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Abstract. Results of our analysis and generalization of paleofloristic (paleopalynological) data on the participation of pollen 
grains of Ceratocarpus arenarius (Chenopodiaceae) in 18 palynofloras of deposits of the last climatic phases of the Late Glacial 
(Allerød, Late/Younger Dryas) and the Holocene of the Forest, Forest-Steppe, and Steppe zones of Ukraine are presented. For 
the first time the spatiotemporal patterns of occurrence of C. arenarius in the plain part of Ukraine are reconstructed. It has been 
established that in the Allerød and the Younger Dryas, participation of this species in the plant cover was determined mainly by 
various natural factors. In the Holocene, changes in the distribution patterns of C. arenarius occurred under the influence of 
both natural and anthropogenic factors. The obtained paleofloristic material shows that the influence of the latter factors on the 
changes in the composition of the vegetation is registered starting with the Middle Holocene, and it significantly increases during 
the Late Holocene. At this time, the boundaries of the natural (native, not influenced by human activities) range of C. arenarius 
in the plain part of Ukraine are difficult to outline. In most cases the species participates in the formation of plant communities 
of synanthropic vegetation, mainly in the southern part of Ukraine. Diagnostic characters of pollen grains of C. arenarius are 
discussed and specified. The following characters are recommended for using in practical paleopalynology: dimensions of pollen 
grains and pores, number of pores, distance between pore margins, exine texture and thickness, and distinctness of columella. 
The characters that distinguish pollen grains of C. arenarius from pollen of Krascheninnikovia ceratoides (belonging to the same 
tribe) are reported, as well as their shared characters.
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Реферат. Представлені результати аналізу та узагальнення палеофлористичних даних про участь пилкових 
зерен Ceratocarpus arenarius (Chenopodiaceae) у складі 18 палінофлор відкладів останнього кліматичного ритму 
пізньольодовиків'я (аллеред, пізній дріас) та голоцену Лісової, Лісостепової та Степової зон України. Вперше 
реконструйовано просторово-часову диференціацію поширення C. arenarius на рівнинній частині України. 
Встановлено, що в аллереді та пізньому дріасі участь цього виду в складі рослинного покриву визначав переважно 
комплекс природних факторів. У голоцені зміни в поширенні C. arenarius відбувались під дією як природних, так і 
антропогенних факторів. Отримані палеофлористичні матеріали свідчать, що вплив останніх на перебудови у складі 
рослинного покриву фіксується починаючи з середнього голоцену і суттєво збільшується впродовж пізнього голоцену. 
У цей час межі природного ареалу C. arenarius на рівнинній частині України визначити досить важко. У більшості 
випадків вид бере участь у формуванні рослинних угруповань синантропної рослинності. Наведені діагностичні 
ознаки пилку C. arenarius, які можна використовувати в практиці палеопалінологічних досліджень: розміри пилкового 
зерна та пор, кількість пор, відстань між їхніми краями, текстура, товщина екзини та чіткість стовпчиків. Показано 
ознаки, за якими пилкові зерна C. arenarius найбільш подібні та відрізняються від пилку Krascheninnikovia ceratoides 
(виду з тієї ж триби). 
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Вступ

Ceratocarpus arenarius L. (устели-поле піщане) 
належить до родини Chenopodiaceae Vent. з 
порядку Caryophyllales Juss. ex Bercht. & J. Presl 
(Mosyakin, 2013; Hernández-Ledesma et al., 2015). 
З філогенетичної точки зору спорідненими до 
Ceratocarpus L. є роди Axyris L. та Krascheninnikovia 
Guldenst., які нещодавно разом були вміщені до 
триби Axyrideae G. Kadereit & Sukhor. (= subtrib. 
Axyridinae Heklau = subtrib. Eurotiinae Moq., 
nom. illeg.) (Kadereit et al., 2010). Один з авторів 
(Mosyakin, 2003) також обґрунтував виділення цієї 
ж триби і запропонував для неї назву Ceratocarpeae 
Mosyakin (nom. inval., provis.), яка, проте, була 
наведена у дисертації на правах рукопису і не була 
валідизована. 

На території України Ceratocarpus arenarius 
зростає переважно у піщаних степах, на вигонах, 
полях і городах Лісостепової та Степової зон і на 
території Криму (Iljin, 1936, 1952; Skripnik, 1987; 
Gusev, 1996), трапляється як у природних, так і 
синантропних рослинних угрупованнях. У складі 
синантропної флори C. arenarius визначений 
як евапофіт (вид, який частково або повністю 
перейшов до складу антропогенних екотопів) 
(Protopopova, 1991). Зазначимо, що C. arenarius є 
одним із діагностичних видів асоціації Hordeetum 
murini (союз Bromo-Hordeion murini), поширеної 
переважно на піщаних та супіщаних ущільнених 
субстратах на півдні правобережної частини 
Степової зони України (Solomakha et al., 1992).

Для України (крайній південь, зокрема Крим) 
крім C. arenarius s. str. інколи також наводився 
другий вид роду (відомий під назвами C. utriculosus 
Bluket ex Krylov або C. turkestanicus Sav.-Rucz.  
ex Iljin) але, на нашу думку, ці вказівки стосу-
ються лише деяких морфотипів C. arenarius, які 
щонайбільше можуть розглядатися у внутрішньо-
видовому ранзі (наприклад, як C. arenarius subsp. 
utriculosus (Bluket ex Krylov) Takht., або як різновид). 
Тут ми розглядаємо C. arenarius у широкому 
розумінні, як єдиний (але поліморфний) вид роду 
Ceratocarpus (Mosyakin, 2003; Zhu et al., 2003).

Важливою складовою підвищення ступеня 
обґрунтованості та суттєвої деталізації реконст-
рукцій поетапних змін у складі рослинного 
покриву плейстоцену та голоцену є наявність 
видових визначень пилкових зерен родини 
Chenopodiaceae (Pashkevich, 1977; Monoszon, 1985; 

Grichuk, 1989; Velichko et al., 1991, 1999; Bezusko 
et al., 1992, 2003, 2011; Bolikhovskaya, 1995; Komar, 
2004; Andreeva, 2011; Shovkoplyas, Pashkevich, 2011). 
Ідентифікація викопного пилку представників 
цієї родини до видового рівня базується на 
використанні спеціальних паліноморфологічних 
розробок (Monoszon, 1973; Tsymbalyuk, 2005; 
Tsymbalyuk et al., 2005; etc.). Актуальним є також 
проведення досліджень із узагальнення комплексу 
діагностичних ознак пилкових зерен для окремих 
видів родини Chenopodiaceae (Mosyakin et al., 2017; 
Bezusko et al., 2018). Відмітимо, що результати 
ідентифікації викопного пилку C. arenarius важливо 
враховувати при проведенні реконструкцій як 
природних, так і антропогенних змін рослинного 
покриву минулого. Отримані результати 
сприятимуть обґрунтуванню та деталізації 
палеофлористичних, палеофітоценологічних і 
палеоекологічних реконструкцій плейстоцену та 
голоцену.

Метою нашої роботи було проаналізувати 
списки видового складу родини Chenopodiaceae 
у палінофлорах відкладів аллереду–голоцену 
Лісової, Лісостепової та Степової зон України; 
визначити палінофлори, в яких бере участь пилок 
C. arenarius; реконструювати поширення виду в 
просторі та часі; узагальнити діагностичні ознаки 
пилкових зерен C. arenarius, які є важливими при 
проведенні палеопалінологічних досліджень.

Матеріали та методи 

В роботі були виконані комплексні палеофлори-
стичні та паліноморфологічні дослідження 
C. arenarius. Базовим методом при проведенні 
палеофлористичних – був спорово-пилковий  
аналіз. Пилок родини Chenopodiaceae часто 
входить до складу палінологічних характеристик 
поверхневих проб ґрунтів Лісової (Arap, 1974, 
1976), Лісостепової (Arap, 1972; Bolikhovskaya, 
1981) та Степової (Zubets, 1971; Bezusko et al., 
2011) зон України. Нами були проаналізовані 
чисельні палінологічні характеристики відкладів 
аллереду–голоцену рівнинної частини України 
(Лісова, Лісостепова, Степова зони). Встановлено, 
що в переважній більшості публікацій пилкові 
зерна Chenopodiaceae різними дослідниками 
ідентифікувались лише до родинного рівня. У 
складі субфосильних спорово-пилкових спектрів 
Правобережжя та Лівобережжя сучасної Степової 
зони та в палінологічних характеристиках 
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відкладів аллереду–голоцену рівнинної частини 
України пилок Chenopodiaceae було визначено як 
до родового, так і до видового рівнів (Andreeva, 
2011; Bezusko et al., 2011). Ми цілеспрямовано 
зосередили увагу на тих палінофлорах відкладів 
аллереду–голоцену, в яких до видового складу 
Chenopodiaceae входив C. arenarius (14 фонових 
розрізів та чотири археологічні пам'ятники). 

Основними методами при проведенні паліно-
морфологічних досліджень були порівняльно-
морфологічний, світлова та сканувальна елект-
ронна мікроскопія. Був використаний матеріал 
з Національного гербарію України (гербарію 
Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН 
України – KW). Акроніми наведено за Index 
Herbariorum (Thiers, 2008–onward). Для досліджен-
ня пилкових зерен під світловим мікроскопом 
(Biolar) матеріал обробляли за загальноприйнятим 
ацетолізним методом (Erdtman, 1952). Для 
вивчення пилку під сканувальним електронним 
мікроскопом (JSM-6060 LA) матеріал фіксували 
у 96%-му етанолі та напилювали шаром золота за 
стандартною методикою. Описували пилкові зерна 
з використанням загальноприйнятої термінології 
(Punt et al., 2007) з окремими модифікаціями 
(Tsymbalyuk, 2005). Постійні препарати пилкових 
зерен C. arenarius зберігаються у палінотеці 
Національного гербарію України (KW-P).

Результати та обговорення

Нами та іншими дослідниками були опрацьовані 
та узагальнені отримані палінологічні характери-
стики поверхневих проб ґрунтів (Zubets, 1971; 
Arap, 1972, 1974, 1976; Bolikhovskaya, 1981; Bezusko 
et al., 2011) та відкладів аллереду–голоцену 
рівнинної частини України, які містили пилкові 
зерна Chenopodiaceae (Artyushenko, 1970; Dinesman, 
1977; Pashkevich, 1977, 1981; Artyushenko et al., 
1982; Kremenetski, 1991, 1995; Bolikhovskaya, 1995; 
Gerasimenko, 1997; Velichko et al., 1999; Elovicheva, 
2003; Kalinovyč et al., 2006; Andreeva, 2011; Bezusko 
et al., 2011; Shovkoplyas, Pashkevich, 2011; Chumak, 
2012). Зазначимо, що пилок C. arenarius було 
нами ідентифіковано та включено до видового 
складу палінофлор відкладів аллереду–голоцену 
(14 фонових розрізів). Пилкові зерна C. arenarius 
також частково формували видову складову 
родини Chenopodiaceae у палінофлорах відкладів 
археологічних пам'яток (неоліту – Чапаївка, 
Кам'яна Могила; енеоліту – Роздольне, Кам'яна 

Могила) (Bezusko, Kotova, 1997; Bezusko et al., 
2011) та в палінофлорі з органічних решток 
вмісту шлунку теляти зі скіфського могильника в 
урочищі Перещепино (Полтавська обл.) (Bezusko, 
Tykhonenko, 1999).

Узагальнені палеофлористичні матеріали 
дозволяють реконструювати поширення 
C. arenarius у просторі та часі (таблиця).

Наявні на цей час палеофлористичні матеріали 
свідчать про участь C. arenarius у складі природних 
фітоценозів на території сучасних Лісової та 
Лісостепової (Лівобережжя) зон упродовж 
останнього кліматичного ритму пізньольодовиків'я 
(міжстадіал аллеред та стадіал пізній дріас). У цьому 
контексті нові дані є додатковим підтвердженням 
просування в північному напрямку деяких 
видів сучасних степової та лісостепової флор, 
які в пізньольодовиковий час формували 
перигляціальний тип рослинного покриву, або 
ж принаймні брали активну участь у складі 
тодішньої перигляціальної рослинності (Mosyakin 
et al., 2017; Bezusko et al., 2018). Встановлено, що 
C. arenarius траплявся у складі рослинного покриву 
Правобережжя Лісової зони в середньому голоцені 
(SB час). Вид брав участь у формуванні рослинних 
угруповань на території сучасної Лісової зони 
в пізньому голоцені (SA час). Його участь у 
складі рослинності зафіксована і на території 
Правобережжя Лісостепової зони впродовж SB та 
SA часів голоцену. Встановлено, що C. arenarius 
також зростав на Лівобережжі Лісостепової зони 
в ранньому (PB час), середньому (AT, SB часи) 
та пізньому (SA час) голоцені. Він брав участь у 
формуванні рослинних угруповань на території 
сучасної Степової зони в середньому голоцені (на 
Правобережжі – в AT та SB часи; на Лівобережжі – 
в AT час). Палеофлористичні матеріали досить 
чітко обґрунтовують наявність C. arenarius у 
складі рослинних угруповань на рівнинній 
частині України впродовж пізнього голоцену 
(SA час). Можна припустити, що на той час у 
більшості місцезростань цей вид входив до складу 
синантропних рослинних угруповань і, відповідно, 
належав до синантропної флори. Але загалом 
упродовж голоцену межі природного ареалу 
C. arenarius в Україні визначити досить важко саме 
через його імовірне синантропне розселення. При 
обґрунтуванні участі виду в складі синантропної 
флори та рослинності важливо також ураховувати 
наявність у складі викопних палінофлор інших 
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індикаторних видів господарської діяльності 
людини. Наприклад, C. arenarius можна розглядати 
як індикатор порушення трав'яних ценозів під дією 
спасування, а особливо витоптування свійськими 
тваринами (Bezusko, Tykhonenko, 1999; Bezusko et  
al., 2011). Цікаво відмітити, що C. arenarius входить 
до тих видів, які часто формують флорокомплекси 
на штучно намитих пісках. Наприклад, у заплаві 
р. Десни (сучасна Лісова зона) його появі в складі 
флори сприяла повна трансформація болотного 
екотопу. Це спричинило суттєві перебудови у 
складі рослинного покриву, зокрема обумовило 
поширення видів бур'янової флори (Lukash, 2008). 
Проведення подальших досліджень з ідентифікації 
викопного пилку C. arenarius дозволить вносити 

корективи до попередньо реконструйованої 
нами картини поширення цього виду в аллереді–
голоцені на рівнинній частині України. Тому 
актуальним і перспективним є уточнення та 
узагальнення морфологічних ознак пилкових зерен 
C. arenarius для цілей спорово-пилкового аналізу.

Нижче наводимо детальну характеристику 
пилкових зерен C. arenarius.

Світловий мікроскоп (рис. 1, А–H). Пилкові зерна 
22–38-порові, сфероїдальні за формою, в обрисах 
округлі, по краю рівні. Діаметр 18,6–26,6 мкм. 
Пори чіткі, округлі, з тонкою, чіткою облямівкою. 
Діаметр пор 2,0–4,0 мкм. Відстань між краями пор 
3,3–5,3 мкм, між центрами – 6,4–9,3 мкм. Екзина 
1,3–2,7 мкм завтовшки. Стовпчики чіткі, короткі, 

Таблиця. Участь пилку Ceratocarpus arenarius у палінофлорах відкладів аллереду–голоцену Лісової, Лісостепової та 
Степової зон України
Table. Participation of pollen of Ceratocarpus arenarius in palynofloras of the Allerød–Holocene deposits of the Forest, Forest-
Steppe, and Steppe zones of Ukraine

Розріз / область
Палінофлори відкладів аллереду–голоцену

*SA SB AT BO PB DR–3 AL

Лісова зона, Правобережжя

Дорошів / Львівська **+ ***– – – – + +

Свердловина Б–46 / Львівська + – – – – – –

Звенігород-Коцурівське / Львівська + – – – – – –

Іква–I / Тернопільська + + – – – + +

Лісова зона, Лівобережжя

Романьково / Сумська + – – – – – –

Лісостепова зона, Правобережжя

Клопотовське / Київська + + – – – – –

Лісостепова зона, Лівобережжя

Чугмак / Черкаська + – + – + + +

Лопаньське / Харківська + – – – – – –

Комарівка / Харківська + + – – – – –

Скіфський могильник (курган № 1) в урочищі 
Перещепино / Полтавська 

+ – – – – – –

Степова зона, Правобережжя

Єланець II / Миколаївська + – – – – – –

Єланець I / Миколаївська + – – – – – –

Троїцьке II / Миколаївська + + + – – – –

Степова зона, Лівобережжя

Кардашинське II / Херсонська + – – – – – –

Власиха / Херсонська + – – – – – –

Роздольне / Донецька – – + – – – –

Кам'яна Могила / Запорізька – – + – – – –

Чапаївка / Запорізька – – + – – – –

Палінофлори відкладів: *SA – субатлантичного, SB – суббореального, AT – атлантичного, BO – бореального, PB – 
пребореальнго часів голоцену, DR–3 – пізнього дріасу, AL – аллереду; ** "+": участь пилкових зерен у викопних 
палінофлорах; ***"–": відсутність пилкових зерен у викопних палінофлорах.

Pollen floras of deposits: *SA – Subatlantic, SB – Subboreal, AT – Atlantic, BO – Boreal, PB – Preboreal phases of the 
Holocene, DR–3 – Late/Younger Dryas, AL – Allerød; ** "+": presence of pollen grains in fossil palynofloras; *** "–": absence 
of pollen grains in fossil palynofloras.
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товсті, розташовані нерівномірно. Ендекзина 
тонка, чітка, рівномірно потовщена. Текстура 
екзини чітка, зрідка нечітка, великокрапчаста. 
Скульптура чітка, шипикувата.

Сканувальний електронний мікроскоп (рис. 2, 
А–D). Скульптура екзини дрібношипикувата, 
покрив з дрібними перфораціями. Шипики з 
гострою верхівкою, розташовані щільно, більш-
менш рівномірно. Пори переважно з піднятою 
мембраною, зрідка із зануреною. Порові мембрани 
з ектекзиновими частинками, на яких розміщені 
дрібні шипики, в кількості 8–17, деякі зливаються, 
розташовані нерівномірно.

Досліджені зразки: 1. Одеська обл., Ізмаїль-
ський р-н, с. Озерне, лесові схили на оз. Ялпуг, 
28.VI 1972. Л.І. Крицька (KW). 2. Крымская обл., 
Феодосийский р-н. По дороге от биостанции 
до г. Святой (Карадаг). 12.VI 1978. Я.П. Дидух 
(KW). 3. м. Чигирин на Київщині [тепер 
Черкаська обл.]. Гора. 23.VII 1923. Д. Зеров (KW). 
4. Ворошиловградская [тепер Луганська] обл., 
Меловской р-н, заповедник "Стрелецкая степь", 
распаханная граница заповедника. 25.VIII 1951. 

З. Сарычева (KW). 5. Сталінська округа [тепер 
Донецька обл.], с. Бешево [тепер Старобешеве]. 
6.VII 1930. Зібр. П. Оксіюк, визн. В. Хржановський 
(KW).

Нами узагальнені морфологічні ознаки пилко-
вих зерен C. arenarius, які можна використовувати 
для їхньої ідентифікації при проведенні спорово-
пилкового аналізу: розміри зерна та пор, кількість 
пор, відстань між їхніми краями, текстура і 
товщина екзини та чіткість стовпчиків. За цими 
ознаками пилкові зерна C. arenarius досить добре 
відрізняються від пилку інших представників 
родини Chenopodiaceae (Mosyakin, Tsymbalyuk, 
2002, 2004; Tsymbalyuk et al., 2005; Mosyakin 
et al., 2017; Lu et al., 2018). За діаметром пор, 
чіткістю облямівки, текстурою та товщиною 
екзини пилкові зерна C. arenarius подібні до 
пилку Krascheninnikovia ceratoides (L.) Gueldenst., 
але водночас і відрізняються за деякими іншими 
ознаками. Зокрема, пилкові зерна C. arenarius 
мають дещо менші розміри, меншу кількість пор 
і більшу відстань між краями та центрами пор, а 
також чіткіші стовпчики екзини.

A B C D

E F G H

Рис. 1. Пилкові зерна Ceratocarpus arenarius (світловий мікроскоп). А–D: загальний вигляд; E, F: скульптура екзини; 
G, H: текстура екзини та окантовка. Масштабна лінійка: 10 мкм

Fig. 1. Pollen grains of Ceratocarpus arenarius (light microscopy). А–D: general view; E, F: exine sculpture; G, H: exine texure 
and border. Scale bars: 10 µm
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Висновки

Уперше за результатами палеофлористичних 
досліджень обґрунтовані основні тенденції в 
поширенні C. arenarius на рівнинній частині  
України впродовж аллереду–голоцену. Встанов-
лено, що вид брав участь у складі перигляціальної 
рослинності на території сучасних Лісової та 
Лісостепової (Лівобережжя) зон в аллереді та 
пізньому дріасі. З розпадом перигляціального 
комплексу придатні місцезростання C. arenarius 
скорочуються або й зовсім зникають зі складу 
природної рослинності на території Лівобережжя 
Лісостепової зони впродовж першої половини 

раннього (PB час) голоцену. Узагальнені палео-
флористичні дані дозволили дійти висновку, що 
поширення C. arenarius на рівнинній частині 
України впродовж аллереду–голоцену визначали 
як природні, так і антропогенні фактори. 
Поступове зростання ролі останніх факторів у 
середньому (AT, SB часи) та пізньому (SA час) 
голоцені свідчить про те, що ймовірно у більшості 
випадків C. arenarius брав участь у формуванні 
синантропних рослинних угруповань. Узагальнено 
комплекс кількісних та якісних діагностичних 
ознак пилкових зерен C. arenarius, які доводять 
перспективність їхнього використання при видовій 
ідентифікації викопного пилку.

A B

C D

Рис. 2. Пилкові зерна Ceratocarpus arenarius (сканувальний електронний мікроскоп). А, B: загальний вигляд; C: 
скульптура екзини; D: пора

Fig. 2. Pollen grains of Ceratocarpus arenarius (scanning electron microscopy). А, B: general view; C: exine sculpture; D: pore
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