зразків) родин Plantaginaceae і Scrophulariaceae (Lamiales s.l.): Gratiola, Scoparia, Ourisia, Chelone, 
Collinsia, Penstemon, Uroskinnera, Russelia, Antirrhinum, Chaenorhinum, Cymbalaria, Kickxia, Misopates, Linaria, 
Callitriche, Hippuris, Ellisiophyllum, Sibthorpia, Globularia, Campylanthus, Hemiphragma, Digitalis, Erinus, Hebe, 
Lagotis, Veronica, Wulfenia, Plantago, Alonsoa, Colpias, Diascia, Diclis, Hemimeris, Nemesia, Anthicharis, Aptosimum, 
Peliostomum, Eremophila, Myoporum, Scrophularia, Verbascum, Celsia, Limosella, Sutera, Zaluzianskya, Freylinia, 
Oftia, Phygelius, Teedia, Buddleja, Emorya, Gomphostigma.

Паліноморфологічні характеристики складені з використанням світлової та сканувальної електронної 
мікроскопії. Кожний опис супроводжується оригіналами етикеток досліджених зразків. Атлас містить 
більше 1000 авторських мікрофотографій пилкових зерен і являє собою довідниковий посібник для 
вивчення морфології пилкових зерен сучасних рослин і їх визначення у викопному стані. 

Атлас призначений для паліноморфологів, палеопалінологів, систематиків рослин, викладачів та студентів 

біологічних, екологічних і геологічних факультетів вищих навчальних закладів.


