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Вступ

Linnaea borealis  L.  – рідкісний, реліктовий вид, 
що зростає в Україні за межами основної части­
ни свого ареалу і включений до "Червоної кни­
ги України" (Chervona knyha…, 2009). Центром 
різноманіття роду Linnaea L. є Китай, але його 
представники також поширені в Японії, Кореї, на 
сході Росії, у Центральній Азії, Гімалаях і Мекси­
ці (Landrein, Prenner, 2016). Раніше рід Linnaea був 
представлений видом Linnaea borealis (Mabberley, 
1997) і в різних варіантах системи А.Л. Тахтаджяна 
(Takhtajan, 1987, 1997, 2009) включався до родини 
Caprifoliaceae Juss., триби Linnaeae разом з рода­
ми Symphoricarpos Duhamel, Heptacodium Rehder, 
Dipelta Maxim., Kolkwitzia Graebn., Abelia R. Br. 
та Zabelia (Rehder) Makino у попередніх варіан­
тах системи і з родами Dipelta, Kolkwitzia, Abelia та 
Zabelia в останньому варіанті системи (Takhtajan, 
2009). За новітньою системою, що базується пе­
реважно на молекулярно-філогенетичних даних, 

рід також включений до родини Caprifoliaceae, але 
у ширшому розумінні, яка включає представників 
інших родин порядку Dipsacales (APG IV, 2016). У 
системі J.L.  Reveal (2012) рід належить до родини 
Linnaeaceae Backlund. Нещодавно було запропоно­
вано значно ширше розуміння обсягу цього роду 
(Christenhusz, 2013), включаючи види, які раніше 
розглядалися у складі самостійних родів Abelia (за 
винятком секції Zabelia), Diabelia Landrein, Dipelta, 
Kolkwitzia та Vesalea M. Martens & Galeotti, загалом 
16 видів, що підтверджується і молекулярно-філо­
генетичними даними (Bell et al., 2001; Jacobs et al., 
2010; Wang et al., 2015).

Морфологічні особливості пилкових зерен 
L. borealis вивчали різні дослідники. У деяких пра­
цях наведені окремі морфологічні ознаки пилкових 
зерен цього виду, які були описані під світловим 
мікроскопом (Erdtman, 1952; Faegri, Iversen, 1964; 
Moore, Webb, 1983). Іншими авторами детальні­
ше досліджені пилкові зерна L. borealis під світло­
вим (Basset, Crompton, 1970; Kupriyanova, Aleshina, 
1972; Artyushenko, Romanova, 1984) та скануваль­
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1983; Bolikhovskaya, 1995). Наводяться також отри­
мані нами нові палеофлористичні матеріали для 
нижнього горизонту верхньоплейстоценових лесів 
у розрізі Нововолинськ (Волинська височина), від­
кладів середнього (AT час) голоцену в розрізі Ко­
марівка (Лісостепова зона, Лівобережжя), відкла­
дів середнього (AT та SB часи) голоцену в розрізі 
Лопаньське (Лісостепова зона, Лівобережжя), які 
підкріплені результатами радіовуглецевого дату­
вання, відкладів пізнього (SA час) голоцену сква­
жини Б–46 (Мале Полісся) та відкладів середнього 
(SB час) і пізнього (SA час) голоцену в розрізі Зве­
нігород–Коцурівське (Опілля).

При ідентифікації викопних пилкових зерен 
L.  borealis у спорово-пилкових спектрах відкла­
дів верхнього плейстоцену–голоцену рівнинної 
частини України та Українських Карпат нами ви­
користовувались діагностичні ознаки, наведені 
в першому томі визначника пилку та спор євро­
пейської частини колишнього СРСР (Kupriyanova, 
Aleshina, 1972) та в монографії, присвяченій ре­
зультатам морфології пилку реліктових, ендеміч­
них та рідкісних видів флори України (Artyushenko, 
Romanova, 1984).

Результати та обговорення

Наводимо характеристику пилкових зерен Linnaea 
borealis (рис. 1, a–h; рис. 2, a–f).

Світловий мікроскоп. Пилкові зерна 3(4)-бороз­
но-орові, еліпсоїдальні, сфероїдальні або сплю­
щено-сфероїдальні за формою, в обрисі з полюса 
слабко 3-лопатеві, округло-трикутні, округло-чо­
тирикутні, з екватора еліптичні, овальні або ок­
руглі. Полярна вісь 38,6–67,8  мкм, екваторіаль­
ний діаметр 42,6–70,5 мкм. Ширина мезокольпіу­
мів 29,3–59,8  мкм, діаметр апокольпіумів 22,6–
39,9  мкм. Борозни короткі, або середньої довжи­
ни, щілиновидні й закриті, або відкриті, овальні з 
загостреними кінцями, 1,9–4,0  мкм завширшки, 
15,9–26,6  мкм завдовжки, за довжиною дорівню­
ють або перевищують ори, борозні мембрани гла­
денькі. Ори з нечіткими або чіткими краями, ін­
коли з потовщеними, 7,9–19,9  мкм завширшки, 
13,3–26,6 мкм завдовжки. Екзина 2,4–5,3 мкм зав­
товшки. Покрив тонкий, майже утричі тонший за 
стовпчиковий шар. Стовпчики переважно чіткі, 
тонкі, зрідка нечіткі. Ендекзина тонша за ектекзи­
ну, чітка, рівномірно потовщена. Скульптура екзи­
ни чітка, шипикувата, шипики з гострою верхів­
кою.

ним електронним мікроскопами (Donoghue, 1985; 
Maciejewska, 1997).

Метою нашої роботи було дослідження та уточ­
нення морфологічних особливостей пилкових зе­
рен L.  borealis; визначення діагностичних ознак 
пилкових зерен для цілей спорово-пилкового ана­
лізу; узагальнення існуючих та нових відомостей 
про участь пилку L. borealis у палінофлорах відкла­
дів верхнього плейстоцену–голоцену рівнинної 
частини України та Українських Карпат. Ця публі­
кація продовжує серію статей (Bezusko et al., 2007, 
2010, 2013; Tsymbalyuk et al., 2005, 2006, 2008, 2012; 
Mosyakin et  al., 2017; Tsymbalyuk, Bezusko, 2008, 
2017а, b), в яких розглядаються питання можли­
вості застосування нових паліноморфологічних 
досліджень сучасних рослин для точнішої іденти­
фікації їхніх викопних пилкових зерен при прове­
денні спорово-пилкового аналізу.

Матеріали та методи

Для паліноморфологічних досліджень був ви­
користаний матеріал з Національного гербарію 
Інституту ботаніки ім.  М.Г.  Холодного НАН Ук­
раїни (KW). Пилкові зерна досліджували під світ­
ловим мікроскопом (Biolar), матеріал обробля­
ли за загальноприйнятим ацетолізним методом 
(Erdtman, 1952). Для вивчення пилку під скану­
вальним електронним мікроскопом (JSM-6060 
LA) матеріал фіксували в 96%-му етанолі та напи­
лювали шаром золота за стандартною методикою 
(Tsymbalyuk, Mosyakin, 2013). Описували пилкові 
зерна з використанням загальноприйнятої тер­
мінології (Kupriyanova, Aleshina, 1972; Punt et  al., 
1994; Tokarev, 2002). 

При проведенні палеофлористичних досліджень 
застосовували метод спорово-пилкового аналізу. 
У просторі нами розглядається територія рівнин­
ної частини України (Лісова, Лісостепова, Сте­
пова зони) та Українські Карпати, у часі  – пізній 
плейстоцен–голоцен.

Матеріалом для аналізу та узагальнення відо­
мостей про участь пилку L.  borealis слугували ви­
копні палінофлори відкладів рісс-вюрмського 
міжльодовиків'я, нижнього горизонту верхньо­
плейстоценових лесів, аллереду–голоцену рів­
нинної України та Українських Карпат. Були ви­
користані як отримані нами результати споро­
во-пилкового аналізу досліджуваних відкладів 
(Artyushenko et al., 1982; Bezusko et al., 2009; 2011;), 
так і наявні на цей час літературні дані (Gurtovaya, 
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Сканувальний електронний мікроскоп. Скульпту­
ра екзини шипикувата. Шипики переважно дріб­
ні, конусоподібні, з гострою верхівкою, інколи із 
загнутою; зрідка між дрібними шипиками розта­
шовані ультрадрібні; інколи на поверхні виявлено 
поодинокі перфорації. Краї борозен шипикуваті, 
мембрани гладенькі.

Досліджені зразки. 1. Волинська  обл., Любе­
шівський р-н, НПП "Прип'ять-Стохід". Бучинська 
дача. Сосновий ліс чорницево-зеленомошний. 
7.VI 2010, О.І. Прядко (KW). 2. [Poland, Województwo 
podkarpackie] Plantae Poloniae Exsiccatae. Leźajsk 
(palat. Leopoliensis). Las klasztorny.  – In silva.  – 
2.VI  1930, 001764, Ig. M. Nowiński (KW). 3. Урал, 
Башкирия. Карасдель. Елово-пихтовый лес  – на 
крутом левом берегу р.  Уфы. 14.VI  1942, Д.  Зеров 
(KW). 4. Нижегородский край, быв. Ветлужский у. 
Окр. д. Ки…во [нерозбірливо]. В елово-пихтовом 
лесу. 3.VII 1930, А. Смирнова (KW).

Результати наших паліноморфологічних дослі­
джень декількох зразків L.  borealis показали, що 
пилкові зерна дещо варіабельні за розмірами, на 
що також вказували деякі дослідники (Kupriyanova, 
Aleshina, 1972). Наприклад, пилкові зерна зразків 

№ 3, 4 мали менші розміри, як указано в багатьох 
роботах (Basset, Crompton, 1970; Artyushenko, 
Romanova, 1984; Maciejewska, 1997), у зразку №  1 
зерна мали більші розміри відповідно до вказаних в 
літературі (Kupriyanova, Aleshina, 1972). Дж. Дж. Ба­
сет та С.У. Кромптон (Basset, Crompton, 1970) від­
значають, що для пилкових зерен L. borealis харак­
терні відкриті борозни, хоча результати наших до­
сліджень та дані інших авторів (Maciejewska, 1997) 
показали, що пилковим зернам цього виду власти­
ві як закриті, так і відкриті борозни. Варто зазна­
чити, що узагальнені нами морфологічні та морфо­
метричні дані загалом узгоджуються з результатами 
інших авторів. 

Палеофлористичні дослідження
Ми проаналізували та узагальнили палео­

флористичні дані про участь пилкових зерен 
L.  borealis у палінофлорах відкладів верхнього 
плейстоцену та голоцену України. Результати 
аналізу засвідчують, що пилок L.  borealis 
входить до складу колективної рісс-вюрмської 
палінофлори відкладів торфу, які сформувалися 
в розрізах Колодіїв та Колодіїв–V (Івано-
Франківська обл.) впродовж фази М

7 
за схемою 

a b c d

e f g h

Рис.  1. Пилкові зерна Linnaea borealis (світловий мікроскоп): a–e  – вигляд з екватора; f–h  – вигляд з полюса. 
Масштабна лінійка: 10 мкм

Fig. 1. Pollen grains of Linnaea borealis (light microscopy): a–e – equatorial view; f–h – polar view. Scale bars: 10 µm
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Рис. 2. Пилкові зерна Linnaea borealis (сканувальний електронний мікроскоп): a – вигляд з полюса; c, e – вигляд з 
екватора; b, d – апертури; f – шипикувата скульптура екзини

Fig. 2. Pollen grains of Linnaea borealis (scanning electron microscopy): a – polar view; c, e – equatorial view; b, d – apertures; 
f – spinulose exine sculpture

a b

c

d

e f
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відкладів аллереду–голоцену рівнинної частини 
України (13 розрізів) та Українських Карпат (розріз 
Мішок на території Регіонального ландшафтного 
парку "Надсянський", Львівська обл.) (Bezusko 
et  al., 2009). При цьому репрезентативні розрізи 
розташовані на території сучасних Лісової 
(8 розрізів), Лісостепової (5 розрізів) зон та 
Українських Карпат (1 розріз). Узагальнені нами 
палеофлористичні дані дозволили встановити 
просторово-часову диференціацію участі L. borealis 
у викопних палінофлорах аллереду–голоцену (див. 
таблицю).

В.П.  Гричука (Grichuk, 1989) (Gurtovaya, 1983; 
Bezusko et  al., 2011). Пилкове зерно L.  borealis 
було нами ідентифіковано в спорово-пилкових 
спектрах відкладів лесу–I в розрізі Нововолинськ 
(Волинська обл.). Зафіксовано також наявність 
пилкових зерен цього виду в складі палінофлори 
відкладів алтинівського горизонту (лес III; лужська 
стадія пізнього валдаю) в розрізі Араповичи 
(Чернігівська обл.) (Bolikhovskaya, 1995). 

Зазначимо, що наявні на цей час палео­
флористичні матеріали засвідчують, що найчастіше 
пилкові зерна L.  borealis формували палінофлори 

Участь пилку Linnaea borealis у складі палінофлор відкладів аллереду–голоцену Лісової, Лісостепової зон України та 
Українських Карпат

Participation of pollen of Linnaea borealis in palynofloras of the Alleroed–Holocene deposits of the Forest and Forest-Steppe zones 
of Ukraine, and the Ukrainian Carpathians

Розріз/район/область
Палінофлори відкладів аллереду–голоцену

SA* SB AT BO PB DR–3 AL

Лісова зона, Правобережжя

Стоянів–I/Радехівський/Львівська – +** –*** – – – –

Дорошив/Нестерівський/Львівська – – – + – – +

Скважина Б–46/Золочівський/Львівська + – – – – – –

Звенігород–Коцурівське/ Пустомитівський/Львівська + + – – – – –

Старники/Дубнівський/Рівненська – – – – – + +

Іква– I/Кременецький/Тернопільська – – + – – + –

Лісова зона, Лівобережжя

Кукарінське/Репкінський/Чернігівська – + – + + + –

Романьково/Ямпільський/Сумська – + + + – + +

Лісостепова зона, Правобережжя

Колопотовське/Обухівський/Київська – – + + – – –

Лісостепова зона, Лівобережжя

Чугмак/Драбівський/Черкаська – – – + + + –

Орлиця/Пирятинський/Полтавська – + + – – + –

Лопаньське/Дергачівський/Харківська + + + – – – –

Комарівка/Ізюмський/Харківська – – + – – – –

Українські Карпати

Мішок/Турківський/Львівська + – – – – – –

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.
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(останні 800–1000 років) на рівнинній частині Ук­
раїни. Але встановлено, що L. borealis брав участь 
у формуванні рослинного покриву поблизу розрізу 
Мішок на території Українських Карпат (Bezusko 
et al., 2009). Радіовуглецева дата 280±50 [Кі–15389] 
визначає час, коли цей вид зафіксовано для тери­
торії Регіонального ландшафтного парку "Над­
сянський" (SA–3 час голоцену).

Висновки

У результаті проведеного дослідження уточне­
но морфологічну характеристику пилкових зерен 
L.  borealis. Встановлено, що пилкові зерна варіа­
бельні за розмірами, інші ознаки  – форма, обри­
си, будова апертур, товщина та скульптура екзини 
залишаються сталими, їх можна використовувати 
для визначення пилкових зерен при проведенні 
спорово-пилкового аналізу. Отримані результа­
ти паліноморфологічного дослідження будуть ви­
користані для подальшого порівняння з такими 
представників близькоспоріднених родів родини 
Caprifoliaceae.

На прикладі гляціального релікту Linnaea borealis 
обґрунтовано актуальність його подальшої видової 
ідентифікації у викопному стані з використанням 
нових результатів паліноморфологічних дослі­
джень для цілей палінології відкладів квартеру Пів­
нічної Євразії.

За даними аналізу видового складу паліноф­
лор відкладів верхнього плейстоцену–голоцену 
України визначено ті, що містили пилкові зерна 
L.  borealis. Уперше за узагальненими матеріалами 
комплексних палеофлористичних та радіовугле­
цевих досліджень встановлено просторово-часову 
диференціацію поширення L. borealis упродовж ал­
лереду–голоцену.

Результати узагальнення палеофлористичних 
даних про участь L.  borealis у складі рослинного 
покриву України впродовж пізнього плейстоцену–
голоцену дозволяють не лише суттєво деталізувати 
палеоботанічні реконструкції, але також перспек­
тивно їх ураховувати при вирішенні проблеми по­
ширення реліктових видів у просторі та часі. 

Визначені місцезнаходження L. borealis на тери­
торії сучасних Лісової, Лісостепової зон та Укра­
їнських Карпат можна розглядати як можливі ре­
фугіуми цього реліктового гляціального виду. Важ­
ливим є продовження палеохорологічних (Karpyuk, 
2014), хорологічних (Pryadko, 2011), популяційних 
(Burlaka, 2016) досліджень, присвячених цьому 

Наведені в таблиці результати палеофлористич­
них досліджень засвідчують, що порівняно із су­
часним поширенням L.  borealis у флорі України 
(Chervona knyha..., 2009; Pryadko, 2011) його участь 
у складі рослинного покриву Лісової та Лісосте­
пової зон була суттєво більшою впродовж алле­
реду–голоцену. Важливо, що палеофлористичні 
матеріали дозволяють провести їхнє порівняння з 
відомостями про зниклі місцезнаходження цього 
гляціального релікта, наведені в статті О.І.  Пряд­
ко (Pryadko, 2011). Участь L. borealis у складі рос­
линного покриву на Харківщині в AT, SB та SA 
часи голоцену підтверджують дані по розрізах Ло­
паньське та Комарівка. При цьому слід зауважити, 
що результати комплексних палеопалінологічних 
та радіовуглецевих досліджень відкладів розрі­
зу Лопаньське дозволяють встановити час поши­
рення L. borealis в SB–1 (4300±60 BP [Ки–3054]), 
SB–2 (4030±70 BP [Ки–3053] та SB–3 (2750±40 
BP [Ки–3052]). Отримані дані дали змогу також 
зафіксувати дату – 2210±60 BP [Ки–3051], що ви­
значає межу, після якої цей вид в SA–I час голоце­
ну вже не брав участі в складі рослинного покриву 
поблизу досліджуваного розрізу. На Лівобережжі 
Лісостепової зони існували також окремі місцез­
ростання L. borealis впродовж пізнього дріасу–го­
лоцену (Черкаська та Полтавська обл.) На Право­
бережжі Лісостепової зони палеофлористичні дані 
обґрунтовують участь L.  borealis у складі рослин­
ного покриву в Обухівському р-ні, Київської обл. 
впродовж середнього (AT та SB часи) голоцену. 

Результати палеофлористичних досліджень свід­
чать про наявність місцезростань L. borealis на те­
риторії Ліво- та Правобережжя сучасної Лісової 
зони впродовж аллереду–голоцену (див. таблицю). 
Досить поширеним був цей вид у складі рослин­
ного покриву Малого Полісся (розрізи Стоянів–I, 
Дорошив, скважина Б–46, Старники, Іква–I) і 
також він траплявся на Опіллі (розріз Звеніго­
род–Коцурівське). Радіовуглецева дата 11750±300 
[Ки–1301] фіксує час участі L.  borealis у складі 
рослинних угруповань поблизу розрізу Старники 
в міжстадіалі аллеред. Отримані нами палеофло­
ристичні матеріали також дозволили деталізува­
ти участь L.  borealis у складі рослинного покриву 
впродовж SA часу голоцену. Встановлено, що цей 
вид зрідка брав участь у формуванні рослинності 
в SA–1 та SA–2 часи голоцену. На цей час не має 
палеофлористичних даних про участь його пилко­
вих зерен у складі палінофлор SA–3 часу голоцену 
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надзвичайно цікавому виду, з урахуванням нових 
та узагальнених нами палеофлористичних даних. 

Таким чином, реліктовий статус сучасних лока­
літетів L. borealis в Україні та загалом регресивний 
характер його ареалу на нашій території не викли­
кають сумнівів, а тому включення цього виду до 
"Червоної книги України" з природоохоронним 
статусом "зникаючий" та необхідність суворої охо­
рони виду в Україні, є цілком обґрунтованими, у 
тому числі палеоботанічними свідченнями. 
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(Caprifoliaceae) в Украине: палиноморфологический и 
палеофлористический аспекты. Укр. бот. журн., 2017, 
74(6): 539–547.

Институт ботаники им. Н.Г. Холодного НАН Украины 
ул. Терещенковская, 2, Киев 01004, Украина

С использованием светового и сканирующего элек­
тронного микроскопов исследованы пыльцевые зер­
на Linnaea borealis. Установлено, что пыльцевые зерна 
3(4)-бороздно-оровые, эллипсоидальные, сфероидаль­
ные или сплющенно-сфероидальные по форме, в очерта­
нии с полюса слабо 3-лопастные, округло-треугольные, 
округло-четырехугольные, с экватора эллиптические, 
овальные или округлые; средних и больших размеров. 
Борозды короткие или средней длины, щелевидные; 
мембраны гладкие. Оры нечеткие или четкие, иногда с 
утолщенными краями. Скульптура экзины шипикова­
тая. По обобщенным материалам палеофлористических 
исследований отложений верхнего плейстоцена-голоце­
на Украины реконструирована история распространения 
L. borealis в пространстве и во времени. Использование 
комплексных палеофлористических и радиоуглеродных 
данных позволило обосновать пространственно-вре­
менную дифференциацию распространения L.  borealis 
в течении аллереда–голоцена. На примере L.  borealis 
доказана перспективность использования результатов 
палеофлористических исследований для дальнейшей 
детализации палеоботанических реконструкций, про­
ведения фитопалеохорологических, хорологических ис­
следований, а также разработки проблемы реликтов и их 
рефугиумов.

Ключевые слова: Linnaea borealis, пыльцевые зерна, 
морфология, диагностические признаки, спорово-
пыльцевой анализ

Цимбалюк З.М., Безусько Л.Г. Linnaea borealis 
(Caprifoliaceae) в Україні: паліноморфологічний та 
палеофлористичний аспекти. Укр. бот. журн., 2017, 74(6): 
539–547.

Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України 
вул. Терещенківська, 2, Київ 01004, Україна

З використанням світлового та сканувального електрон-
ного мікроскопів досліджено пилкові зерна Linnaea 
borealis. Встановлено, що пилкові зерна 3(4)-борозно-
орові, еліпсоїдальні, сфероїдальні або сплющено-сферо­
їдальні за формою, в обрисі з полюса слабко 3-лопатеві, 
округло-трикутні, округло-чотирикутні, з екватора еліп­
тичні, овальні або округлі; середніх та великих розмірів. 
Борозни короткі, або середньої довжини, щілиноподібні; 
мембрани гладенькі. Ори нечіткі або чіткі, інколи з по­
товщеними краями. Скульптура екзини шипикувата. 
За узагальненими матеріалами палеофлористичних до­
сліджень відкладів верхнього плейстоцену–голоцену 
України реконструйована історія поширення L.  borealis 
у просторі та часі. Використання комплексних палео­
флористичних та радіовуглецевих даних дозволило об­
ґрунтувати просторово-часову диференціацію поширен­
ня L. borealis впродовж аллереду–голоцену. На прикладі 
L.  borealis доведено перспективність використання ре­
зультатів палеофлористичних досліджень для подальшої 
деталізації палеоботанічних реконструкцій, проведення 
фітопалеохорологічних, хорологічних досліджень, а та­
кож розробки проблеми реліктів та їхніх рефугіумів.

Ключові слова: Linnaea borealis, пилкові зерна, 
морфологія, діагностичні ознаки, спорово-пилковий 
аналіз 


