
ISSN 2226-3063 e-ISSN 2227-9555
Modern Phytomorphology 12: 95–105, 2018

https://doi.org/10.5281/zenodo.1319359

© The Author(s) 2018. Published by Andriy Novikov, State Natural History Museum NAS of Ukraine on behalf of Modern 
Phytomorphology. This is an open access article under the Creative Commons BY-NC-ND license (http://creativecommons.org/
licenses/by-nc-nd/4.0/) freely available on https://phytomorphology.org/ .

CORRESPONDENCE

Spatiotemporal differentiation and distribution patterns of the 
genus Plantago L. (Plantaginaceae) in the plain part of Ukraine 
during the Allerød–Holocene

Вступ

Успішне вирішення багатьох проблем 
сучасної палінології відкладів квартеру 
України передбачає комплексне 
використання результатів палео-

флористичних досліджень, важливим 
етапом яких є видова ідентифікація 
викопного пилку.

При проведенні палінологічних 
досліджень відкладів плейстоцену та 
голоцену актуальним та перспективним 

Lyudmila G. Bezusko *, Zoya М. Tsymbalyuk, Sergei L. Mosyakin

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of Sciences of Ukraine, Tereshchenkivska str. 2, 01004 Kyiv, 
Ukraine; * allagbez25@gmail.com, palynology@ukr.net

Received: 31.01.2018 | Accepted: 29.06.2018 | Published: 23.07.2018

Abstract

Results of an analysis and generalization of data on participation of pollen grains of Plantago 
species (Plantaginaceae) in the collective pollen floras of the Allerød–Holocene deposits of 
the forest, forest-steppe and steppe zones of Ukraine are considered. Five model species 
(P. lanceolata, P. major, P. maxima, P. media and P. urvillei) were identified. It has been found 
that each of model species had its own individual history of distribution in the plain part 
of Ukraine during the Allerød–Holocene, which was caused by natural and anthropogenic 
factors. For pollen grains of each model taxon of Plantago, a set of quantitative and 
qualitative diagnostic characters has been provided, which should be taken into account in 
their identification during the palynological studies of the Pleistocene–Holocene deposits 
of Ukraine and adjacent territories.
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є визначення пилкових зерен 
представників роду Plantago L. (Behre 
1981; Monoszon 1985; Pashkevich 1989; 
Kremenetski 1991; Kalynovych 2001; 
Bezusko et al. 2011; Tsymbalyuk & Bezusko 
2011). Важливо, що видові визначення 
представників цього роду доповнюють 
відомості про склад як природної, 
так і синантропної флори голоцену. 
Ідентифікація фосильного пилку 
Plantago до видового рівня є важливою 
складовою деталізації палеоботанічних 
реконструкцій і з'ясування природних 
та антропогенних змін рослинного 
покриву минулого.

Для якісної інтерпретації 
палінологічних даних під час 
палеоботанічних реконструкцій вкрай 
необхідні спеціальні паліноморфологічні 
дослідження сучасних рослин (Bezusko 
& Bezusko 2002; Bezusko et al. 2011; 
Tsymbalyuk & Bezusko 2011; Mosyakin 
et  al. 2017). Базовими у практиці 
спорово-пилкового аналізу завжди 
були і залишаються дані, отримані з 
застосуванням світлової мікроскопії 
(Monoszon 1973, 1976, 1985; Artyushenko 
& Romanova 1984; Romanova & Bezusko 
1987). Однак, вдосконалена методика 
передбачає також використання 
методів сканувальної електронної 
мікроскопії. Найвищий рівень якості 
отриманих паліноморфологічних 
даних досягається при поєднанні цих 
двох методів мікроскопії (Tsymbalyuk 
et  al. 2005; Tsymbalyuk & Bezusko 
2017a, 2017b; Tsymbalyuk & Mosyakin 
2013). Слід особливо наголосити на 
важливості паліноморфологічних 
досліджень для таксонів, пилок яких 
може бути визначений до видовго рівня 
у викопному стані (Bezusko & Bezusko 
2002; Bezusko et al. 2011; Tsymbalyuk 
et  al. 2008, 2012). У цьому контексті 

видові визначення фосильного пилку 
роду Plantago суттєво розширюють 
можливості використання результатів 
палеопалінологічних досліджень в 
палеофлористиці, палеофітоценології, 
палеоекології та палеофітохорології.

Саме тому метою статті було  
проаналізувати списки видового 
складу роду Plantago у палінофлорах 
відкладів аллереду–голоцену лісової, 
лісостепової та степової зон України; 
визначити модельні таксони; 
реконструювати поширення цих 
видів у просторі та часі; узагальнити 
діагностичні ознаки пилкових зерен, 
які перспективно використовувати 
для видової ідентифікації у практиці 
палеопалінологічних досліджень.

Матеріали і методи досліджень

Базовим палеофлористичним 
матеріалом стали отримані нами 
викопні палінофлори видового рівня 
для 29 розрізів, розташованих на 
території сучасних правобережних 
та лівобережних частин лісової, 
лісостепової та степової зон України. 
Ми також опрацювали публікації 
палеофлористичних досліджень з 
видовими визначеннями представників 
роду Plantago. При ідентифікації 
викопних пилкових зерен видів 
роду Plantago використовувались 
діагностичні ознаки, наведені в 
другому томі визначника пилку та спор 
Європейської частини колишнього 
СРСР (Kupriyanova & Aleshina 1978) та 
спеціальні паліноморфологічні розробки 
М.Х. Моносзон (Monoszon 1985).

Для паліноморфологічних 
досліджень був використаний матеріал 
з Національного гербарію України (KW). 
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Для дослідження пилкових зерен під 
світловим мікроскопом (Biolar) матеріал 
обробляли за стандартною ацетолізною 
методикою (Erdtman 1952). Для вивчення 
пилку під сканувальним електронним 
мікроскопом (JSM-6060 LA), матеріал 
фіксували у 96 % етанолі та напилювали 
шаром золота за стандартною 
методикою. Описували пилкові зерна 
з використанням загальноприйнятої 
термінології (Kupriyanova & Aleshina 1972; 
Punt et al. 1994; Tokarev 2002) з окремими 
модифікаціями (Tsymbalyuk & Mosyakin 
2013). Постійні препарати пилкових 
зерен зберігаються в палінотеці KW-P 
(Bezusko & Tsymbalyuk 2011).

Результати та їх обговорення

Палеофлористичні дослідження

Палінологічні дослідження відкладів 
аллереду–голоцену рівнинної частини 
України показали, що рід Plantago на цій 
території представлений п'ятьмя видами 
– P. lanceolata L., P. major L., P. maxima Jacq., 
P.  media L. та P.  urvillei Opiz. (Pashkevich 
1977, 1981, 1989; Kremenetski 1991, 1995; 
Bolikhovskaya 1995; Bezusko & Kotova 
1997; Bezusko 1998; Bezusko & Tichonenko 
1999; Kalynovych 2000, 2001; Kalynovych & 
Harmata 2001; Resler et al. 2002; Elovicheva 
2003; Harmata et al. 2006; Kalinovyč 
et  al. 2006; Horbanenko & Pashkevych 
2010; Andrieieva 2011; Bezusko 2012, 2013; 
Bezusko & Mosyakin 2016; Bezusko et  al. 
2002, 2009, 2011, 2012; Chumak 2012; 
Mosyakin et al. 2017). Однак, ми вважаємо 
доцільним акцентувати увагу на певній 
фрагментарності палеофлористичних 
матеріалів, які потребують проведення 
подальших досліджень в галузі саме 
видової ідентифікації викопних 
пилкових зерен Plantago.

Зазначимо, що в сучасній флорі 
України P.  lanceolata поширений на 
лісових галявинах, на трав’янистих 
та кам’янистих схилах, а також в 
рудеральних оселищах; P.  major 
трапляється переважно на забур’янених 
місцях, вздовж доріг, в посівах та на 
луках; P.  media росте на луках (у тому 
числі остепнених), в розріджених 
лісах, на трав’янистих схилах та вздовж 
доріг; P.  maxima зрідка трапляється на 
солонцюватих луках на півдні Лісостепу 
та в Степу; P.  urvillei досить часто бере 
участь у формуванні степових та 
остепнених лучних фітоценозів, а також 
трапляється на кам’янистих схилах, 
переважно у південних (рідше північних) 
районах лісостепової зони, у степовій 
зоні, у степовому та передгірному Криму 
та зрідка – на території Закарпаття 
(Prokudin 1987).

Отримані палеофлористичні дані 
дозволяють реконструювати поширення 
цих модельних видів Plantago у просторі 
та часі (Табл. 1).

Можна дійти висновку, що у 
кожного з п’яти модельних видів 
була своя індивідуальна історія 
поширення на рівнинній частині 
України впродовж аллереду–голоцену, 
спричинена як природними, так і 
частково антропогенними факторами. 
Наприклад, отримані нами результати 
палеофлористичних досліджень 
свідчать про значне просування P. urvillei 
в північному напрямку впродовж 
пізнього дріасу (стадіал останнього 
кліматичного ритму пізньольодовиків’я) 
та в пребореальний час голоцену на 
правобережжі та лівобережжі лісової та 
лісостепової зон України. У бореальний 
час голоцену P. urvillei вже не брав 
помітної участі у формуванні рослинного 
покриву лісової та правобережжя 



98  Bezusko et al.

Modern Phytomorphology 12, 2018

Таксон
Палінофлори відкладів аллереду–
голоцену

SA SB AT BO PB DR–3 AL

Лісова зона, Правобережжя

P. lanceolata + + + + + – +

P. major + + + + – – –

P. media + + – – – – –

P. urvillei – – – – + + –

Лісова зона, Лівобережжя

P. lanceolata + + + + + + –

P. major + – – – + + –

P. media + + – – – – –

P. urvillei – – – – + + –

Лісостепова зона, Правобережжя

P. lanceolata + + + + + – +

P. major + – – – – – +

P. media + + + – – – –

P. urvillei – – – – + + +

Лісостепова зона, Лівобережжя

P. lanceolata + + + – + + –

P. major + + + + – + –

P. maxima – + – – – – –

P. media + + + – – + –

P. urvillei + + – + + + –

Степова зона, Правобережжя

P. lanceolata + + + – – – –

P. major + + + – – – –

P. maxima – + – – – – –

P. media + – – – – – –

P. urvillei + + – + – – –

Степова зона, Лівобережжя

P. lanceolata + – + – – – –

P. major + – + – – – –

P. maxima + – + – – – –

P. media + – – – – – –

P. urvillei + – + – – – –

Table 1. Pollen participation of Plantago species 
in collective palynofloras of the Allerød–Holocene 
deposits in the plain part of Ukraine.

Таблиця 1. Участь пилку видів роду Plantago в 
колективних палінофлорах відкладів аллереду–
голоцену рівнинної частини України.

лісостепової зон. Трапляється цей 
вид у складі рослинних угруповань на 
лівобережжі лісостепової (BO, SB та SA 
часи голоцену) і правобережжі (BO, SB 
та SA часи голоцену) та лівобережжі 
(AT та SA часи голоцену) степової зон. 
Поширення P.  urvillei в аллереді – 
ранньому голоцені свідчить про його 
можливу участь у складі перигляціальних 
рослинних угруповань на території 
лісової та правобережжі лісостепової 
зон. Розпад перигляціального комплексу 
на цих територіях для P.  urvillei та для 
деяких інших степових видів (наприклад, 
Hippophaë rhamnoides L., Kochia prostrata 
(L.) Schrad., Krascheninnikovia ceratoides 
(L.) Gueldenst.) фіксується на межі 
бореального та атлантичного часів 
голоцену. Зазначену межу можна 
розглядати як додатковий критерій в 
паліностратиграфії відкладів голоцену 
(Bezusko & Mosyakin 2016).

Plantago lanceolata брав участь у складі 
рослинного покриву впродовж аллереду 
на території правобережної частини 
лісової та лісостепової зон, а P.  major – 
на правобережжі лісостепової зони. 
У  пізньому дріасі P.  lanceolata та P. major 
були поширені також на лівобережжі 
лісової та лісостепової зон, а P. media – на 
лівобережжі лісостепової зони.

Слід наголосити, що на цей час 
найбільше обґрунтовується поширення 
зазначених видів роду Plantago для 
голоцену (останні 10300 років). 
Зокрема, P.  lanceolata найчастіше був 
представлений у складі рослинного 
покриву правобережжя та лівобережжя 
лісової та лісостепової зон впродовж 
раннього, середнього та пізнього 
голоцену. Для правобережжя та 
лівобережжя степової зони участь цього 
виду підтверджена для середнього 
та пізнього голоцену. Однак, немає 
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підтвердження поширення P. lanceolata на 
території лівобережжя лісостепової зони 
для BO часу в ранньому голоцені, а також 
на лівобережжі степової зони впродовж 
SB часу середнього голоцену.

Участь P. major у формуванні 
рослинних угруповань голоцену 
підтверджена для правобережжя (BO, 
AT, SB та SA часи) і лівобережжя (PB та 
SA часи) лісової та лівобережжя (BO, 
AT, SB та SA часи) лісостепової зон. Для 
правобережжя та лівобережжя степової 
зони участь цього виду обґрунтована 
для середнього та пізнього голоцену. Не 
підтверджено тільки участь P.  major на 
лівобережжі степової зони впродовж SB 
часу середнього голоцену.

Plantago media траплявся в складі 
рослинного покриву правобережжя та 
лівобережжя лісової зони впродовж SB 
і SA часів голоцену. На правобережжі 
і лівобережжі лісостепової зони цей 
вид був поширений в AT, SB та SA часи 
голоцену. У формуванні рослинного 
покриву лівобережжя та правобережжя 
степової зони участь P. media зафіксована 
для SA часу голоцену.

У голоцені участь P. maxima у 
формуванні рослинних угруповань 
підтверджена для лівобережжя (SB час) 
лісостепової, а також правобережжя 
(SB час) і лівобережжя (AT, SA часи) 
степової зон.

Слід наголосити, що наведені вище 
палеофлористичні дані про поширення 
п’яти модельних видів Plantago впродовж 
аллереду–голоцену перспективно 
враховувати при реконструкції як 
природних, так і антропогенних змін 
рослинного покриву на рівнинній 
частині України і на суміжних 
територіях. Наприклад, присутність у 
складі викопних палінофлор P. lanceolata, 
P.  major та P.  media дозволяє не лише 

говорити про антропогенний вплив, а 
й суттєво його деталізувати. За цими 
даними ми можемо обґрунтувати 
поширення в просторі та часі угруповань 
синантропних видів. Залучення до 
палеофлористичних реконструкцій 
модельних видів роду Plantago дозволяє з 
більшою достовірністю реконструювати 
поширення степових (P. urvillei), лучних 
та лучностепових (P. media) угруповань, а 
також ценозів засолених лук (P. maxima).

Паліноморфологічні дослідження
Детальні описи пилкових зерен 
видів роду Plantago наведено в атласі-
монографії (Tsymbalyuk & Mosyakin 
2013). У цій статті деталізовано лише 
діагностичні ознаки пилкових зерен 
модельних таксонів з використанням 
методів світлової (СМ) та сканувальної 
електронної (СЕМ) мікроскопії.

Plantago lanceolata (Рис. 1 A–D; Рис. 2 A)
СМ. Пилкові зерна (п. з.) 8–12-порові, 

сфероїдальні, в обрисах округлі, 
(21,3)  22,6–26,6  (27,9) у діаметрі. Пори 
2,7–4,0  мкм у діаметрі, з чітким 
обідком і кришечкою. Екзина 1,1–1,6 
мкм завтовшки. Скульптура екзини 
дрібногорбкувата. 

СЕМ. Скульптура екзини 
шипикувато-дрібногорбкувата, зрідка 
згладжено-горбкувата. Горбочки 
дрібні, зрідка згладжені, 0,6–0,8  мкм у 
діаметрі, з шипиками розташованими 
на відстані 0,1–0,5 мкм один від одного. 
Пори з кришечкою та чітким, широким 
обідком, 1,4 мкм завширшки.

Досліджений зразок. м. Київ, Осокорки, 
заплава на лівому березі Дніпра (пісок), 
напроти ГРЕС (на правому березі). 
15.06.1993, А.П.  Ільїнська, М.В.  Шевера 
(KW 34736).
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Рисунок 1. Пилкові зерна роду Plantago (світлова мікроскопія): A–D – P. lanceolata; E–H – P. major; 
I–L – P. maxima; M–P – P. media; Q–T – P. urvillei. Масштабна лінійка – 10 мкм.

Figure 1. Pollen grains of Plantago (light microscopy): A–D – P. lanceolata; E–H – P. major; I–L  –  P.  maxima; 
M–P – P. media; Q–T – P. urvillei. Scale bars – 10 µm.
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Plantago major (Рис. 1 E–H; Рис. 2 B)

СМ. П. з. (4) 6–10-порові, сфероїдальні, 
в обрисах округлі, 19,9–23,9  мкм у 
діаметрі. Пори 2,7–3,3  мкм у діаметрі, з 
нечіткими, зрідка непомітними краями, 
порові мембрани горбкуваті. Екзина 
1,3–1,6 мкм завтовшки. Скульптура 
екзини дрібногорбкувата, горбочки 
чіткі, створюють на поверхні сітчастий 
рисунок.

СЕМ. Скульптура екзини шипикувато-
дрібногорбкувата. Горбочки дрібні, 
зрідка зливаються своїми основами, 
утворюючи більші, 0,6–1,5  мкм у 
діаметрі, на горбочках розташовані 
шипики на відстані 0,1–0,2 мкм один від 
одного. Порові мембрани горбкувато-
шипикуваті.

Досліджені зразки. 1. м. Київ, Осокорки, 
заплава на лівому березі Дніпра (пісок), 
напроти ДРЕС (на правому березі). 
15.06.1993. А.П.  Ільїнська, М.В.  Шевера 
(KW  34735). 2. Україна. Чернігівська обл., 
Бобровицький р-н, околиці с. Нова Басань. 
На піщаному кар'єрі, вздовж дороги. 
25.07.2002. А.П.  Ільїнська, О.А.  Футорна, 
І.І. Дяченко, Л.М. Ниценко (KW).

Plantago maxima (Рис. 1 I–L; Рис. 2 C, D)
СМ. П. з. (4) 6–8-порові, сфероїдальні, 

в обрисах округлі, 18,6–22,6  (23,9)  мкм 
у діаметрі. Пори 2,4–2,7  мкм у 
діаметрі, з нечіткими, нерівними, 
зрідка непомітними краями, порові 
мембрани горбкуваті. Екзина 1,1–
2,4 мкм завтовшки. Скульптура 
екзини великогорбкувата, горбочки 
чіткі, створюють на поверхні сітчастий 
рисунок.

СЕМ. Скульптура екзини шипикувато-
великогорбкувата. Горбочки великі, 
зрідка зливаються своїми основами, 
утворюючи більші, 0,8–1,5 мкм у діаметрі, 
на поверхні горбочків розташовані дрібні 

шипики на відстані 0,1–0,2 мкм один від 
одного. Порові мембрани горбкувато-
шипикуваті.

Досліджені зразки. 1. Кіровоградська обл., 
Новгородківський р-н, Митрофанівська 
балка. Засолена лука на березі ставу. 
21.07.1995. Т.Л. Андрієнко, О.І. Прядко (KW). 
2. [Росія] Хакасская авт. обл., Боградский 
р-н. Окр. с.  Бей-Булук, залежь. 27.1968. 
Н. Мизева, С. Бакина (KW).

Plantago media (Рис. 1 M–P; Рис. 2 E)
СМ. П.  з. (4)  6–10-порові, 

сфероїдальні, в обрисах округлі, 
(18,6)  19,9–26,6  мкм у діаметрі. Пори 
2,7–5,3  мкм у діаметрі, з нечіткими, 
нерівними, зрідка непомітними краями, 
порові мембрани горбкуваті. Екзина 
1,3–2,4 мкм завтовшки. Скульптура 
екзини великогорбкувата, горбочки 
чіткі, створюють на поверхні сітчастий 
рисунок.

СЕМ. Скульптура екзини шипикувато-
великогорбкувата. Горбочки великі, 
1,5–2,0  мкм у діаметрі, з шипиками 
розташованими на відстані 0,3–0,4  мкм 
один від одного. Порові мембрани 
горбкувато-шипикуваті.

Досліджені зразки. 1.  Рівненська 
обл., Дубенський р-н, с.  Молодіжне, 
східні околиці, по краю лісопосадки, 
біля залізниці VH  554. 18.05.2002. 
В.І.  Гончаренко. (KW  014075). 2.  Україна. 
Тернопільська обл., м. Кременець. Поблизу 
школи-інтернату. 6.07.2003. Буркальова, 
Красиленко, Герасимчук (KW).

Plantago urvillei (Рис. 1 Q–T; Рис. 2 F)
СМ. П.  з. (4)  6–10  (12)-порові, 

сфероїдальні, в обрисах округлі, 
(19,9)  21,3–26,6  мкм у діаметрі. Пори 
2,7–5,3  мкм у діаметрі, з нечіткими 
або чіткими краями, порові мембрани 
горбкуваті, горбочки дуже чіткі. Екзина 
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1,3–2,4 мкм завтовшки, дуже чітка. 
Скульптура екзини великогорбкувата, 
горбочки чіткі, утворюють на поверхні 
сітчастий рисунок.

СЕМ. Скульптура екзини шипикувато-
великогорбкувата. Горбочки великі, 
зрідка зливаються своїми основами, 
утворюючи більші, 1,7–2,0  мкм у 

Рисунок 2. Скульптура екзини пилкових зерен роду Plantago (сканувальна електронна мікроскопія). 
Шипикувато-дрібногорбкувата: A – P. lanceolata; B – P. major. Шипикувато-великогорбкувата: C, D – P. maxima; 
E – P. media; F – P. urvillei.

Figure 2. Exine sculpture of Plantago pollen grains (scanning electron microscopy). Spinulose-microturbeculate: 
A – P. lanceolata; B – P. major. Spinulose-macroturbeculate: C, D – P. maxima; E – P. media; F – P. urvillei.
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діаметрі, з шипиками розташованими на 
відстані 0,1 мкм один від одного. Порові 
мембрани горбкувато-шипикуваті.

Досліджені зразки. 1.  Сумська обл., 
Лебединський р-н, заповідник 
“Михайлівська цілина”. Плато. 9.VI.1959. 
З.А.  Саричева, Л.Г.  Оляницька (KW). 
2.  Закарпатська обл., Ужгородський 
р-н, с.  Кам’яниця-Невицьке. На схилах. 
8.VI.1970. О. Дубовик (KW).

Результати паліноморфологічного 
аналізу показали, що серед досліджених 
видів найбільш вирізняються пилкові 
зерна P. lanceolata, які характеризуються 
чітким обідком та кришечкою 
(Рис.  1  A–D; Рис.  2  A), чого не виявлено 
в інших видів. Серед решти видів 
вирізняються пилкові зерна P. major, які 
мають шипикувато-дрібногорбкувату 
скульптуру екзини (Рис. 1 E–H; Рис. 2 B), 
та пилкові зерна P. maxima, які мають 
менший діаметр пор (Рис.  1  I–L). 
Пилкові зерна близько споріднених 
видів P.  media та P.  urvillei подібні, але у 
P. urvillei чіткіші пори та екзина, а також 
скульптура порових мембран та екзини 
(Рис. 1 Q–T).

Висновки

Нами вперше наведено узагальнені 
результати палеофлористичних 
досліджень для п’яти модельних видів 
роду Plantago (P. lanceolata, P.  major, 
P.  maxima, P. media та P. urvillei) та для 
кожного з них реконструйована 
історія поширення на рівнинній 
частині України в просторі та 
часі. Ці дані дозволяють суттєво 
деталізувати картину змін флори 
та рослинності минулого. Наведені 
приклади обґрунтовують особливу 

важливість їхнього використання при 
внесенні коректив до реконструкцій 
як природних, так і антропогенних 
перебудов рослинного покриву на 
досліджуваній території впродовж 
основних періодів аллереду–
голоцену. Узагальнено кількісні та 
якісні діагностичні ознаки пилкових 
зерен модельних видів роду Plantago, 
використання яких є перспективним 
при видовій ідентифікації викопного 
пилку під час спорово-пилкового аналізу.
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