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Cymbochasma borysthenica (Pall. ex Schlecht.) Klokov 
et Zoz (Orobanchaceae) — понтичний диз’юнктивний 
реліктовий ендемічний вид, спорадично пошире-
ний на півдні степової зони України та Сало-Ма-
ницькому вододілі р. Дону (Росія) (Дохман, 1930; 
Демина, 1990; Кучеревський, 2001, 2004; Бойко, 2005). 
Вид занесений до «Червоної книги України» (2009), 
«Красной книги Российской Федерации» (2010), 
«Європейського списку рідкісних та зникаючих 
видів рослин» (European Red List, 1991) і потребує 
індивідуальної охорони, що неможливо без усебіч-
ного вивчення його біології. Ми провели комплек-
сні хорологічні, біоморфологічні, еколого-цено тич-
ні, онтогенетичні та популяційні дослідження C. bo-
rysthenica (Кучеревський, 1986, 1992, 1994, 2004; Ку-
черевський та ін., 2011). Наводимо результати ви-
вчення великого життєвого циклу цього виду.

Об’єкти та методика дослідження

Особливості великого життєвого циклу C. borys the-
nica вивчали у 18 природних популяціях Дніпропет-
ровської, Херсонської та Миколаївської областей 
і в інтродукційній популяції Криворізького бота-
нічного саду Національної академії наук України 
(КБС). Початкові стадії онтогенезу виду досліджу-
вали в лабораторних умовах. Насіння, зібране в 
природних популяціях, висівали у чашки Петрі на 
зволожений фільтрувальний папір у розчин агар-
агару та у вегетаційні посудини з чорноземом зви-
чайним 07.07.2010 р. Частину сіянців C. borysthenica 
було висаджено восени у відкритий ґрунт на до-
слідній ділянці «Рідкісні та зникаючі види рослин» 
КБС. Категоризацію вікових станів здійснено за 
схемою вікових стадій морфогенезу насіннєвих рос-
лин Ю.Л. Нухімовського (1997). Вікові стани виз-
начали згідно з розробками Т.О. Работнова (1950, 
1960), О.О. Уранова (1973), О.В. Смірнової (1967). 
Підземні органи та особливості вегетативного роз-

множення вивчали за методикою М.С. Шалита (1960). 
Морфологічні терміни вживаються відповідно до 
«Атласу з описової морфології вищих рослин» (Фе-
доров и др., 1962; Артюшенко, Федоров, 1986; Ар-
тюшенко, 1990). Матеріали з морфогенезу C. bo rys-
thenica зберігаються в гербарії та фототеці КБС.

Результати дослідження та їх обговорення

Згідно з класифікацією життєвих форм рослин 
І.Г. Серебрякова (1964) C. borysthenica, за нашими 
спостереженнями, належить до літньозелених, без-
розеткових, стрижневокореневих, каудексово-коре-
не во паросткових, вегетативно рухливих трав’я нис-
тих полікарпіків. Дослідження онтоморфогенезу ок-
ремих життєвих форм різних видів, зокрема C. bo rys-
thenica, потребує особливого підходу. Так, вивчаю чи 
особливості онтоморфогенезу вегетативно рух ливих 
рослин, Й.М. Берко (1976) розробив власну схему 
періодизації великого життєвого циклу цієї групи 
рослин. Він виокремив такі вікові категорії: 1) віко-
вий стан особини насіннєвого походження; 2) ві ко-
вий стан особини вегетативного походження; 3) ві-
ковий стан кондивіда; 4) віковий період кон ди-
віда; 5) віковий підцикл кондивіда; 6) віковий цикл 
кондивіда.

Загалом в онтоморфогенезі вегетативно рухли-
вих рослин виділяють два якісно відмінних вікових 
підцикли: аклональний, що охоплює час розвитку 
особини насіннєвого походження, і клональний, 
який починається з вегетативного розмноження та 
утворення клону і яким завершується великий жит-
тєвий цикл (Нухимовский, 1997).

У результаті наших досліджень у великому жит-
тєвому циклі C. borysthenica виділено 2 підцикли, 2 
періоди, 5 етапів та 10 фаз вікових станів.

АКЛОНАЛЬНИЙ ПІДЦИКЛ

І. Ембріональний період
1. Пренатальний етап (pn) започатковується зап лід-
ненням і триває до повного дозрівання плодів. Цві-
тіння C. borysthenica починається в середині квітня 
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і закінчується на початку травня. Плоди дозрівають 
наприкінці травня — на початку червня. Плоди — ко-
робочки. Квітки двостатеві, по 2—4 у пазухах нижніх 
листків, розташовані при основі пагона. Оцвітина за-
лишається при плодах до їх осипання (рис. 1: 1).

Індикаторна ознака — запліднений насінний за-
чаток або зріле насіння містяться у структурі бать-
ківської рослини.

2. Латентний етап (lt) починається від моменту 
утворення насіння і самостійного його існування у 
стані спокою. Насіння у C. borysthenica тривалий 
час міститься всередині плодів. 

Плід C. borysthenica — суха видовженояйцеподіб-
на, шкірясто-дерев’яниста коробочка (рис. 1: 2, а). 
Кожний плодолисток, як і в більшості представни-
ків Orobanchaceae (Терехин, Никитичева, 1981; Крав-

Рис. 1. Великий життєвий цикл C. borysthenica (аклональний підцикл): 1 — пренатальний етап (pn) — зріле насіння; 2 — ла-
тентний етап (lt): a, b — відокремлені від батьківської особини плоди і насіння; 3 — віргінільний етап (v): преювенільна фаза 
(pj), проросткова підфаза — a, b, c, d; підфаза сходів — e, f; g — ювенільна фаза (j); h — іматурна фаза (im)

Fig. 1. Greater life cycle of C. borysthenica (aclonal subcycle): 1 — prenatal stage (pn) — mature seed; 2 — latent stage (lt): a, b — fruits 
and seeds separated from an individual; 3 — virginile stage (v): prejuvenile phase (pj), seedling subphase — a, b, c, d; germinated 
subphase — e, f; g — juvenile phase (j), h — immature phase (im)
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цова, Котельникова, 2011), має по дві прості пла-
центи, проте у C. borysthenica вони зростаються між 
собою та з плацентами суміжних плодолистків, ут-
ворюючи по два гнізда, завдяки чому складається 
враження чотиригніздої коробочки (Кучеревський 
та ін., 2011). На місці зростання плодолистків утво-
рюється комісуральний шов. З боку спинки добре 
помітний корональний шов, утворений середньою 
жилкою плодолистка. Довжина коробочки стано-
вить у різних популяцій 8,00 ± 0,48—9,24 ± 0,43 мм, 
ширина з боку комісурального шва — 4,28 ± 0,27—
5,69 ± 0,25 мм, з боку коронального шва — 3,06 ± 0,21—
4,56 ± 0,22 мм.

Коробочки септицидні, розкриваються більш-
менш повно по лінії зростання плодолистків, для 
них характерне гідрохазичне розкриття. 

Насінини C. borysthenica ланцетновидовжені, вузь-
кокрилі, на поперечному зрізі невиразно-три кут-
ні, завдовжки 4,35 ± 0,15—4,75 ± 0,23 мм та зав-
ширшки 1,47 ± 0,14—1,78 ± 0,07 мм. Вага 100 насі-
нин — 0,144 г (рис. 1: 2, b). 

Індикаторна ознака — відділене від батьківської 
особини насіння в стані спокою.

ІІ. Епіембріональний період

3. Віргінільний (прегенеративний) етап (v). Прею-
венільна фаза (p). Включає дві підфази — пророс-
тки та сходи. Проростання насіння надземне. На-
ростання пагона моноподіальне. Проростки спо-
стерігаємо на 4—7 добу (рис. 1: 3, a, b, c, d). На 
10—12 добу з’я вляються сім’ядолі. Гіпокотиль 9,5—
13 мм завдовжки. Сім’ядолі овальні, зелені, зав-
довжки 5,5—6,1 мм, завширшки 2,5—3,5 мм. Го-
ловний корінь завдовжки 0,5—3 мм. Фіксуються 
зачатки бічних коренів, зав довжки близько 1,5 мм, 
на 15—18 добу — зачатки пер ших листків, росли-
ни переходять у підфазу сходів. Листки супротив-
ні, лінійно-ланцетні, близькі за формою до дорос-
лих рослин. Наприкінці вегетації надземний пагін 
має висоту 10—15 см і несе 20—25 пар листків 
(рис. 1: 3, e, f). Пагін зелений, у нижній частині 
спостерігаються ознаки здерев’яніння. Сім’я долі 
зберігаються до кін ця вегетації. У пазухах асимі-
люючих листків річ ного пагона формуються па-
зушні бруньки. В осін ньо-зимовий період нез-
дерев’яніла частина пагона відмирає. Бруньки за-
лишаються ли ше в пазухах ниж ніх листків при 
основі стебла і мають декілька покривних лусок. 
Головний корінь із бічними коренями 2—3 поряд-
ку. Стеблова частина проростка, завдяки інтен-

сивному інтеркалярному росту гіпокотиля і голов-
ного кореня та контракти ль ності головного коре-
ня, заглиблюється у ґрунт.

Індикаторна ознака — асимілюючі сім’ядолі, що 
зберігаються до кінця вегетації.

Ювенільна фаза (j). Рослини другого року життя 
(рис. 1: 3, g). Два пазушні пагони відростають навес-
ні. Наприкінці вегетації вони заввишки 10—15 см. 
Нижні листки лускоподібні, верхні — асимілюючі, 
за формою близькі до таких у дорослих рослин. У 
пазухах нижніх листків закладаються бруньки, верх-
ня частина пагона відмирає. Спостерігається кущін-
ня на рівні приземної здерев’янілої частини паго-
на. Триває контрактильність головного кореня, що 
сприяє зануренню каудексу в ґрунт. Каудекс орто-
тропний. Тривалість фази — 1—2 роки.

Індикаторні ознаки — розвиток 4—8 пагонів із па-
зушних бруньок, кущіння.

Іматурна фаза (im). Рослини 3—5 років життя 
(рис. 1: 3, h). Розвиток пагонів (4—10) із пазушних 
бруньок на приземній здерев’янілій частині паго-
нів. На каудексі починають утворюватися бруньки 
відновлення. На базальній частині головного коре-
ня формуються спеціалізовані горизонтальні коре-
ні з додатковими бруньками та коренями.

Віргінільна фаза (v). В наземній частині рослини 
близькі до іматурних, проте на каудексі збільшу-
ється кількість бруньок відновлення і починається 
його галуження. Деякі бруньки започатковують па-
гони відновлення. На підземній частині цих паго-
нів листки лускоподібні, на надземній — асимі-
люючі. У пазухах підземних лускоподібних листків 
закладаються бруньки, які тривалий час можуть 
перебувати в стані спокою. На горизонтальних ко-
ренях починають активно розвиватися додаткові 
корені та кореневі паростки, які згодом можуть 
розростися у парціальні кущі. Кореневі паростки 
втрачають зв’язок із головним коренем, їхнє ку-
щіння відбувається як за рахунок розвитку пазуш-
них бруньок надземної частини, так і пробудження 
деяких сплячих пазушних бруньок на підземній 
його частині. Рослина починає розмножуватися ве-
гетативно, утворюються клони. На цьому етапі осо-
бина насіннєвого походження започатковує кло-
нальний підцикл синонтогенезу.

Індикаторні ознаки — відсутність генеративних 
органів, розгалужений каудекс, вегетативне роз-
множення, клонування.

Отже, розглянуті вікові стани особин насіннєво-
го походження до початку їх вегетативного роз-
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множення належать до аклонального періоду роз-
витку. Перехід аклональної особини C. borysthenica 
до вегетативного розмноження й утворення клону 
може відбуватися, як виняток, у віргінільній фазі 
віргінільного етапу, але здебільшого — в ініці-
матурній фазі матурного етапу онтогенетичного 
розвитку. При цьому утворюються численні різно-
вікові покоління особин, які формують клон. У по-
дальшому особину насіннєвого походження (акло-

ніст) та генетично пов’язану з нею систему різно-
вікових поколінь особин клону (клоністи) ми роз-
глядатимемо як кондивід. 

КЛОНАЛЬНИЙ ПІДЦИКЛ

4. Матурний (генеративний) етап (g.). Розпочина-
ється з утворення генеративних органів. Зазвичай 
він поділяється на ініціматурну, медіматурну та фі-
німатурну фа зи, які, за Т.О. Работновим (1960), від-

Рис. 2. Великий життєвий цикл C. borysthenica (клональний підцикл): 1 — фрагмент клону; 2 — матурний етап (g): а — ініці-
матурна фаза (молоді генеративні) (g

1
); b — медіматурна фаза (зрілі генеративні) (g

2
); 3 — фрагмент горизонтального кореня 

з кореневими паростками; 4 — горизонтальний корінь зі сплячими бруньками (а) та додатковими коренями (b)

Fig. 2. Greater life cycle of C. borysthenica (clonal subcycle): 1 — fragment of a clone; 2 — mature stage (g): a — initimature phase 
(young generative plants) (g1); b — medimature phase (mature generative plants) (g2); 3 — fragment of a horizontal root with root 
shoots; 4 — horizontal root with sleeping buds (а) and additional roots (b)
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повідають молодим, зрілим та старим генератив-
ним особинам (рис. 2).

Перехід аклональної особини до вегетативного 
розмноження супроводжується якісними змінами 
у великому життєвому циклі рослин. Надалі ми ак-
центуватимемо увагу на особливостях вікових ста-
нів особин: насіннєвого розмноження, вегетатив-
ного походження та кондивіда в цілому.

Ініціматурна фаза (молоді генеративні рослини) 
(g

1
). До цієї групи відносимо особини насіннєвого 

походження з 2—10 генеративними пагонами, го-
ловним коренем та пов’язану з нею систему різно-
вікових парціальних кущів (рис. 2: 2, а). Особина-
аклоніст цієї фази перебуває у стані активного ку-
щіння як за рахунок надземної, так і підземної час-
тин каудексу. Починається або триває активне фор-
мування парціальних кущів різного віку. У цій фазі 
особина-аклоніст може існувати до 5 років. Осо-
бини-клоністи перебувають у різновікових онтоге-
нетичних станах віргінільного етапу синонтогене-
зу. Загалом для кондивіда характерний стан моло-
дого клону, якому притаманні молода генеративна 
особина насіннєвого походження та різновікові 
віргінільні особини вегетативного походження.

Індикаторні ознаки — особина-аклоніст перебу-
ває у репродуктивній фазі розвитку; 2—10 генера-
тивних пагонів становлять близько 90 % від загаль-
ної кількості пагонів. Парціальні кущі різного віку 
перебувають у вегетативному стані, кондивід — у 
стані молодого клону.

Медіматурна фаза (зрілі генеративні рослини) 
(g

2
) (рис. 2: 2, b). До цієї вікової групи рослин ми 

відносимо особину насіннєвого походження, з 11—
25(35) генеративними пагонами, кількість яких бі-
льше 90 % загальної кількості пагонів у кущі, та 
генетично пов’язану з нею систему різновікових 
парціальних кущів, що можуть перебувати у таких 
фазах розвитку: молоді вегетативні, молоді генера-
тивні та зрілі генеративні. Триває активне кущіння 
аклональної та клональних особин: аклональної — 
за рахунок розгалуження надземної та підземної 
частин каудексу. Віргінільні особини-клоністи запо-
чатковують генеративну стадію розвитку. Спосте-
рігається активне кущіння парціальних кущів (рис. 
2: 3, 4). Кондивід перебуває у зрілому віковому ста-
ні, в якому представлені віргінільні, молоді та зрілі 
генеративні особини.

Індикаторні ознаки — аклональна особина пе-
ребуває у репродуктивній фазі розвитку; в кущі — 
11—25(35) генеративних пагонів. Частка генера-

тивних пагонів перевищує 90 % від їхньої загальної 
кількості. Клональні особини перебувають у віргі-
нільній, молодій та зрілій генеративних фазах роз-
витку. Клон — у зрілому віковому стані.

Фініматурна фаза (старі генеративні рослини) 
(g

3
). До цієї вікової групи ми відносимо особину 

насіннєвого походження, кількість генеративних 
пагонів якої зменшується до 1, а вегетативних — 
максимально збільшується, та генетично пов’язану 
з нею систему різновікових парціальних кущів. 
Аклональна особина поступово втрачає генератив-
ну здатність. Кількість бруньок відновлення на 
підземній і надземній частинах каудексу поволі 
зменшується. На його частинах стають помітні 
некрози, деякі гілки відмирають. Клональні особи-
ни перебувають у віргінільній, молодій і зрілій ге-
неративних фазах розвитку. Кондивід — у зрілому 
стані, триває розростання клону. 

Індикаторні ознаки — зменшення кількості гене-
ративних пагонів і збільшення частки вегетатив-
них, відмирання гілок каудексу у підземній його 
частині. Кондивід перебуває у зрілому віці, розрос-
тання клону триває і сягає свого максимуму. 

5. Сенільний етап (s). Завершальний етап життя 
особин насіннєвого та вегетативного походження 
без генеративних структур. Він триває декілька ро-
ків і переважно складається з двох фаз.

Субсенільна фаза (ss). Аклональна особина у 
структурі куща має лише вегетативні пагони. Їхня 
кількість поступово зменшується. Більша частина 
надземних гілок каудексу відмирає. На підземній 
частині каудексу бруньки відновлення не розвива-
ються. Некрозом охоплена більша його частина. 
Клональні особини (парціальні кущі) перебувають 
у всіх відзначених раніше вікових станах, їм при-
таманні вікові зміни, характерні для аклональної 
особини. Клон продовжує розростатися і перебу-
ває у зрілому віці. 

Індикаторні ознаки — аклональна особина має 
лише вегетативні пагони, їхня кількість зменшу-
ється, більша частина каудексу охоплена некрозом. 
У парціальному кущі наявні генеративні особини 
різних вікових станів.

Сенільна фаза (s). Повне відмирання особини на-
сіннєвого походження. Вона втрачає зв’язок із кон-
дивідом. Кондивід продовжує своє існування неви-
значено довго. У його структурі присутні особини 
всіх вікових станів, характерні для особин-клоністів, 
окрім того, з’являються старіючі генеративні та суб-
сенільні особини. Клон входить у фазу старіння. 
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Кількість особин у клоні може досягати десятків ти-
сяч. Так, клон C. borysthenica за 20 років інтродукції у 
КБС перевищив 15 тисяч різновікових особин.

Висновки
За сукупністю досліджених біоморфологічних оз-
нак C. borysthenica належить до життєвої форми літ-
ньозелених, безрозеткових, стрижневокореневих кау-
дексово-кореневопаросткових, вегетативно рух ли вих 
полікарпіків. У великому життєвому циклі C. bory-
sthenica виділено 2 підцикли, 2 періоди, 5 етапів та 
10 фаз вікових станів.

На початкових етапах онтоморфогенезу, до іні-
ціматурної фази матурного етапу, особина C. bo-
rysthenica перебуває в аклональному періоді свого 
розвитку. З переходом особини-аклоніста до веге-
тативного розмноження починається якісно но-
вий, клональний, період синонтогенезу. Особина 
насіннєвого походження та генетично пов’язана з 
нею система різновікових парціальних кущів утво-
рює клон. Клональні та аклональна особини, як і 
кондивід (клон), проходять послідовні вікові ста-
ни, характерні для кожної вікової категорії.
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ОСОБЕННОСТИ ВОЗРАСТНЫХ СТАДИЙ 
CYMBOCHASMA BORYSTHENICA (PALL. EX SCHLECHT.) 
KLOKOV ET ZOZ (OROBANCHACEAE)

Приведены результаты исследований большого жизненного 
цикла Cymbochasma borysthenica. Акцентируется внимание на 
особенностях прохождения возрастных состояний особей 
семенного и вегетативного происхождения и клона (кон ди-
видуума) в целом.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cymbochasma borysthenica, онто-
морфогенез, возрастные стадии.

V.V. Kucherevskyi, N.A. Baranets, T.V. Sirenko
Krivyi Rig Botanical Garden, National Academy
of Sciences of Ukraine

PECULIARITIES OF THE AGE STAGES
OF CYMBOCHASMA BORYSTHENICA (PALL. EX
SCHLECHT.) KLOKOV ET ZOZ (OROBANCHACEAE)

Results of the study of the greater life cycle of Cymbochasma bo-
rysthenica are presented. The attention was focused on peculiari-
ties of the age stages of individuals of the seed and vegetative ori-
gin, and of the clone (condividuum) as a whole.

K e y  w o r d s: Cymbochasma borysthenica, ontomorphogeny, 
age stages.

Миркин Б.М., Наумовна Л.Г. Современное состояние основных концепций науки о растительности / Б.М. Мир-
кин, Л.Г. Наумовна. — Уфа: АН РБ, Гилем, 2012. — 1 488 с.

В контексте методологии континуума дан обзор истории и современного состояния основных концеп-
ций науки о растительности. Рассматриваются концепции аутэкологии (выделение экологических групп, 
жизненных форм, типов стратегий), популяционной экологии (виталитетная, онтогенетическая и гене-
тическая структура популяций), фитоценологии (модели организации, состав и структура, классифика-
ция, динамика и эволюция растительных сообществ) и феноменов инфраценотического уровня (флор, 
топографических континуумов и территориальных единиц растительности). Особое внимание уделено 
проблемам видового богатства растительных сообществ, расселения инвазивных видов и разработке син-
таксономии растительности России и Башкортостана. Как приглашенные авторы в написании моногра-
фии приняли участие ведущие специалисты науки о растительности из Башкортостана и г. Тольятти. В 
«Приложении» помещен составленный Н.Б. Ермаковым продромус высших единиц растительности Рос-
сии (до уровня союза).

Монографія буде корисною і цікавою для фахівців у галузі фітоценології, лісової екології, популяційної еко-
логії та флористики. Вона знадобиться викладачам, аспірантам і магістрантам університетів, педагогічних 
та інших вузів.
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