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100-річчю відкриття
проф. С.Г. Навашиним подвійного запліднення

у квіткових рослин присвячується

Передмова

Пропонований читачеві посібник – це, по суті, курс лекцій, які читалися на біологічному
факультеті Київського університету імені Тараса Шевченка в останні роки, після значного
скорочення кількості годин з курсу "Ботаніка" і ліквідації окремого нормативного курсу
"Морфологія рослин".

Посібник охоплює найголовніші, на наш погляд, питання структурної організації рослин
(організменний рівень), а також висвітлює загальні закономірності формування рослинних
угруповань (життєві форми й екологічні групи рослин), питання екології та адаптації рослин до
умов навколишнього середовища (популяційний рівень організації).

Авторський текст хоч й не претендує на оригінальність, проте значною мірою узагальнює
сучасні дані з морфології, анатомії і цитоембріології рослин, наскільки це можливо в межах даного
обсягу. В посібнику, поряд з оригінальними, наводяться рисунки з раніше виданих посібників та
підручників: Л.Ф. Кучерява, Ю.О. Войтюк, В.А. Нечитайло. Систематика вищих рослин 1.
Архегоніати, 1997; О.В. Брайон, В.Г. Чикаленко. Анатомія рослин, 1992; П.М. Потульницький,
Ю.О. Первова, ПО. Сакало. Ботаніка (анатомія і морфологія рослин), 1971; А.Е. Васильєв, Н.С.
Воронин, А.Г. Еленевский, Т.И. Серебрякова. Ботаника. Анатомия и морфология растений, 1978;
А.Е. Васильєв, Н.С. Воронин, АГ Еленевский. Т.И. Серебрякова, Н.И. Шорина. Ботаника:
Морфология и анатомия растений, 1988.

При написанні даного посібника автори ставили перед собою завдання зосередити увагу
студентів на динамічності формування структури рослинного організму залежно від ступеня
впливу тих чи інших факторів навколишнього середовища. Такі знання потрібні для передбачення
можливих змін у функціонуванні рослин шляхом впливу на їхню структурну організацію. Запити
систематики, фізіології й екології рослин, генетики, мікробіології, вірусології, фітопатології,
архітектурної біоніки, дендрохронології, палеоботаніки і рослинництва свідчать про необхідність
застосування анатомічних методів для розв'язання багатьох фундаментальних і практичних питань.

Матеріал посібника подано в логічній послідовності, що сприяє кращому сприйняттю.
Зважаючи на те, що студенти слухають цей матеріал, як правило, в першому-другому семестрах, у
посібнику значне місце відведене основам анатомії та цитоембріологіі рослин.

Даний посібник розрахований на студентів, для яких ботаніка не є спеціалізацією.
До написання посібника з морфології рослин для студентів біологічних спеціальностей

університетів авторів спонукало те, що останній україномовний підручник (П.М. Потульницький,
Ю.О. Первова. Г.О Сакало "Ботаніка. Анатомія і морфологія рослин") вийшов друком в 1971 році і
на сьогодні значною мірою застарів, а до того ж практично відсутній у бібліотеках.

Автори висловлюють щиру подяку рецензенту доктору біологічних наук професору О.О.
Лаптєву за цінні зауваження, завідувачу кафедрою ботаніки Київського університету імені Тараса
Шевченка доктору біологічних наук В.А. Соломасі та співробітникам кафедри за сприяння в роботі
над цим посібником, а студенту Б.Ю. Войтюку за допомогу в підготовці та оформленні тексту. З
подякою буде прийнято зауваження та побажання читачів.
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Розділ 1. ОСНОВНІ НАПРЯМКИ МОРФОЛОГІЧНОЇ ЕВОЛЮЦІЇ РОСЛИН.
ВИНИКНЕННЯ ОРГАНІВ І ТКАНИН

Напрямки морфологічної еволюції автотрофних рослин

Історичний розвиток форми тіла у рослин. Всі існуючі види рослин залежно
від рівня організації умовно ділять на дві великі групи:  нижчі і вищі.  У нижчих
рослин тіло не диференційоване на листкостеблові пагони і корені, тобто
представлене таломом, і не має складної тканинної будови. У примітивних форм
все тіло складається з однієї клітини. У вищих рослин (у більшості мохів, у плаунів,
хвощів, папоротеподібних, голонасінних, квіткових) тіло диференційоване на
вегетативні органи – листкостеблові пагони і корені – та генеративні. Вони
складаються з різних тканин. Вегетативними називають органи, які виконують
основні функції живлення та обміну речовин з навколишнім середовищем, тобто
забезпечують індивідуальне існування рослини; генеративними – органи, які
забезпечують статеве розмноження.

У нашому курсі головну увагу приділено вищим рослинам, але складну
будову органів і тканин можна зрозуміти, лише простеживши шляхи їхньої
еволюції. З цією метою ми залучали матеріал про будову деяких нижчих рослин.

Особливості морфологічної еволюції фототрофних рослин. В одноклітинних
зелених водоростей і у вищих рослин клітина зберігає однакові риси організації.
Для неї характерна зовнішня суцільна пружна полісахаридна оболонка, яка
утворює зовнішній скелет клітини. Виникнення такої оболонки пов'язане з
фототрофним живленням, за якого в клітині утворюється надлишок продуктів
фотосинтезу – розчинних вуглеводів. Ці речовини виводяться з цитоплазми для
метаболізму, а також частково перетворюються в нерозчинні вуглеводи клітинної
оболонки. Вода, вуглекислий газ і різні мінеральні солі, котрі рівномірно розсіяні
навколо рослини в ґрунті й атмосфері, проникають у клітину крізь її оболонку.
Синтезовані речовини також проходять крізь неї, але у вигляді розчинів. Таким
чином, наявність суцільної оболонки, що оточує клітину, відповідає основній
ознаці обміну речовин у рослин – поглинанню і виділенню розчинених речовин.

Оскільки речовини, необхідні для життєдіяльності рослин, розсіяні досить
рівномірно, то в ході еволюції останні перейшли до прикріпленого способу життя, а
поширення їх відбувається шляхом розмноження або наростання нових і
відмирання старих органів.

Оскільки елементи живлення поглинаються поверхнею рослини, то обмін
речовин тим інтенсивніший, чим більша активна її поверхня. Це призводить до
збільшення поверхні, що межує із зовнішнім середовищем. Така тенденція особливо
помітна в разі появи нитчастих нерозгалужених і дуже розгалужених форм (рис. 1).
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Рис. 1. Одноклітинні і
багатоклітинні водорості:
1 – хламідомонада,
2 – хлорокок,
3 – улотрикс,
4  – зооспора улотрикса,
5 – гамета і злиття гамет в
улотрикса,
6 – кладофора,
7 – драпарнальдія.

Дійсно, при пропорційному збільшенні розмірів тіла (тобто із збереженням
загальної об'ємної форми) співвідношення між поверхнею та об'ємом порушується
внаслідок того, що величина поверхні росте пропорційно квадрату лінійного
збільшення, а об'єм – пропорційно кубу. Так, при збільшенні лінійних розмірів
організму вдвічі його поверхня збільшується в чотири рази, а об'єм – у вісім разів,
при збільшенні в три рази – відповідно в дев'ять і 27 разів. Наведені розрахунки
пояснюють, чому в рослин загальні розміри та маса тіла збільшуються шляхом його
наростання в довжину і галуження, а також внаслідок утворення плоских органів.

Диференціація тіла та виникнення багатоклітинності. У нижчих рослин
диференціація тіла, тобто поділ певних однорідних структур з однаковими
функціями на неоднорідні структури з різними функціями, могла відбуватися
трьома шляхами.
1. Розміри одноклітинного організму істотно не збільшувалися, а отже,
можливості диференціації були досить обмежені.
2. Організм збільшував свої розміри, не ділячись на дочірні клітини, а
утворюючи всередині численні ядра та органели (рис. 2). Такі організми можуть
бути нитчастими або мати складнішу форму. Так, у ботридіума тіло складається з
грушовидного виросту та безбарвних волоскоподібних утворень - ризоїдів, що
служать для прикріплення рослини в ґрунті і всмоктування вологи та поживних
речовин. Усередині тіла немає клітинних перетинок, тому організми такого типу
називаються неклітинними.
3. Тіло організму почало ділитися на неоднорідні структури з різними
функціями, тобто виникла багатоклітинність, завдяки якій стало можливим
здійснення одного з основних принципів прогресивної еволюції – диференціації. З
еволюційної точки зору саме поява багатоклітинності – важливий крок у процесі
розвитку рослин.
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Рис. 2. Неклітинні
водорості:

1 – вошерія,
2 – ботридіум,
3 – каулерпа

Багатоклітинні рослини успадкували від своїх одноклітинних предків міцні
клітинні оболонки, наявність яких мала велике значення для закріплення
диференціації клітин. Після поділу між клітинами залишились найтонші нитки з
протоплазми (плазмодесми), які забезпечують цілісність організму, зв'язуючи між
собою сусідні клітини.

Проміжними формами між одноклітинними і багатоклітинними організмами
є колонії – складні об'єднання організмів, що виникають у разі нерозходження
клітин у процесі поділу (рис.  3).  Найчастіше всі клітини колонії однакові і
зберігають певну самостійність. Причому іноді окремі члени колонії можуть
виконувати різні функції, стаючи ніби окремим органом цілого. Як правило,
кількість клітин у колонії не постійна для виду, але в деяких випадках (педіаструм)
колонія утворюється однаковою кількістю клітин.

Рис. З. Колоніальні
водорості:

1 – евдорина,
2 – педіаструм,
3 – гомфонема.

Нитчасті водорості, які повністю занурені у воду, практично не мають
потреби в диференціації клітин або у виникненні додаткових скелетних структур.
Пояснюється це тим, що всі клітини перебувають у майже однакових умовах, а
вода, в яку занурені водорості, підтримує їх. Тому тіло більшості водоростей
складається всього з двох-трьох типів клітин (якщо не враховувати клітини, які
забезпечують розмноження), і тільки найбільші і складно організовані морські
водорості мають до десяти типів клітин.
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Здатність до необмеженого і тривалого росту. Прикріплений спосіб життя,
лінійний ріст та рясне галуження спричинили появу ще однієї характерної
особливості рослин – здатності до тривалого росту з утворенням нових клітин та
органів. Якщо в тварин досить рано формуються зачатки всіх органів, і особина
відносно швидко досягає граничних розмірів, то у рослин ріст і утворення нових
органів продовжуються часто сотні років. У цьому розумінні рослинам притаманна
відкрита система росту.

У зв'язку з тривалим наростанням у довжину в рослин з'являються клітини,
які беруть на себе функцію утворення нових клітин.  Такі твірні клітини у
водоростей можуть розміщуватися по-різному: в апексах (верхівках) таломів або біля
основи талому. В першому випадку відбувається апікальний (верхівковий) ріст; у
другому – інтеркалярний (вставний) (рис. 4).

Рис. 4. Схема апікального (1)
та інтеркалярного (2) росту.
Твірні клітини чорні;
буквами показана
послідовність відкладання
клітин

Апікальний ріст мають водорості диктіота та сфацелярія (рис.  5).  У них на
кінці кожного відгалуження знаходиться лише одна верхівкова клітина, шляхом
поділу якої утворюються всі інші клітини даного відгалуження. В складніших форм
на верхівках органів є меристема (твірна тканина), яка складається з клітин, котрі
утворюють шляхом поділу нові клітини.

Рис. 5. Апікальний ріст у
водоростей:

1 – 4 – діктіота
(1 – загальний вигляд,
зменшено; 2 – 4 – верхівкова
клітина і її подвоєння при
дихотомії, збільшено);
5 – сфацелярія.
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Типи галуження. Порівняння таломів диктіоти і сфацелярії (рис. 5) дозволяє
з'ясувати різницю між головними типами галуження. Так, у диктіоти внаслідок
поділу верхівкової клітини паралельно її основі талом наростає у довжину. Якщо ж
верхівкова клітина поділиться вздовж осі талома, утворяться дві верхівкові клітини,
кожна з яких у подальшому буде нарощувати свою частину талома.  У результаті
такого поділу талом матиме дихотомічне галуження, тобто утвориться
розгалуження з двох однакових гілок другого порядку, котрі, в свою чергу, таким
же шляхом можуть дати гілки третього, четвертого і наступних порядків. Таке
галуження називається верхівковим, оскільки в даному випадку осі
підпорядкованого порядку закладаються на верхівці материнської осі. При
верхівковому галуженні материнський пагін може дати початок одразу кільком
осям – політомія.

У сфацелярії галуження талому відбувається інакше. На головній осі, трохи
відступаючи від її кінця, виникають бічні вирости, котрі дають початок бічним
осям, кожна з яких, в свою чергу, може утворювати бічні вирости. Таке галуження
називають бічним. При цьому типі галуження нові меристематичні верхівки, які
дають початок бічним пагонам, закладаються нижче головної верхівки, не
впливаючи на її здатність до подальшого наростання. Молоді бічні пагони
підпорядковані материнській, головній осі. При такому способі потенційні
можливості галуження ширші і біологічно більш вигідні.

У сфацелярії утворення і подальший розвиток бічних пагонів відбуваються в
напрямку від основи до верхівки осі. Такий ріст має назву акропетального, на відміну
від базипетального, при якому розвиток органів іде від верхівки осі до її основи.

У нижчих рослин описані вище типи галуження, мабуть, виникали
багаторазово і незалежно один від одного в різних лініях еволюції. Вищі рослини,
як вважають, походять від водоростеподібних предків, котрі мали дихотомічне
галуження таломів, тобто у вищих рослин дихотомічне галуження є первинним, а
бічне виникло в них у процесі еволюції і є вторинним.  Тільки в деяких більш
архаїчних форм (плаунові, деякі папороті) збереглося дихотомічне галуження.

Перехід від верхівкового до бічного галуження можна розглядати як вияв
однієї із загальних рис еволюції живих організмів – диференціації. При бічному
галуженні головна і бічні осі нерівноцінні за будовою та функціями.

Припускають, що перехідним типом між дихотомією та бічним галуженням є
анізотомія, за якої дві рівнозначні осі дихотомічного галуження розвиваються
неоднаково: одна з них продовжує рости, а ріст другої припиняється, і вона
відхиляється вбік (рис. 6). Такий процес переростання повторюється, і в результаті
кількох галужень утворюється система осей (таломів, коренів або пагонів), що
знаходяться між собою в певному підпорядкуванні.
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Рис. 6. Типи галуження і системи осей.

Галуження: 1-2 – верхівкове, 3-6 – бічне. Системи осей: 1 – ізотомна, 2 – анізотомна, 3-5 –
монолодіальна з черговим (3), супротивним (4) і мутовчастим (5) розміщенням бічних
осей; 6-8 – симподіальна (6 – монохазій, 7 –дихазій, 8 – плейохазій)

При бічному галуженні розрізняють два типи системи галуження:
моноподіальний та симподіальний. За моноподіальної системи кожна вісь являє
собою моноподій, тобто вона утворилася з однієї верхівкової меристеми (рис. 6). За
симподіальної системи формуються симподії (або складові осі), як результат
процесу переростання (рис. 6). У вищих рослин моноподіальними і
симподіальними можуть бути як кореневі системи, так і системи пагонів.

Виникнення вегетативних органів і тканин в процесі еволюції

Диференціація тіла рослин у зв'язку з виходом на сушу. Важливою подією в
морфологічній еволюції рослинного світу був вихід рослин на сушу, тобто
пристосування великих багатоклітинних форм до життя в грунтово-повітряному
середовищі, що означало появу вищих рослин.

До цього суходіл вже населяли різні види водоростей, бактерій та грибів.
Проте різниця між цими організмами і вищими рослинами полягає в тому, що в
нижчих рослин активні процеси обміну речовин відбуваються лише в середовищі з
високою концентрацією парів води, а при настанні посушливого періоду вони
впадають в анабіоз. Отже, у нижчих наземних рослин водний обмін не
стабілізований, а інтенсивність життєвих процесів цілком залежить від наявності
вологи в атмосфері. Такі рослини називають пойкілогідричними. На відміну від
них, вищі рослини почали регулювати вміст води всередині свого тіла і стали
відносно незалежними від коливань рівня вологості оточуючого середовища. Ці
рослини називають гомойогідричними.

Вихід рослин на сушу вимагав пристосування їх до зовсім нових умов
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існування, що й спричинило перебудову всієї організації рослини. Їх тіло
розділилося на надземну та підземну частини, які почали виконувати різні функції.
Підземна частина забезпечувала ґрунтове живлення, а надземна – фотосинтез. При
цьому підземні органи втратили здатність до фотосинтезу, а надземні –
безпосередній зв'язок з ґрунтовою вологою. Розподіл функцій призвів до
виникнення нових спеціалізованих груп клітин – тканин.

Виникнення органів вищих рослин. Морфологічну еволюцію вищих рослин
відтворено з досить великою достовірністю на основі аналізу сучасних і древніх
організмів. Особливо допомогло в цьому вивчення викопних решток риніофітів –
рослин, що жили близько 400 млн. років тому в силурійському та девонському
періодах.

Одним із риніофітів є ринія (Rhynia major), котра являла собою невелику
трав'янисту рослину. Її циліндричні органи галузились дихотомічно і мали
апікальне наростання. Одні органи розміщувались на поверхні вологого ґрунту і
поглинали воду ризоїдами (волосковидними виростами); інші росли вертикально,
причому деякі з них закінчувалися спорангіями (органами, в яких утворювалися
спори).

Таким чином, ринія зберігала певну схожість з водоростеподібними
предками.  В неї ще не було ані листків,  ані стебел,  ані коренів –  всі ці органи
виникли пізніше. Не було в ринії і бруньок – меристематичних кінчиків пагонів,
захищених зародками листків.

Циліндричний осьовий орган риніофітів отримав назву телом. Його
внутрішня будова досить характерна для наземних рослин. Зокрема, він був
вкритий епідермою з типовими продихами, в центрі розміщувались провідні
тканини, а між ними та епідермою – хлорофілоносна тканина.

В ході подальшого пристосування до наземного життя з'явилися рослини, які,
на відміну від риніофітів, мали пагони та корені.

Виникнення пагона, тобто стебла з розташованими на ньому листками та
бруньками, достовірно простежено на серії численних залишків вимерлих рослин.
Плоскі асимілюючі листки виникли з груп теломів, розміщених в одній площині і
зрослих між собою (рис. 7). Відображенням цього є дихотомічне жилкування ряду
викопних і навіть сучасних папоротей.

Стебла з їхньою складною провідною системою, ймовірно, також виникли із
системи теломів. Таким чином, весь листостебловий пагін утворився у результаті
інтеграції (зростання) груп теломів і розподілу функцій між циліндричними
осьовими органами (стеблами) і плоскими бічними органами (листками). Стебло
зберегло здатність до необмеженого верхівкового наростання і галуження, а листки
цю властивість втратили.
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Рис. 7. Схема послідовного виникнення плоского листка із групи теломів

Для успішного завоювання суші вищими рослинами величезне значення
мало виникнення бруньок – замкнутих вмістилищ верхівкових меристем,
захищених листковими і бруньковими лусками. Завдяки такій захищеності
меристем пагони змогли краще зберігати здатність до наростання і галуження в
умовах різких коливань температури і вологості навколишнього середовища.

Паралельно з диференціацією надземного пагона відбувалася еволюція
кореня. Припускають, що корені походять із теломів, які лежали на поверхні
ґрунту, а потім занурилися у нього. Зберігши характер осьових циліндричних
органів, корені розвинули значну поверхню дотику з частками ґрунту шляхом
багаторазового галуження і утворення кореневих систем.

Методи еволюційної морфології рослин. Еволюційна морфологія
намагається з'ясувати закономірності поступового перетворення морфологічних
структур різних рівнів (на рівні клітини, тканини, органа та організму в цілому).
Відбираючи приклади морфологічних структур в організмів різних систематичних
груп, складають морфогенетичні ряди, що показують характер і напрямок
еволюційних змін тих чи інших структур. Однак морфогенетичні ряди не
збігаються з філогенезом конкретних систематичних груп. Морфологічна еволюція
протікала складно,  вона йшла в багатьох напрямках,  і кожен з них мав свої
особливості.

Скласти уявлення про хід морфологічної еволюції допомагає вивчення
викопних решток вимерлих рослин, порівняння нині існуючих організмів, а також
вивчення їхнього онтогенезу.

Якби палеоботанікам пощастило знайти і вивчити залишки всіх видів рослин,
які жили на Землі протягом сотень мільйонів років, то можна було б скласти повну
картину еволюції окремих органів рослин і різних систематичних груп. На жаль, у
викопному стані зберігається дуже незначна частина рослин, а ще менша їх частина
потрапляє до рук вчених.  Таким чином,  палеоботаніка хоча й дає дуже цінний
матеріал, але її дані розірвані в часі.
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Внаслідок неповноти геологічного літопису переважну більшість фактичного
матеріалу отримують за допомогою порівняльно-морфологічних досліджень, тобто
шляхом порівняння нині існуючих груп рослин між собою. Але такі дані
дозволяють лише певною мірою відтворювати еволюційний розвиток рослин,
оскільки предкові форми, які дали початок сучасним видам, виявились мало
пристосованими до нових природних умов і вимерли, а жоден із сучасних видів не
зберіг повністю рис своїх предків. У кожного виду поряд з архаїчними ознаками є й
еволюційно просунуті, прогресивні ознаки.

Гомологічні та аналогічні органи. Ці поняття належать до основних в
еволюційній морфології рослин. Гомологія як подібність, що базується на
спорідненості, протиставляється аналогії. Визначення гомології та її
протиставлення аналогії було введено англійським ученим-ботаніком Р. Оуеном в
1843 р. Дефініцію аналогії навів ще Аристотель. Під гомологічними розуміють такі
органи, що виникають з однотипних зародків і мають однакове філогенетичне
походження, але можуть різнитися за функціями. Дуже часто гомологічність тих
або інших органів не викликає сумнівів (наприклад, зелені листки дуба, берези,
картоплі, кукурудзи тощо). Проте можна навести багато прикладів, коли первинна
морфологічна подібність гомологічних органів може бути так чи інакше
замаскована відмінами, набутими в ході дивергенції, і виявляється лише при
поглибленому аналізі онтогенетичного розвитку цих органів. Наприклад бурі
брунькові луски дуже відрізняються від зелених листків, але виникають вони з
таких самих листкових зачатків, що й зелені листки. Гомологічність бульби
картоплі (Solanum tuberosum), яка виникла з типового зеленого пагона шляхом
метаморфозу, можна довести, тільки вивчаючи її розвиток і будову.

Аналогічними називають органи, що відрізняються за своїм походженням,
але виконують однакові функції і мають схожий зовнішній вигляд. Наприклад, у
всіх рослин колючки, виконуючи захисну функцію, можуть мати різне
походження: у барбариса (Berberis vulgaris) вони є видозміненими листками, у
терену (Prunus spinosa) в колючку перетворюється ціла бічна гілочка, у шипшини
(Rosa canina) і аґрусу (Grossularia reclinata) колючки – це вирости зовнішніх тканин
стебла. Ще одним прикладом аналогічних органів є кошики соняшника (Helianthus
annuus).  Так,  кошик зовні схожий на квітку,  а насправді –  це суцвіття,  яке
складається з великої кількості окремих квіток, а приквіткові листки імітують
зелену чашечку.

Аналогічні органи з'явилися в результаті конвергентної еволюції, за якої
організми, котрі належать до різних систематичних груп, внаслідок пристосування
до схожих умов життя набувають схожих ознак будови та функцій. Часто поняття
конвергенції застосовують до окремих органів чи структур.
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Розділ 2. РОСЛИННА КЛІТИНА І ТКАНИНИ РОСЛИН

Рослинна клітина

Історія вивчення клітини. Клітина – основна структурна одиниця живої
матерії, елементарна біологічна система, що лежить в основі будови і розвитку всіх
рослинних і тваринних організмів.

Термін "клітина" запропонував англійський дослідник Р. Гук наприкінці XVII
ст. для визначення відмежованих оболонками дрібних комірок, які він уперше
побачив під мікроскопом у тканині корка, а пізніше – і в інших тканинах рослин. У
процесі подальшого вивчення клітини дослідники почали звертати більше уваги не
на оболонку,  а на внутрішній вміст,  якому Й.  Ганштейн у 1880  р.  дав назву
"протопласт". Поступово було відкрито і складові частини протопласта. У 1831 р. Р.
Броун виявив у клітинах ядро,  а Г.  Моль у 1846  р.  розмежував поняття
"протоплазма"  і "клітинний сік".  У 1862  р.  А.  Келлікер визначив поняття
"цитоплазма" як частину протоплазматичного вмісту клітини без ядра. В
подальшому за допомогою різних типів оптичних, а в останні десятиріччя й
електронних мікроскопів були з'ясовані інші деталі будови клітини.

Клітинна будова рослин. З анатомічної і фізіологічної точки зору рослина
являє собою цілісну систему, в якій ріст і розвиток клітин, тканин і органів
взаємозв'язані та взаємоузгоджені.

Залежно від складності будови та морфологічної організації рослинні
організми поділяють на одноклітинні, колоніальні і багатоклітинні.
Одноклітинними організмами є багато зелених, ціанобактерій та діатомових
водоростей, колоніальними – деякі водорості (вольвокс, пандорина),
багатоклітинними – решта нижчих та вищі рослини.

Жива диференційована рослинна клітина складається, як правило, з трьох
основних частин: добре вираженої і міцної полісахаридної оболонки, протопласта
(живого вмісту клітини) і вакуолі (простору в центральній частині клітини,
виповненого клітинним соком) (рис. 8).

Клітинна оболонка – продукт діяльності цитоплазми. Вона вкриває клітину,
захищає її від зовнішніх впливів і регулює надходження і транспорт речовин з однієї
клітини в іншу.

До складу протопласта входить цитоплазма (безбарвний біологічний колоїд),
в якій знаходяться різноманітні структурні компоненти (пластиди, мітохондрії,
ендоплазматична сітка, комплекс Гольджі, лізосоми, мікротільця, сферосоми,
рибосоми, мікротрубочки та мікрофіламенти), що мають спільну назву – органели,
або органоїди. Протоплазматичним компонентом є також ядро – центр
регуляторної діяльності клітини.
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Рис. 8. Доросла клітина при максимальному збільшенні в світловому мікроскопі:

1 – серединна пластинка, яка з'єднує оболонки двох сусідніх клітин, 2 – оболонка клітини, 3 –
цитоплазма, 4 – крохмальне зерно в хлоропласті, 5 – хлоропласт, 6 – мітохондрії, 7 – вакуоля, 8 –
тонопласт, 9 – краплина запасного жиру (ліпіду) у цитоплазмі, 10 – грани в хлоропласті, 11 –
міжклітинник, 12 – плазмалема, 13 – ядерна оболонка, 14 – ядро, 15 – хроматинова сітка в ядрі,
16 – ядерце, 17 – плазмодесми.

Як у протопласті, так і в клітинному соці можуть бути тимчасові компоненти
– включення, до яких належать запасні поживні речовини у твердому стані
(крохмальні та білкові зерна, кристали, краплини олій тощо).

Структура компонентів клітини
Цитоплазма. У живій рослинній клітині обов'язковою складовою частиною є

цитоплазма, в якій відбуваються найважливіші життєві процеси – синтез і дихання,
проникність і ріст,  подразливість і рух тощо.  Цитоплазма –  напіврідка прозора і
в'язка гомогенна маса з таким хімічним складом: вода – 80-90%, білки – 10-12%,
ліпіди –  23%,  сахариди –  12%,  мінеральні речовини –  11,5%.  Відносно тонкий
пристінний шар цитоплазми відмежований від оболонки клітини плазмалемою. Від
внутрішніх порожнин, виповнених клітинним соком, цитоплазму відділяє
тонопласт (вакуолярна мембрана). Основна маса цитоплазми знаходиться в
середньому шарі, який називають гіалоплазмою (мезоплазмою).

Плазмалема і тонопласт є біологічними мембранами; вони складаються з
упорядкованих білкових та ліпідних шарів, або білковоліпідних асоціацій.
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Мембранам властива вибіркова проникність (напівпроникність) і здатність до
активного транспорту речовин навіть проти градієнта концентрації.

Ендоплазматичний ретикулюм (ендоплазматична сітка). Ретикулюм – це
розгалужена і взаємозв'язана система канальців, трубочок, пухирців та плоских
цистерн різного розміру і форми (рис.  9).  Стінки цих трубочок і канальців
сформовані мембранами, які морфологічно і функціонально зв'язані з
пограничними мембранами цитоплазми, ядерною оболонкою та іншими
органелами клітини. Ендоплазматична сітка являє собою зону високої фізіологічної
активності. В ній синтезуються ліпопротеїди та інші речовини. Зокрема, пухирці,
цистерни і короткі канальці, поверхня яких вкрита рибосомами, здійснюють
біосинтез білкових макромолекул. Вважають, що наявність ендоплазматичної сітки
забезпечує клітину великою внутрішньою мембранною поверхнею, що сприяє
більш ефективному і швидкому протіканню реакцій, а також процесів
внутрішньоклітинного і міжклітинного транспорту речовин.

Рис. 9. Схема просторового зображення частини
клітини з ендоплазматичним ретикулюмом:

1 – ендоплазматичний ретикулюм,
2 – мембрани ендоплазматичного ретикулюма,
3 – гіалоплазма,
4 – оболонка,
5 – плазмалема,
6 – плазмодесма,
7 – первинна вакуоля.

Апарат Гольджі. Серед ультраструктур цитоплазми мембранної природи
велике значення має апарат Гольджі – багатоярусна система плоских порожнистих
дископодібних цистерн (диктіосом), які до периферії потовщуються і утворюють
трубчасті відростки. До складу апарату Гольджі входить система дрібних пухирців,
які відшнуровуються від диктіосом і направляються до периферії клітини (рис. 10).

В 1958 р. відомий французький цитолог Р. Бюва достовірно встановив
наявність апарата Гольджі і в клітинах рослинних організмів. У рослинних
клітинах, особливо меристематичних, буває до 15 апаратів Гольджі, які беруть
участь у формуванні первинної клітинної оболонки. Крім цього, апарат Гольджі
здійснює накопичення і транспорт білків, жирів, вуглеводів.

У рослинних клітинах виявлено також інші субмікроскопічні мембранні
структури – лізосоми, сферосоми та мікротільця. Всі вони є похідними цитоплазми
або вакуолей і виконують специфічні функції.
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Рис. 10. Модель просторового
зображення апарата Гольджі:

1 – плоскі мембранні структури,
2 – сітчаста структура мембранних
порожнин,
3 – пухирчасті відростки.

Лізосоми. Лізосоми являють собою цитоплазматичні структури (розміром 0,2-
0,8 мкм), вкриті одношаровою мембраною. Вони мають вигляд пухирців і містять
гідролітичні ферменти, які руйнують частини клітини, що відмирають у процесі її
життєдіяльності.

Сферосоми. Сферосоми – дрібні сферичні утворення (діаметром 11,5 мкм),
що часто зустрічаються в рослинних клітинах. У сферосомах виявлено ферменти
ліпідного обміну (зокрема ліпазу) та значну кількість жирів У зв'язку з цим
більшість дослідників вважає сферосоми клітин центрами синтезу і нагромадження
ліпідів.

Мікротільця. Мікротільця мають овальну або сферичну форму, їхні розміри
майже такі, як у сферосом. Всередині цих органел трапляються тверді, інколи
кристалічні включення.

У клітинах рослин буває декілька типів мікротілець залежно від виконуваних
ними функцій. Найчастіше зустрічаються гліоксисоми (в них відбувається
гліоксилатний цикл, за допомогою якого ліпіди проростаючого насіння
перетворюються в жири) та пероксисоми (вони беруть участь у фотодиханні,  яке
супроводжується поглинанням зеленими рослинами О2 і виділенням СО2

одночасно з фотосинтезом і незалежно від звичайного дихання).
До безмембранних субмікроскопічних структур належать рибосоми,

мікротрубочки та мікрофіламенти.
Рибосоми. Рибосоми є обов'язковими клітинними органелами. Вони мають

вигляд округлих сферичних або грибоподібних гранул (тілець) діаметром 15-20 нм.
Кожна рибосома складається з двох неоднакових за розміром субодиниць і здатна
розділятись на два фрагменти (велику і малу субодиниці). Більшість рибосом
розташована на зовнішніх стінках канальців деяких ділянок ендоплазматичної
сітки, яка в цьому випадку називається гранулярною.

Мікротрубочки. Мікротрубочки – надмолекулярні цитоплазматичні
структури, котрі являють собою субмікроскопічні циліндрики діаметром до 25 нм.
Вони складаються із сферичних білкових субодиниць, розміщених спіральними
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рядами. Мікротрубочки входять до складу цитоплазми, багатьох компонентів
клітин (веретено поділу, центріолі, джгутики, війки) і виконують переважно
механічну функцію.

Мікрофіламенти. Мікрофіламенти, на відміну від мікротрубочок, мають
менший діаметр (4-10 нм) і складаються з подібних білкових субодиниць, які
формують спіралізовану стрічку, а не трубочку. В гіалоплазмі вони утворюють
скупчення – цитоплазматичні волокна, в яких розташовуються паралельно і щільно.
Припускають, що мікрофіламенти, скорочуючись, ковзають один відносно одного і
цим самим генерують рух цитоплазми. Вони виявлені також у ситовидних трубках.

Ядро. Ядро – найпомітніша і велика за розмірами органела живої клітини.
Його відкрив Р.  Броун у 1831  р.  в тичинкових нитках традесканції (Tradescantia).
Однак у деяких організмів, наприклад у бактерій та ціанобактерій (синьозелених
водоростей), морфологічно відокремленого ядра немає. Такі організми називають
прокаріотами (без'ядерними).

Рослинні клітини здебільшого одноядерні. Багатоядерність властива
клітинам багатьох видів водоростей (вошерія, ботридіум, кладофора). Форма та
розміри клітинного ядра в рослин різноманітні. Здебільшого ядро буває кулясте,
чоткоподібне, у вигляді сочевички. У довгих прозенхімних клітинах ядро
веретеноподібне, а в старих – багатокутне. В середньому діаметр ядра в клітинах
квіткових рослин 10-20 мкм; у спорових рослин він значно менший.

Порівняно з цитоплазмою ядро містить більше ДНК, в якій зосереджена
спадкова інформація клітин, та РНК. У ньому виявлені також білки, ліпіди і багато
мінеральних речовин.

Основні білки з нуклеїновими кислотами утворюють нуклеопротеїди.
Нуклеїнові кислоти в ядрі розподілені нерівномірно.  В ядрі вся ДНК входить у
хроматин,  а під час поділу клітин (мітозу)  вона концентрується у хромосомах.
Молекули РНК зосереджені в ядерцях.

Основними компонентами ядрі є: ядерна оболонка, ядерний сік
(нуклеоплазма)  –  прозора і однорідна маса,  одне або кілька ядерець та хроматин
(основна ядерна речовина).

Ядерна оболонка складається із зовнішньої та внутрішньої ядерних мембран,
між якими знаходиться перинуклеарний простір. В усіх рослинних клітин ядерна
оболонка пориста, що забезпечує тісний контакт ядра (зокрема, нуклеоплазми) з
цитоплазмою.

Нуклеоплазма містить одне або кілька ядерець, значну кількість молекул
ДНК, з'єднаних зі специфічними білками (гістонами), і ферменти ядра.

Ядерце – це білкова структура, в якій здійснюється синтез рибосомальної
РНК і з'єднання її з білками.
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Хроматин є місцем транскрипції різних видів РНК;  фактично –  це
тимчасовий стан хромосом.

Хромосоми забезпечують збереження спадкової інформації, її подвоєння і
передачу дочірнім клітинам у процесі клітинного поділу.  Вони виникають із
хроматина перед поділом ядра і побудовані з молекул ДНК.

Найважливіша властивість клітини – здатність до самовідтворення – пов'язана
з діленням ядра. Найбільш поширений спосіб розмноження клітин – мітоз (див.
нижче).

Мітохондрії. Мітохондріям, як і іншим органелам, властива мембранна
структура. Зовні їх вкриває подвійна мембранна оболонка. Між зовнішньою і
внутрішньою мембранами знаходиться електроннопрозорий безструктурний
матрикс. Зовнішня мембрана суцільна, гладенька, а внутрішня має виступи у
вигляді складок або трубочок, які називаються кристами, або гребенями (рис. 11).
Така будова збільшує внутрішню активну поверхню. Характерно, що кристи
мітохондрій рослинних клітин переважно мають вигляд трубочок, а не сплющених
складок.

Рис. 11. Об'ємна модель мітохондрії:

1 – зовнішня мембрана,
2 – внутрішня мембрана,
3 – складки внутрішньої мембрани
(кристи).

Мітохондрії зустрічаються в усіх клітинах, що містять ядро. Бактеріальні клітини не
мають типових мітохондрій, оскільки в них є лише спіраль ДНК, а не ядро.

За останні роки одержано результати, які свідчать про важливу регуляторну
функцію мітохондрій у транспорті іонів. Ці органели контролюють концентрацію і
якісний склад іонів у цитоплазмі. В цьому їхня функція аналогічна вакуолям.
Однак функціональна активність мітохондрій у даному випадку значно вища
завдяки енергії АТФ, молекули якої синтезуються тут же і використовуються для
здійснення енергозалежних явищ регуляції іоннотранспортних процесів. Слід
відзначити, що мітохондрії здатні активно рухатись.

В рослинній клітині, на відміну від тваринної, є пластиди, клітинна оболонка
і вакуолі.

Пластиди. Пластиди – цитоплазматичні структури рослинних клітин, які
мають певну форму,  специфічну внутрішню будову і є носіями пігментного
світлопоглинального комплексу. Пластиди є найкрупнішими (після ядра)
цитоплазматичними органелами спеціального призначення. Вони властиві тільки
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клітинам рослинних організмів. У рослинних клітинах різного призначення
пластиди бувають трьох типів: 1) хлоропласти (зелені пластиди); 2) безбарвні
лейкопласти, 3) забарвлені в оранево-жовтий або червоний колір хромопласти
(каротиноїдопласти). Чітко відмежовані від цитоплазми подвійною або одинарною
мембранною оболонкою, більшість їх має добре розвинену і впорядковану систему
внутрішніх мембран (типакоїдів). Одні з них формують в тілі пластиди {стромі)
групи дископодібних пухирців, скупчення яких називаються гранами, а інша
частина з'єднує грани в єдину взаємозв'язану систему (рис. 12).

Рис. 12. Схема будови хлоропласта:

1 – внутрішня мембрана оболонки
хлоропласта,
2 – грани,
3 – зовнішня мембрана оболонки
хлоропласта,
4 – міжгранний тилакоїд

Лейкопласти найчастіше зустрічаються в молодих меристематичних клітинах
конусів наростання, клітинах бульб, кореневищ, епідермі листків (рис. 13).

Рис. 13. Лейкопласти в клітинах:

1 – епідерми філодендрона (Phillodendron sp.), 2-3 – насінини куколиці (Melandrium
monocarpum), 4 – кореня паюса (Phajus grandiflorus), 5 –епідерми традесканції
(Tradescandia discolor).

У лейкопластах утворюються запасні поживні речовини, і назва їх
визначається функцією: якщо у лейкопластах нагромаджується крохмаль, вони
називаються амілопластами, якщо білок – протеопластами і якщо синтезується жир
– олеопластами. Лейкопласти знайдено в усіх вищих рослинах, причому в
однодольних вони більшого розміру, ніж у дводольних.
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Хлоропласти розміщуються переважно в клітинах асиміляційної паренхіми
листків – основних органів фотосинтезу. Значна кількість зелених пластид
міститься в поверхневих шарах клітин молодих пагонів, недозрілих плодів, корі
стебел, деревині, серцевинних променях та інших глибоко розташованих клітинах
деревних і чагарникових рослин. Хлоропласти зустрічаються також у сім'ядолях
насіння (клен, гарбуз), ендоспермі насінин (хвойні), додаткових коренях (кукурудза
бальзамін тощо).

Хромопласти є похідними хлоропластів, зрідка – лейкопластів. Дозрівання
плодів деяких рослин (шипшини, перцю, помідорів, конвалії, горобини, глоду)
супроводжується перетворенням хлоро- або лейкопластів у хромопласти.
Хромопласти містять переважно жовті пластидні пігменти – каротин, ксантофіли
(лікопін), які при дозріванні інтенсивно синтезуються з одночасним руйнуванням
хлорофілу. У різних рослин і навіть в одній клітині форма та розміри хромопластів
надзвичайно варіабельні.

Оболонка рослинної клітини. Клітинна оболонка є продуктом діяльності
цитоплазматичного вмісту. Вона властива клітинам майже всіх органів і тканин
вищих рослин. Лише статеві клітини рослин та деякі нижчі рослини не мають
оболонки, однак після запліднення вона утворюється і в клітинах зародка.
Наявність сформованої оболонки – характерна ознака, що відрізняє клітини рослин
від клітин тваринних організмів. Вона обмежує розмір протопласта, надає клітині
певної форми, міцності, захищає плазмалему, відіграє істотну роль у поглинанні,
транспорті і виділенні речовин.

Еластична первинна оболонка утворюється високомолекулярними
полісахаридами (пектин, геміцелюлоза) і в незначній кількості – целюлозою. У
більшості клітин під первинною утворюється вторинна оболонка із целюлози –
полісахариду, молекули якого утворюють тонкі нитки – мікрофібрили. Залежно від
їх напрямку клітини розтягуються або в ширину, або лише в довжину.

В клітинній оболонці є отвори – плазмодесми, через які в клітину проходять
тонкі тяжі цитоплазми. Вони з'єднують клітини і тканини організму в одне ціле і
властиві лише рослинним клітинам.

З віком клітинні оболонки можуть зазнавати лігніфікації, кутинізації,
окорковіння тощо. Процес лігніфікації (здерев'яніння) клітинної оболонки
обумовлюється утворенням у ній лігніну. При кутинізації зовні від полісахаридної
оболонки відкладається кутин, утворюючи плівку – кутикулу, яка вкриває клітини
епідерми усіх надземних органів рослин. При окорковінні оболонка просочується
суберином, який відкладається всередину від неї. Клітини з суберином формують
корковий шар (фелему) вторинної покривної тканини – перидерми.

У деяких рослин (хвощів, осок) на стінках клітин покривних тканин
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відкладається кремнезем. Іноді (у водоростей) оболонка просочується солями
кальцію.

Вакуолі. В цитоплазмі, центральній частині рослинних клітин, є одна або
кілька порожнин, виповнених клітинним соком – складним розчином
різноманітних водорозчинних сполук, таких як: мінеральні солі, органічні кислоти,
сахариди, амінокислоти, деякі білки, дубильні речовини, водорозчинні вакуолярні
пігменти (антоціани, флавони, беталаніни), деякі ферменти. Клітинний сік часто
забарвлений у різні відтінки червоного або синюватого кольору.
Найпоширенішими барвниками вакуолярної рідини є антоціани, які змінюють свій
колір залежно від співвідношення з іншими флавоноїдними сполуками, наявності
деяких іонів металів та величини рН соку.

У вакуолях зосереджена основна кількість клітинної води. Вважають, що
утворення в рослинних клітинах великої за об'ємом вакуолярної порожнини з
клітинним соком має важливе біологічне значення, бо завдяки цьому в онтогенезі
клітини об'єм та маса її цитоплазматичного вмісту істотно не збільшуються.
Завдяки вакуолі життєдіяльність дорослої клітини забезпечується незначною
масою цитоплазми, але з великою поверхнею мембранних структур та високою
концентрацією речовин у цитоплазмі.

Форма і розміри вакуолей поступово змінюються залежно від віку клітини,
рівня її метаболічної активності та виконуваних функцій. У меристематичних
клітинах (крім камбіальних) вони називаються провакуолями і не спостерігаються
під світловим мікроскопом. У дорослих клітин розмір вакуолей різко збільшується
за рахунок їх злиття та збільшення об'єму. У диференційованих клітинах міститься
одна або кілька великих вакуолей у центральній частині протопласта.

Вакуоля рослинної клітини – поліфункціональне утворення. За її участю,
насамперед, здійснюються осмотичні процеси клітин, які лежать в основі
поглинання та руху води і поживних речовин, підтримується напружений
(тургорний) стан клітинних оболонок.

Запасні поживні речовини, зокрема вуглеводи, ліпіди та білки,
нагромаджуються в плодах і насінні, в багатьох вегетативних органах (коренях,
стеблах, бульбах, кореневищах) і з відновленням ростових процесів включаються в
обмін речовин як джерело енергії та метаболітів. Різні форми запасних поживних
речовин належать до категорії включень – тимчасових компонентів клітини,
здатних утворюватись і ферментативно розкладатись у різні періоди її
життєдіяльності.

Вуглеводи. До основних запасних вуглеводів належить крохмаль. Це один з
найпоширеніших полісахаридів, який відкладається в усіх рослинах.

Крохмальні зерна бувають прості,  напівскладні і складні.  Напівскладні і
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складні зерна складаються з двох-трьох (і більше) простих зерен з тією лише
різницею, що напівскладні обгорнуті кількома суцільними зовнішніми шарами
крохмалю, а складні таких шарів не мають.

Розмір крохмальних зерен дуже різноманітний, але характерний для окремих
видів рослин (наприклад, у картоплі діаметр крохмальних зерен 70-100 мкм, у
квасолі – 60, пшениці – 30-45, кукурудзи – 15-35, рису – 3-10 мкм). Найбільші
крохмальні зерна (діаметром до 275 мкм) у петрового хреста (Lathraea squamaria).
Цінність рослинної сировини для харчової промисловості, фармакології тощо
визначається кількістю та величиною наявних у ній крохмальних зерен.

Другим запасним полісахаридом є інулін. Цей вуглевод властивий
представникам родини айстрових, зокрема роду Inula, звідки й одержав свою назву.
Він міститься в розчиненому стані переважно в клітинному соці паренхімних
клітин зимуючих органів рослин (у бульбах топінамбура і жоржини, в коренях кок-
сагизу, кульбаби, козельців, цикорію, полину, лопуха тощо). В цих рослинах інулін
замінює крохмаль.

У деяких рослин запасними вуглеводами є дисахариди (сахароза) та
моносахариди (глюкоза, фруктоза); проте найчастіше зустрічається сахароза
(цукрові буряки, цукрова тростина, соковиті плоди).

Включення білкової природи. Поряд з вуглеводами в клітинах рослин
містяться запасні поживні речовини білкового типу. Здебільшого це кристалічні
утворення правильної форми, але в деяких рослин вона не зовсім чітка. В бульбах
картоплі (Solanum tuberosum) білкові кристалоїди розміщуються в поверхневих
шарах клітин і мають форму правильного кубика.

Найчастіше запасні білки містяться в клітинах у вигляді специфічних
утворень – білкових тіл або алейронових (протеїнових) зерен. Вони поширені в
насінні, що містить багато білків, ліпідів та крохмалю, наприклад у рицини
(Ricinus), зернових культур тощо.

Ліпіди (тригліцероли). Ліпіди належать до групи органічних сполук, які теж
відкладаються про запас. Як протоплазматичні включення ліпіди відіграють роль
найбільш ефективної форми запасних поживних речовин в насінні, спорах,
зародках, меристематичних та диференційованих клітинах, особливо в зимуючих
органах рослин. У рослинах вони відкладаються переважно в рідкому стані і
називаються оліями.

У житті рослин запасні ліпіди є основними продуктами, що
використовуються в процесах енергетичного обміну, особливо при проростанні
насіння. Кількість ліпідів в насінні деяких рослин доходить до 67% (наприклад, у
насінні кокосової пальми). Багато їх в насінні соняшника, горіха, бавовника, льону,
конопель, ріпака, рижію тощо.
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Олії відкладаються не тільки в плодах та насінні, айв стеблі, коренях, бульбах,
цибулинах та інших органах вищих рослин. Крім названих речовин, у рослинних
клітинах часто зустрічаються тверді або рідкі сполуки (кристалізовані солі кальцію,
ефірні олії, смоли, каучук), які знаходяться в цитоплазмі, міжклітинниках тощо, та
водорозчинні (глікозиди, алкалоїди, дубильні речовини), локалізовані у вакуолях.

Поділ клітин
Поділ клітин – одна з найважливіших форм розвитку та росту живого

організму. Цей процес починається з поділу ядра. В рослинному світі
спостерігається кілька типів цього процесу: мітоз – непрямий поділ та мейоз –
редукційний поділ ядра.

Мітоз. Мітоз триває 1-3 години; в ньому виділяють чотири фази: профазу,
метафазу, анафазу та телофазу (рис. 14). Йому передує інтерфаза, в якій відбувається
подвоєння молекули ДНК та синтез АТФ, необхідної для синтетичних процесів та
перебудов під час мітозу.

Рис. 14. Схема мітозу і цитокінезу клітин:

1 – інтерфаза, 2, 3 – профаза, 4 – метафаза, 5 – анафаза, 6 – телофаза і утворення клітинної
пластинки, 7 – завершення цитокінезу, перехід до інтерфази; В – мітотичне веретено, КП –
клітинна пластинка, що формується, Ф – волокно фрагмопласту, Хм – хромосома, Яд – ядерце,
ЯО – ядерна оболонка.

В профазі оболонка ядра руйнується, зливаючись з цитоплазмою, ядерце
зникає, і починають виявлятися хромосоми внаслідок конденсації дифузного
хромосомного матеріалу. Кожна хромосома складається з двох частин – хроматид,
з'єднаних вузькою ділянкою – центромерою. Починається формування мітотичного
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(ахроматинового) веретена, яке забезпечує розходження хромосом до полюсів
клітини. Тривалість профази 1-2 години.

Під час метафази відокремлені вкорочені хромосоми починають збиратися
біля екватора клітини. Наприкінці метафази всі хромосоми розміщуються в
екваторіальній площині, утворюючи метафазну пластинку. Закінчується метафаза
формуванням мітотичного веретена, що з'єднує полюси з центромерами хромосом.
Тривалість метафази 5-15 хвилин.

Анафаза збігається з початком розходження дочірніх хромосом до полюсів
клітини. Нитки веретена поділу вкорочуються і тягнуть хроматиди за центромери
до полюсів клітини.

Телофаза починається з розташування дочірніх хромосом (кожна з яких
утворена однією хроматидою) біля полюсів клітини. З'являються ядерця,
формуються ядерні оболонки навколо кожної із двох груп дочірніх хромосом,
зникає веретено поділу. Тривалість телофази 10-30 хвилин.

Під час ділення цитоплазми (цитокінез) в рослинних клітинах виникає
цитоплазматична мембрана, яка поширюється відцентрово до периферії,
розділяючи клітину навпіл, після чого з'являється міжклітинна речовина
(серединна пластинка), а згодом – целюлозна оболонка.

Мейоз. Крім мітозу у рослин спостерігається також мейоз, або редукційний
поділ ядра, який відбувається при статевому розмноженні. Для нього характерне
зменшення вдвічі числа хромосом і два поділи ядра, що проходять один за одним.
Таким чином, у результаті мейозу з однієї вихідної диплоїдної клітини утворюється
чотири гаплоїдних.

В мейозі,  як і в мітозі,  розрізняють профазу,  метафазу,  анафазу і телофазу.
Проте, на відміну від нього, при мейозі відбувається перебудова хромосомного
апарату ядра.

Рослинні тканини

Найвищий ступінь структурної організації мають вищі рослини, в яких тіло
складається із сукупності певних типів тканин і органів.

Тканини –  це групи клітин,  подібних за походженням,  будовою та
функціями.

Класифікація тканин. Різні рослинні тканини мають неоднакове походження
і виконують різні функції. їх класифікують залежно від форми, щільності,
компактності розташування клітин, функцій, рівня життєдіяльності, характеру
диференціації та за іншими ознаками.

За формою клітин тканини поділяють на паренхімні та прозенхімні, утворені
відповідно ізодіаметричними і видовженими клітинами (рис. 15).
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Рис. 15. Паренхімні (1) і прозенхімні (2)
клітини на поперечному і поздовжньому зрізах

За щільністю клітин розрізняють
щільні та пухкі тканини, за характером
клітинної оболонки – тонкостінні і
товстостінні. Залежно від наявності в
клітинах живого вмісту тканини поділяють
на живі і мертві,  а за ступенем
диференціації клітин – на меристематичні
(ембріональні) і постійні (такі, що
завершили стадію диференціації).

Тканини звичайно класифікують за
основною виконуваною функцією,
будовою та походженням їхніх клітин.

Твірні тканини (меристеми). Ростові процеси локалізуються в певних
ділянках тіла рослини. Такі ділянки називають зонами росту, а тканину, з якої
утворюються всі постійні тканини рослинного організму, – меристемою, або
твірною тканиною. Меристема складається з клітин, котрі шляхом поділу
утворюють нові клітини. Вона міститься в конусі наростання стебла й кореня, між
деревиною і лубом у стеблах і коренях. Забезпечує безперервний ріст рослин,
оскільки має невелику кількість ініціальних клітин, які не перетворюються на
постійні тканини і здатні до поділу необмежено довго.

Твірні тканини, як і клітини, що їх утворюють, мають ряд специфічних
анатомічних ознак. Зокрема, ці тканини складаються з невеликих тонкостінних
клітин, котрі щільно прилягають одна до одної; вони заповнені густою
цитоплазмою, значну частину об'єму клітин займає ядро (рис. 16). Клітини
меристеми, за винятком камбіальних, паренхімного типу.

Рис. 16. Будова меристеми конуса
наростання суниці садової (Fragaria vesca):

1 –тяж прокамбію,
2 – сферична зона меристеми,
3 – центральна, або ініціальна зона,
4 – стрижнева зона,
5 – паренхіма,
6 – зачатковий листок,
7 – брунька.
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Розрізняють чотири типи меристем.
1. Верхівкові (апікальні) меристеми, які розташовані на верхівках осьових та
бічних пагонів, в апексах коренів. Вони забезпечують ріст рослини в довжину.
2. Бічні (латеральні) меристеми, які розміщуються паралельно поверхні органів і
властиві насамперед осьовим органам (стеблам, кореням). До бічних меристем
відносять прокамбій і перицикл, які виникають безпосередньо біля апексів і є
похідними верхівкової меристеми. З прокамбію поступово формуються провідні
пучки або камбій, з перициклу – бічні корені, а в пагонах – перициклічні волокна.

До бічних меристем вторинного походження належать камбій і фелоген.
Камбій активно функціонує в пагонах та у корені. Він зумовлює періодичний
вторинний ріст у товщину стебел покритонасінних, голонасінних і деяких
папоротей. Продукти поділу його клітин перетворюються на відповідні елементи
постійних вторинних тканин – лубу та деревини.

Фелоген, або корковий камбій формує вторинну комплексну покривну
тканину – перидерму. З цієї меристеми назовні утворюється коркова тканина –
фелема, а всередину – фелодерма.
3. Вставні (інтеркалярні) меристеми, які розміщуються біля основи міжвузлів
стебла і молодих листків. Шляхом поділу їх клітин забезпечується подовження
стеблової частини пагона. Вони характерні для хвощеподібних, злакових,
губоцвітих тощо. Після закінчення росту стеблової ділянки або листка поділ клітин
інтеркалярної меристеми припиняється, і вони перетворюються на постійні
тканини.
4. Раневі (травматичні) меристеми, які виникають при механічних
пошкодженнях рослини, причому лише з живих клітин, які межують з
травмованою зоною. В результаті інтенсивного поділу цих клітин утворюється
наріст паренхімної тканини, який називається калюсом (від лат.  –  callus  –  товста
шкіра, мозоль). Калюс може утворюватися із живих клітин різних тканин, але
найенергійніше він утворюється з меристематичних тканин – камбію або фелогену.
З часом на поверхні калюса утворюється перидерма, а в глибині – інші постійні
тканини.

Асиміляційні тканини. Асиміляційні тканини мають першорядне значення
для утворення основної маси органічних речовин у процесі фотосинтезу. Вони
розташовані переважно в листках і стеблі під покривними тканинами і складаються
з паренхімних тонкостінних клітин, які містять багато хлоропластів.

Ці тканини називають ще хлорофілоносною паренхімою (хлоренхімою). У
листках більшості рослин паренхіма поділяється на стовпчасту (палісадну) і
губчасту. Перша, як правило, розміщена під верхньою епідермою листка, друга –
під нижньою (рис. 17).
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Рис. 17. Середня частина листка редьки
(Raphanus raphanistrum) на поперечному

зрізі:

1 – верхня епідерма,
2 – нижня епідерма,
3 – продих, 4 – палісадна паренхіма,
5 – губчаста паренхіма,
6 – судини ксилеми,
7 – камбій, 8 – флоема,
9 – склеренхіма, 10 – основна паренхіма.

Розвиток асиміляційної тканини залежить від умов середовища, яке оточує
рослину. Так, при достатньому освітленні листки мають добре виражену палісадну
паренхіму, при затіненні ж вона майже не розвивається або взагалі відсутня.  Це
явище має важливе пристосувальне значення для рослин і пов'язане з кількістю
доступної світлової енергії. Добре розвинена палісадна паренхіма характерна для
світлолюбних рослин.

Губчаста паренхіма складається з клітин різної форми, вона пронизана
великими міжклітинниками і, крім фотосинтезу, виконує функції газообміну та
транспірації.

Запасаючі тканини. У спеціалізованих клітинах більшості рослин
відкладаються запасні речовини, а також зберігаються запаси води.

У багаторічних рослин запасаючі тканини зосереджені в осьових органах –
стеблі, коренях та їхніх видозмінах, у серцевині і серцевинних променях, паренхімі
деревини, живій паренхімі кори. Крім того, багато запасних речовин відкладається
у клітинах насіння та плодів.

Водоносна тканина (гідропаренхіма) найчастіше зустрічається в листках і
буває поверхневою (коли міститься під епідермою) та внутрішньою (коли міститься
в соковитих листках, як у агави, алое, або стеблах, як у кактусів і деяких молочаїв).

У болотяних, водяних та інших рослин, що існують в умовах утрудненого
газообміну, добре розвинена запасаюча, повітроносна тканина з дуже великими
міжклітинниками – аеренхіма (рис. 18). Вона складається з мертвих тонкостінних
клітин і системи міжклітинників, пов'язаних із зовнішнім середовищем через
отвори в покривних тканинах (продихи, сочевички). Основна функція цієї тканини
– вентиляційна (газообмін).

Покривні тканини. Покривні тканини захищають рослину від
безпосереднього впливу несприятливих зовнішніх факторів і одночасно
забезпечують газообмін із середовищем. Особливе значення покривні тканини
мають для надземних органів – листків, квіток, плодів, пагонів тощо.
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Рис. 18. Поперечний зріз
плаваючого листка глечиків (Nuphar

luteum):

1 – стовпчаста паренхіма,
2 –  аеренхіма (губчаста паренхіма з
повітряними порожнинами),
3 –провідний пучок,
4 – ідіобласти.

Серед покривних тканин виділяють три групи:
§ Група зовнішніх тканин з переважанням функцій регуляції газообміну,
транспірації та механічного захисту (власне покривні тканини – епідерма,
перидерма, кірка);
§ Група зовнішніх тканин з переважанням функції поглинання (епіблема
коренів, веламен);
§ Група внутрішніх тканин з переважанням функцій розмежування та регуляції
проходження речовин (ендодерма, екзодерма, клітини обкладки судинних пучків).

Епідерма – це первинна покривна тканина листків,  квіток,  деяких плодів,  а
також пагонів багатьох трав'янистих рослин. Певний час молоді пагони деревних і
чагарникових рослин теж вкривав епідерма.

За своїми властивостями, будовою і виконуваними функціями епідерма
належить до поліфункціональних тканин. Вона відіграє захисну роль, бере участь у
синтезі різноманітних речовин, у сприйнятті подразнень, поглинанні іонів та
поживних речовин, у рухах листків. Одночасно епідерма належить до категорії
складних тканин, оскільки до її складу входить три групи клітин, які різняться
морфологічними та анатомічними показниками. Такими клітинами є: основні
клітини епідерми, клітини-замикачі і побічні клітини продихів; трихоми (похідні
епідермальних клітин у вигляді виростів або волосків).

Основні клітини епідерми живі, містять ядро, густу цитоплазму і дрібні
лейкопласти. В міру росту клітин у них утворюються вакуолі, нерідко з розчиненим
у клітинному соці пігментом антоціаном, який обумовлює бузково-червоне
забарвлення листків і стебел. За формою основні клітини епідерми різноманітні,
часто мають звивисті контури бічних стінок, що сприяє з'єднанню їх між собою (рис 19).

Зовнішні стінки клітин епідерми значно потовщені і покриті тонкою плівкою
– кутикулою, просоченою воскоподібною речовиною – кутином, який забезпечує
малу проникність для парів води та газів. Товщина кутикули залежить від зовнішніх
умов середовища. Особливо добре кутикула розвивається в рослин посушливих
місцевостей. У деяких рослин (хвощі, осоки, злаки) стінки епідермальних клітин
бувають просочені кремнеземом.
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Рис. 19. Основні клітини епідерми верхньої (1) і нижньої (2) сторін листка:
А – сугайника штірійського (Doronicum stiriacum),  Б – сугайника отруйного (D. pardalianches).

Клітини епідерми часто утворюють на поверхні особливі вирости (волоски) –
трихоми. Вони мають вигляд видовжених загострених клітин, сосочків, горбочків,
гачків, лусочок (рис. 20).

Рис. 20. Одноклітинні і багатоклітинні прості волоски:

1 – фіалки запашної (Viola odorata), 2 – паперового дерева (Broussonetia papyrifera), 3 – фейхоа
(Feijoa sellowiana), 4 – пеларгонії запашної (Pelargonium graveolens), 5 – крушини проносної
(Rhamnus cathartica), 6 – камелії (Camellia sp.), 7 – айви довгастої (Cydonia oblonga), 8 – маслинки
вузьколистої (Elaeagnus angustifolia), 9 – платана східного (Platanus orientalis), 10 –дуба коркового
(Quercus suber).
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Розрізняють одноклітинні волоски, котрі не відокремлюються перегородкою
від клітин шкірки, з яких вони утворились, та багатоклітинні. Останні бувають
різноманітної форми: однорядні (у картоплі), кущисті (у платанів та дивини),
лускоподібні і зірчасто-лускоподібні, масивні, які складаються з кількох ніби
ниткоподібних багатоклітинних волосків (у деяких губоцвітих та бегоній). Іноді з
верхньої клітини багатоклітинних волосків виділяються специфічні речовини. В
цьому випадку трихоми називаються залозистими. Бувають також жалкі волоски (в
кропиви).

Від трихом, що виникають тільки з епідермальних клітин, відрізняють
емергенці (шипи), які зустрічаються на поверхні пагонів, черешках і жилках листків
та інших органах рослин. У деяких рослин (малини, ожини, шипшини та інших)
вони складаються із сукупності клітин, оформлених у тверді загострені структури,
які досить легко здираються з поверхні відповідних органів. Емергенці
утворюються внаслідок поділу та розростання клітин не лише епідерми, а й
паренхімних клітин, котрі лежать під шкіркою.

Від емергенців треба відрізняти колючки, які утворюються внаслідок
видозміни пагонів і містять деякі гістологічні структури цих органів (судинно-
волокнисті пучки, ксилему, редуковані бруньки, лусочки тощо).

Продихи. Процеси газообміну між внутрішніми тканинами і зовнішнім
середовищем здійснюються через спеціальний апарат транспірації – продихи. У
більшості рослин вони утворені двома замикаючими клітинами бобоподібної
форми, а в злаків і осок – гантелеподібної форми. В обох випадках парні клітини
продиху міцно з'єднані між собою тільки кінцями, середні ж частини утворюють
продихову щілину (рис. 21), розміри якої контрольовано змінюються і регулюють
тим самим інтенсивність газообміну і транспірації відповідного органа. Оболонки
замикаючих клітин потовщені нерівномірно. Зокрема, в клітинах продихів
звичайного типу стінки, які утворюють овальну продихову щілину, товстіші, ніж
протилежні (зовнішні).

Рис.21. Будова продиху:
А – в плані; Б – на поперечному зрізі:
1 – продихова щілина,
2 –зовнішня тонкостінна оболонка замикаючої
клітини продиху,
3 – ядро клітини,
4 – передній дворик,
5 – хлоропласти,
6 – кутикула,
7 – задній дворик,
8 – міжклітинна повітряна порожнина.
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Особливістю будови замикаючих клітин є й те,  що в них,  на відміну від
основних клітин епідерми, завжди є хлоропласти і численні мітохондрії.

Крім звичайних продихів, є спеціалізовані, крізь які виділяється краплинно-
рідка вода. Їхня будова подібна до звичайних, з тією лише різницею, що в них немає
замикаючих клітин. Такі продихи називають водяними, а весь комплекс, що бере
участь у виділенні води, дістав назву гідатода.

Первинною покривною тканиною є також ризодерма (епіблема) –  одна з
важливих у функціональному відношенні тканин кореня; завдяки їй корінь
всмоктує воду і розчинені в ній мінеральні речовини.

У багаторічних надземних органів рослин первинна покривна тканина
(епідерма) змінюється на вторинну – перидерму (рис.  22,  Б).  Вона виникає в
результаті діяльності коркового камбію (фелогену), що закладається під епідермою.
Клітини фелогену при діленні відкладають назовні шари клітин корку,  який
виконує захисні функції, а до центру – шари фелодерми, яка складається із живих
клітин і забезпечує живлення фелогену.

Рис. 22. Вторинна покривна тканина бузини (Sambucus nigra):
А– сочевичка; Б – будова пери дерми; 1 – корок, 2 – фелоген, 3 – фелодерма, 4 – залишки епідерми.

Для забезпечення газообміну внутрішніх тканин у корковому шарі
формуються так звані сочевички (рис. 22, А). В них клітини корку і живі паренхімні
клітини з'єднуються між собою нещільно, і газообмін здійснюється по
міжклітинниках. У більшості деревних порід є ще й третинна покривна тканина –
кірка. У яблуні вона виникає в шести-восьмирічному віці, в сосни – у вісім-десять, у
дуба – в 25-30, у граба – в 50 років. Утворюється кірка в результаті багаторазового
закладання нових шарів перидерми у глибших шарах кори. По мірі потовщення
стовбура, багатократного закладання і діяльності фелогену периферійні мертві
тканини кірки дають тріщини і поверхня стовбура дерев стає нерівною, ребристою.
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Видільні тканини. Побічні продукти метаболізму, що утворюються в рослині,
можуть накопичуватися, виділятися в навколишнє середовище або ізолюватися
видільними (секреторними) тканинами. Розрізняють зовнішні і внутрішні видільні
тканини. До зовнішніх видільних тканин належать залозисті волоски, гідатоди та
нектарники.

Залозисті волоски – це вирости клітин епідерми. Вони бувають одно- або
багатоклітинні (рис. 23). Одноклітинний волосок цілком перетворюється на
залозку,  а в багатоклітинного такого перетворення зазнає заокруглена і здута
верхівка.

Рис. 23. Залозисті волоски і пельтатна (щитовидна) залозка:

1 – у пеларгонії (Pelargonium sp.) з екстрактом, виділеним під кутикулу, 2 – у розмарина
(Rosmarinus sp.), З – у картоплі (Solanum tuberosum), 4 – у лободи (Chenopodium sp.), 5 – пельтатна
залозка з листка чорної смородини (Ribes nigrum).

Гідатоди забезпечують виділення за межі листка краплиннорідкої води. Вони
складаються із специфічних водяних продихів в епідермі, котрі відрізняються від
звичайних тим, що їхні замикаючі клітини не мають живого вмісту, нерухомі і
постійно відкриті. Під продихами лежить безбарвна водоносна тканина із живих
клітин – епітема, яка прилягає до закінчення провідного пучка. Від мезофілу
гідатода відмежована шаром безбарвних клітин, які утворюють обкладку (рис. 24).

Рис. 24. Гідатода в листку
товстолиста (Сrassula sp.):

А – вигляд зверху;
Б – на поперечному зрізі;
1 – водяні продихи,
2 – епідерма,
3 – епітема,
4 – гіподерма,
5 – обкладка,
6 – провідний пучок.
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Нектарники знаходяться у квітках і виділяють назовні цукристу рідину
(нектар), яка приваблює комах-запилювачів. У ентомофільних рослин нектарники
мають вигляд залозок, розташованих на квітколожі при основі зав'язі або
тичинкових ниток.

До зовнішніх видільних структур належать ще травні залозки комахоїдних
рослин (росички та ін.). Ці залозки виділяють ферменти і кислоти, необхідні для
перетравлення тканин комах.

Внутрішні видільні тканини також різноманітні. Це внутрішні секреторні
клітини, секреторні порожнини, канали та молочники, в яких накопичуються
продукти метаболізму.

Ідіобласти – відокремлені внутрішні секреторні клітини, розсіяні серед
клітин інших тканин. В них накопичуються кристали оксалату кальцію, терпени,
таніни тощо. Ефірно–олійні ідіобласти характерні для родин лаврових, магнолієвих
і перцевих.

Рис. 25. Схема послідовного розвитку
лізіигенної порожнини.

Рис.26. Схема послідовного розвитку схізогенного
каналу: П – порожнина каналу, Е – епітелій.

Внутрішні секреторні порожнини
є в листках цитрусових, звіробою
(Hypericum) та інших рослин.
Формування їх пов'язане з
утворенням міжклітинників
лізигенного (в цитрусових) або
схізогенного (в миртових)
походження.
Перші виникають на місці групи
клітин, які розпадаються після
накопичення речовин (рис. 25),
інші – в результаті накопичення
речовин у міжклітинниках, які
оточені живими клітинами
епітелію (рис. 26).
Схізогенні смоляні канали (рис.
27) характерні для родин
зонтичних, аралієвих, багатьох
складноцвітих, хвойних та інших.

Молочники – це живі клітини, або ряд клітин, що злилися і накопичують у
вакуолях молочний сік (латекс). Останній містить смоли, каучук, ефірні олії, білкові
сполуки, алкалоїди.

В одних рослин молочники являють собою довгі, розгалужені клітини, схожі
на трубки; в інших – багатоклітинні утворення.



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

37

Рис. 27. Частина поперечного
зрізу хвої сосни (Pinus sp.):

1 – шкірка,
2 – гіподерма,
3 – складчаста паренхіма,
4 – смоляні ходи,
5 – продихи,
6 – ендодерма,
7 – паренхімні клітини з
облямованими порами,
8 – ксилема,
9 – флоема,
10 – склеренхіма.

Одноклітинними є переважно нечленисті молочники, що складаються з
однієї гігантської клітини, яка містить вакуолю та багато ядер (рис. 28). Нечленисті
молочники мають рослини з родин молочайних, кропивових, барвінкових тощо.

Членисті молочники утворюються з окремих клітин циліндричної форми,
витягнутих у довжину і розташованих рядами (рис. 29). Поперечні перегородки
клітин розчиняються, внаслідок чого утворюються трубчасті судини. В деяких
рослин (наприклад, у банана або чистотілу) в перегородках утворюються один чи
кілька отворів. Такі самі отвори формуються і на бічних стінках, де стикаються два
молочники. Бічні розгалуження членистих молочників можуть з'єднуватися з
розгалуженнями інших або стикатися перемичками, тобто мати спільні перемички.
Так утворюється складна сітка із членистих молочників, які пронизують основну
паренхімну тканину рослин. Членисті молочники є в багатьох рослин з родин
макових, айстрових, дзвоникових, молочайних, деяких ароїдних, березкових тощо.

Рис. 28. Нечленистий молочник.

Рис.29.Членисті молочники
кореня кульбаби

(Taraxacum officinale)
на поздовжньому зрізі:

1 – латекс,
2 – паренхіма кори.
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Механічні (опорні) тканини. Усю сукупність механічних тканин та опорних
клітин окремого організму відомий анатом, спеціаліст у галузі архітектоніки рослин
В.Ф. Раздорський назвав арматурою, або стереомом. Навіть у межах однієї рослини
стереом може складатися з різних типів механічних тканин.

За формою механічні тканини бувають прозенхімного та паренхімного типу.
Клітини цих тканин відносно великі з дуже потовщеними і міцними оболонками,
щільно з’єднуються одна з одною,  в них мало пор.  Залежно від форми клітин та
способу потовщення їхніх стінок розрізняють два типи механічних тканин:
коленхіму і склеренхіму.

Коленхіма – механічна тканина, Що складається з живих клітин прозенхімної
або паренхімної форми, протопласти яких містять усі типові органели. Особливістю
клітин коленхіми є нерівномірне потовщення їхніх целюлозних оболонок, що надає
їм своєрідного вигляду і відрізняє від інших типів клітин.

Завдяки близькому розташуванню коленхіми до поверхні органів та наявності
в ній хлоропластів створюються умови для здійснення в ній процесів фотосинтезу.
Крім того, клітини коленхіми можуть видозмінюватись, а також переходити в стан
меристематичної активності при закладанні в ній коркового камбію чи у відповідь
на поранення тканини.

Коленхіма майже завжди розміщується на периферії органа і утворюється
раніше, ніж інші механічні тканини. Вона може мати вигляд суцільного шару, що
складається з кількох рядів клітин,  або бути зібраною в окремі тяжі.  У рослин з
родин зонтичних і губоцвітих, що мають ребристі стебла, тяжі коленхіми
зосереджені в корі та виступах стебла.

За характером потовщення стінок розрізняють такі типи коленхіми: кутову, з
потовщенням у кутах, де з'єднуються оболонки кількох клітин; пластинчасту, з
потовщенням лише на тангентальних стінках; пухку, з потовщенням на стінках, які
прилягають до міжклітинників (рис. 30).

Рис. 30. Типи коленхіми:
А – пластинчаста в корі дуба
(Quercus robur);
Б – пластинчаста (1) і кутова (2) у
стеблі баклажана (Solanum
melongena);
В – кутова в черешку листка бегонії
(Begonia rex);
Г– пухка в черешку листка лопуха
(Arctium sp.).
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Склеренхіма – найтиповіша механічна тканина. На відміну від коленхіми,
вторинні оболонки її клітин рівномірно потовщені та здебільшого здерев'янілі
(лігніфіковані). Після того, як сформуються клітини склеренхіми, їхня цитоплазма
відмирає і клітинна порожнина заповнюється повітрям.

Розрізняють два основних типи склеренхіми: волокна і склереїди. Волокна
мають форму прозенхімних клітин із загостреними кінцями, товсті оболонки і
вузьку клітинну порожнину. Такі волокнисті елементи зустрічаються в різних
ділянках осьової частини стебла і кореня, в тканинах листків та плодів.

Склеренхімні волокна утворюються у вегетативних органах майже всіх
судинних рослин. Вони відсутні або слабко виражені у водних рослин – гідрофітів.
Ці волокна первинної склеренхіми мають, про камбіальне походження, вони
властиві стеблам, листкам та кореням багатьох однодольних рослин, де входять до
складу судинно-волокнистих пучків або утворюють відокремлені тяжі механічного
призначення (листки агави, юкки, злаків).

До склеренхіми волокнистого типу належать також луб'яні (флоемні)
волокна, які поділяються на первинні і вторинні.

Початок первинним луб'яним волокнам дає протофлоема, що формується в
тих частинах рослин, які ще продовжують інтенсивно рости. Оскільки ці волокна
зосереджуються на периферії флоемної зони стебла багатьох дводольних, їх ще
називають периферійними волокнами.

Початок вторинним луб'яним волокнам дає вторинна меристема – камбій. У
корі багатьох деревних рослин (шовковиця, липа, яблуня, виноград тощо) вторинні
луб'яні волокна утворюють значні масиви, складені з поздовжніх тяжів,
орієнтованих паралельно осі органа. Завдяки цьому кора рослин стає дуже
еластичною і міцною на розрив.

Ще однією різновидністю склеренхіми є лібриформ – механічна тканина
вторинної деревини, що утворюється з камбію. Клітини лібриформу прозенхімні,
загострені на кінцях, їхні оболонки завжди здерев'янілі, пори щілиноподібні.
Лібриформ дуже поширений у вищих рослин.

Склереїди, або кам'янисті клітини також виконують механічну функцію.
Вони утворюються з паренхімних клітин лубу, в яких відбулася склерифікація.
Остання полягає в тому, що стінки клітин дуже потовщуються і дерев'яніють, а
живий вміст відмирає. Кам'янисті клітини можуть бути круглими, багатокутними,
циліндричними, розгалуженими. Ці клітини є в різних частинах тіла рослини, але
більше їх можна виявити в корі, стеблах, листках і плодах, де вони зустрічаються
поодиноко або у вигляді скупчень з кількох клітин.

Не всі рослини мають у своїх осьових органах механічні тканини всіх
різновидностей (наприклад, у корі стовбура сосни немає навіть склеренхімних
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волокон,  у липи є лише луб'яні волокна,  у ялини,  граба та берези –  тільки
кам'янисті клітини,  а в корі дуба,  вільхи,  верби та клена є і луб'яні волокна,  і
кам'янисті клітини).

Провідні тканини. Наявність у рослин ґрунтового і повітряного живлення
сприяла утворенню двох типів провідних тканин, які забезпечують рух речовин у
тілі рослин у двох протилежних напрямках. Так, по ксилемі здійснюється висхідна
течія: транспорт води і розчинених у ній мінеральних речовин із кореня до всіх
органів рослини. Низхідна течія розчинених органічних речовин, що надходять від
листків, здійснюється по флоемі. Слід, однак, відзначити, що за певних умов і в різні
періоди онтогенезу по ксилемі можуть рухатись угору також і органічні речовини
(цукри, амінокислоти, фітогормони, що утворюються в коренях навесні). У
зворотному напрямку по флоемі можуть рухатись не тільки пластичні речовини, а
й мінеральні сполуки. Це трапляється, наприклад, восени, коли із старіючого листя
відтікає значна кількість мінеральних елементів.

У рослин різних систематичних груп провідна система розвинена
неоднаково. Спеціалізовані провідні тканини утворюються вже у мохів, але високий
рівень розвитку таких тканин спостерігається лише в рослин, тіло яких
диференційоване на корінь, стебло та листки. Такі рослини, на відміну від нижчих
рослин, називають судинними.

Ксилема складається з власне провідних елементів – трахей (судин) і трахеїд,
а також живих паренхімних клітин та механічних елементів у вигляді волокон.

Рис. 31. Найбільш
поширені типи трахеїд:
А – пористі трахеїди
голонасінних;
Б – спіральні трахеїди
деревини липи (Tilia sp.)

Трахеїди – перший тип провідних елементів, що
виникли в процесі еволюції. Це видовжені мертві клітини
без цитоплазми, з товстими (здебільшого здерев'янілими)
оболонками і загостреними кінцями (рис. 31). Їхні скошені
вертикальні перегородки і бічні стінки мають багато
облямованих пор, крізь які водний розчин переміщується з
однієї трахеїди в іншу.  У плаунів,  хвощів,  папоротей і
хвойних трахеїди – єдиний тип провідних елементів
ксилеми.

У квіткових рослин провідна система вже
досконаліша: ксилема представлена трахеями (судинами),
будова яких більше пристосована до руху водного розчину.
Так, судина складається із ряду члеників, у поперечних
стінках яких утворюються отвори – перфорації. Завдяки їм
здійснюється безперервний рух розчинів по довгій
капілярній трубці судини.
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Одночасно їхні специфічно потовщені і добре лігніфіковані оболонки
надають механічної міцності всьому органу і, якщо немає інших механічних клітин,
відіграють важливу опорну роль в тілі рослини.

За характером потовщення оболонки розрізняють кільчасті, спіральні,
драбинчасті і точково-порові судини (рис. 32).

Рис. 32 Типи потовщення (1-5) і
поровості (6) бічних стінок

трахеальних елементів (судин):

1 – кільчасте,
2-4 – спіральне,
5 – сітчасте,
6 – супротивна поровість.

Як уже зазначалось, ксилема має також паренхімні та механічні елементи.
Паренхіма ксилеми складається переважно із живих клітин, які мають помірно
потовщені оболонки з простими круглими порами. Така тканина майже відсутня у
хвойних, а в дводольних, навпаки, становить частину ксилемної зони не тільки
провідних пучків, а й деревини стебла вцілому.

Залежно від просторового розміщення паренхімних клітин та співвідношення
із судинами деревини розрізняють два основних паренхімних типи:
апотрахеальний (розміщення паренхіми дифузне, незалежне від положення судин)
і паратрахеальний (паренхіма і судини взаємозв'язані, просторово суміщені). В
еволюційному відношенні апотрахеальний тип розподілу паренхіми і судин більш
примітивний. У ксилемі, як правило, розташовані групи спеціалізованих клітин
механічного призначення – склеренхімні волокна, а в деревині (вторинній ксилемі)
– волокна лібриформу (деревинні волокна), котрі є різновидністю склеренхімних
волокон.

У стеблах однодольних волокна або повністю оточують кожен провідний
пучок (склеренхімна піхва), або утворюють систему склеренхімних тяжів, які
поширюються і в листки.

У деревині дводольних механічними елементами є волокна лібриформу, які
підвищують механічну міцність багаторічних осьових органів. Усі типи механічних
елементів ксилеми видовжені, мають товсті здерев'янілі оболонки, що надає їм
твердості, жорсткості і певної пружності.
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Флоема, як і ксилема, складається з власне провідних (ситовидні клітини,
ситовидні трубки з клітинами-супутниками) та непровідних (флоемна паренхіма,
флоемні волокна) елементів. Основними компонентами провідної флоеми
покритонасінних є ситовидні трубки з клітинами-супутниками. На відміну від
елементів ксилеми флоема має лише живі клітини. Кожний із ситовидних
елементів, з яких складається ситовидна трубка, з'єднаний з іншими поперечними
перегородками, котрі мають багато дрібних наскрізних отворів – перфорацій, що
надає їм схожості з мікроскопічними ситечками (рис. 33).

Рис. 33. Ситовидні трубки:
А - поздовжній зріз ситовидної трубки і
клітин-супутників, Б – поперечний зріз;
1 – клітина-супутник, 2 – поперечна
перегородка ситовидної трубки, 3 –
перфорації.

Ситовидні трубки розміщені групами
або поодиноко. При груповому розміщенні на
їхніх бічних стінках розвиваються такі ж
ситечка, як і на поперечних перегородках.
Вони характерні для багатьох представників
голонасінних.

Ситовидні трубки за допомогою
перфорацій та ситовидних полів з'єднані з
суміжними анатомічними елементами
спільного з ними походження, так званими
клітинами-супутниками, або супровідними
клітинами. Функціональне значення клітин-
супутників, як вважають, полягає в тому, що в
них утворюються ферменти, значна кількість
АТФ та інші активні речовини, котрі мають
важливе значення для функціонування
ситовидних трубок, регуляції і транспорту по
них органічних сполук.

Паренхіма флоеми нагадує паренхіму
ксилеми,  але відрізняється від неї тим,  що її
стінки тонші, не дерев'яніють, в оболонках

багато простих пор, клітини довго залишаються життєдіяльними. В них
відкладаються запасні речовини, набір яких змінюється залежно від сезону.
Характерною особливістю флоемної паренхіми є наявність в її клітинах більшої, ніж
у паренхімі ксилеми, кількості хлоропластів, що пояснюється ближчим
розташуванням цих клітин до світла.

Провідні пучки. Провідні тканини разом з волокнами механічної тканини
утворюють судинно-волокнисті пучки, які пронизують усі органи рослини і
об'єднують їх в одне ціле. Залежно від походження і здатності до розростання
провідні пучки поділяються на відкриті і закриті. Найбільш поширеними є відкриті
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пучки, в яких між флоемою та ксилемою зберігається і функціонує прошарок
камбію (в минулому прокамбій). Його клітини в процесі поділу диференціюються і
утворюють нові елементи пучка (рис. 34).

Рис. 34. Відкритий колатеральний судинно-
волокнистий пучок рицини (Ricinus

communis) на поперечному зрізі:

1 – паренхіма флоеми, 2 – механічна тканина,
З – ситовидні трубки з клітинами-
супутниками, 4 – судини вторинної
ксилеми, 5 – механічна тканина – лібриформ,
6 – судини первинної ксилеми, 7 – паренхіма
ксилеми,  8  –  міжпучковий камбій,  9  –
пучковий камбій, 10 – ендодерма з
крохмальними зернами.

Головна особливість закритих провідних пучків – відсутність камбію (рис. 35).
При формуванні пучків такого типу прокамбіальний тяж повністю перетворюється
на елементи пучка без збереження меристематичних потенцій, тому вторинне
камбіальне потовщення або новоутворення провідних та інших клітин неможливе.
Отже, розміри таких пучків залишаються незмінними.

Рис. 35. Колатеральний закритий провідний
пучок стебла кукурудзи (Zea mays) на

поперечному зрізі:

1 – основна паренхіма стебла,
2 – склеренхіма,
3 – ситовидна трубка,
4 – клітина-супутник,
5 – паренхіма ксилеми,
6 – сітчаста судина,
7 – спіральна судина,
8– кільчаста судина,
9 – порожнина
(3,4 – флоема, 5-9 – ксилема).

Залежно від взаєморозміщення у судинному пучку ксилеми та флоеми
розрізняють колатеральні, біколатеральні, концентричні і радіальні пучки.
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Колатеральні пучки властиві стеблам та листкам вищих рослин: у них
ксилема і флоема безпосередньо прилягають одна до одної. Це звичайний тип
судинних пучків насінних рослин.

У гарбузових та пасльонових до кожного колатерального пучка (або до
більшості з них) з внутрішнього боку прилягає додатковий тяж флоеми. Такі пучки
називаються біколатеральними (рис. 36).

Рис. 36. Біколатеральний пучок стебла
гарбуза (Сucurbita pepo) на

поперечному зрізі:

А– флоема,
Б– ксилема;
1 – ситовидні трубки,
2– клітини-супутники,
3 – камбій,
4 – судини,
5 – деревинна паренхіма.

У концентричних пучках один компонент оточує другий, тобто ксилема
оточує флоему, або флоема ксилему (рис. 37). У зв'язку з цим розрізняють
амфівазальні концентричні пучки (якщо флоема оточена ксилемою)  та
амфікрибральні (якщо ксилема оточена флоемою). У папоротей судинні пучки
лежать не кільцем, а утворюють одну пряму або зігнуту стрічку, або кілька окремих
стрічок. Крім того, у папоротей кожний судинний пучок оточений захисним шаром
– ендодермою, під якою міститься другий шар – перицикл.

Радіальні пучки характеризуються тим, що між кількома ділянками ксилеми,
розташованими по радіусу органа, лежить стільки ж флоемних ділянок. Такий тип
судинних пучків, властивий кореням (рис. 38), свідчить про його метамерну будову.
Метамери типового пагона складаються із вузла з листком, пазушної бруньки і
міжвузля.
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Рис. 37. Концентричні провідні пучки:

А – амфівазальний пучок кореневища конвалії (Convallaria majalis) на поперечному зрізі; Б –
амфікрибральний пучок кореневища папороті орляка (Pteridium aquilinum) на поперечному зрізі; 1
– флоема, 2 – ксилема, 3 – основна паренхіма стебла.

Рис. 38. Радіальний судинно-
волокнистий пучок кореня лепехи

(Acorus calamus) на поперечному зрізі:

1 – ксилема,
2 – ділянки флоеми,
3 – ендодерма,
4 – перицикл,
5 – паренхіма.



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

46

Розділ З.
МОРФОЛОГІЧНА ТА АНАТОМІЧНА БУДОВА ВЕГЕТАТИВНИХ ОРГАНІВ

Пагін

Визначення і термінологія. Пагін,  як і корінь,  є основним органом вищих
рослин. Сучасні морфологи рослин вважають пагін у цілому (як похідну єдиного
масиву верхівкової меристеми) органом того ж рангу, що й корінь. Проте будова
пагона, без сумніву, складніша, і вже на початкових етапах онтогенезу він
диференціюється на спеціалізовані частини і органи. Вегетативний пагін
складається з осі – стебла, що має більш-менш циліндричну форму (радіально-
симетричну), і листків – у типовому випадку плоских бічних органів, які сидять на
осі. Ані стебло без листків, ані листки без стебла утворюватись не можуть. Крім
того, пагону завжди притаманні бруньки – зачатки нових пагонів, котрі виникають
у певній послідовності на осі і забезпечують його тривале наростання та галуження,
тобто утворення системи пагонів. Головну функцію пагона – фотосинтез –
виконують листки. Стебло, як частина пагона, виконує несучу (виносить на собі
інші органи), механічну, провідну, а інколи і запасаючу функції. Вегетативний пагін
у типовому випадку виконує функцію повітряного живлення,  а також ряд інших
функцій і здатний до численних видозмін – метаморфозів. Спороносні пагони (в
тому числі і квітка) спеціалізовані як репродуктивні органи, що забезпечують
розмноження.

Найголовніша риса, яка відрізняє пагін від кореня, – наявність на ньому
листків, а отже, й вузлів. Вузлом прийнято називати ділянку стебла на рівні
прикріплення листка чи мутовки листків. Межі вузлів, як правило, більш-менш
умовні, і лише в рослий деяких систематичних груп (наприклад злаки, гвоздичні)
вони різко окреслені (вузли являють собою потовщення на стеблі). Розрізняють
вузли відкриті (якщо листок не охоплює стебло своєю основою) і закриті (якщо
листок або мутовка листків повністю охоплюють стебло своєю основою).

Ділянки стебла між сусідніми вузлами називають міжвузлями. Зовнішній
вигляд пагонів залежить від ступеня розвитку міжвузлів. Зокрема, пагони можуть
бути з добре розвинутими міжвузлями (до-ліхобласти) або вкороченими без
виражених міжвузлів (брахібласти), а також з листочками, зібраними у вигляді
розетки або цибулини (рис. 39). Як правило, на пагоні є декілька (інколи багато)
вузлів і міжвузлів,  які чергуються вздовж осі пагона,  що свідчить про його
метамерну будову. Метамери типового пагона складаються із вузла з листком,
пазушної бруньки і міжвузля.

Перший пагін рослини – її головний пагін, або пагін першого порядку,
закладається у процесі розвитку зародка.
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Рис. 39. Видовжені і вкорочені пагони:

1 – видовжений та 2 – вкорочений пагони бука (Раdus sр.). 3 – старий (приблизно 10-річний)
вкорочений пагін берези (Веtula sр.), 4 – поздовжній зріз вкороченого розеткового пагону
подорожника (Рlantago sр.); ВкП – вкорочені пагони. Ст – стебло, Дкр – додаткові корені

Він розвивається із зародкового пагона і складається з гіпокотиля, сім'ядоль,
котрі відходять від сім'ядольного вузла,  та апікальної меристеми (рис.  40).  З
відновленням росту зародка (при проростанні насіння) на меристематичному апексі
пагона насамперед формуються вузли у вигляді сери дисків, твірних кілець
відповідних рівнів, які відповідають рівням закладених зачатків листків, а міжвузля
розростаються пізніше шляхом вставного (інтеркалярного росту).

Рис. 40. Схема будови дводольної рослини:

1 – молодий зародок,
2 – зрілий зародок,
3 – проросток,
4 – молода рослина у вегетативній фазі,
См – сім'ядолі, Гп – гіпокотиль, ГК – головний
корінь, БК – бічний корінь, ДК – додаткові
корені, ЗК – зародковий корінець,
ВБ – верхівкова брунька, ББ – бічні бруньки,
КН – конус наростання пагона.
Чорним показані меристематичні зони;
заштриховані частини, котрі ростуть.

Пагін здатний наростати в довжину з утворенням нових метамерів за рахунок
верхівкової бруньки. Крім верхівкової, на па гоні утворюються бічні (латеральні)
бруньки. У насінних рослин вони, як правило, знаходяться безпосередньо над
вузлами, в пазухах листків, котрі в цьому випадку називаються покрив(пазушних)
бруньок формуються бічні пагони і відбувається галуження, за рахунок якого
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збільшується загальна площа дотику рослини з повітряним середовищем та
формується система пагонів.  Вона включає в себе головний пагін і бічні,  а при
повторному галуженні – бічні пагони другого, третього, четвертого порядків, на
кожному з яких є верхівкова і пазушні бруньки.

Наростання та галуження пагонів. Як правило, стебло наростає верхівкою –
верхівковий ріст. Проте в деяких рослин (кукурудза,  жито та інші злакові)
спостерігається вставний (інтеркалярний) ріст, при якому мериствма знаходиться
не на верхівці,  а біля основи кожного міжвузля.  Верхівковий ріст може бути
моноподіальним і симподіальним. У першому випадку верхівкова меристема
функціонує необмежено довго (ялина, сосна, клен, подорожник тощо), у другому –
обмежений час, власне, один вегетаційний період, і наростання пагона
продовжується за рахунок найближчої бічної бруньки (тополя, верба, осоки тощо).

Ступінь галуження, напрямок росту гілок та їхні розміри визначають
зовнішній вигляд рослин, або габітус. Розрізняють два типи галуження пагона:
верхівкове і бічне (рис. 6). При верхівковому галуженні конус наростання
розділяється на дві частини, кожна з яких дає пагін. Таке галуження називається
дихотомічним, зустрічається у деяких мохоподібних, плауноподібних та у нижчих
рослин.

Для переважної більшості насінних рослин (у тому числі й квіткових)
характерне бічне галуження. Раннім закладанням бічних бруньок на апексі пагона
забезпечується необмежений ріст і створення резерву бруньок на пагонах, що
ростуть. При бічному галуженні система осей може бути моноподіальною (при
моноподіальному наростанні) або симподіальною (при симподіальному
наростанні).

Наростання пагонів у довжину та утворення галужень відбувається за
рахунок бруньок, які можна класифікувати за різними ознаками. Зокрема, за
положенням на пагоні розрізняють верхівкові (апікальні) і бічні (пазушні) бруньки.
Бічні бруньки регулярно виникають як екзогенні, у вигляді меристематичних
горбиків у пазухах молоих зародкових листків поблизу меристематичної верхівки
пагона. Пазушні бруньки бувають поодинокі та групові (рис. 41). Якщо в пазусі
покривного листка знаходиться декілька бруньок і вони розміщені вертикально
одна над одною, утворюючи ряд, їх називають серіальними. Якщо ж бруньки
закладаються в пазусі листка одна поруч з одною, то їх називають колатеральними.
Вони проростають одночасно і дають ціле віяло гілочок над одним вузлом, а інколи
– по черзі. Серіальні бруньки мають жимолость (Lonicera), ожина (Rubus) тощо.
Колатеральні бруньки є в однодольних – часнику (Allium), тюльпана (Tulipa) та
інших.
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Рис. 41. Серіальні і колатеральні бруньки:

А – висхідні серіальні бруньки (1) і їх діаграма (2) у жимолості (Lonicera sp.), Б – нисхідні серіальні
бруньки (1)  і їх діаграма (2)  у ожини (Rubus  sp.),  В –  колатеральні бруньки (1)  і їх діграма (2)  у
часника (Allium sp.), Г – серіальні бруньки на епікотилі зародка грецького горіха (Juglans regia), Д –
те ж, збільшене, Ж – проросток грецького горіха; П – пазушна брунька, Д1, Д2, Д3, Д4 – Додаткові
бруньки в порядку їх появи,  ВБ –  верхівкова брунька,  РПЛ –  рубчик покривного листка,  См –
сім'ядоля, РСм – рубчик сім'ядолі Гп – ппокотиль, Еп – епікотиль, В – вісь, ПЛ – покривний листок

Досить часто в рослин утворюються додаткові, або адвентивні бруньки, які
розвиваються не на властивому їм місці, тобто не в пазусі листка, не на
меристематичній верхівці пагона, а вже на дорослій, диференційованій частині
якогось органа (на пагоні, стеблі, листках, коренях), причому ендогенно, з
внутрішніх тканин. Джерелом їх утворення є перицикл, камбій, паренхіма
серцевинних променів, мезофіл і раневі меристеми. В деяких рослин додаткові
бруньки одразу утворюють додаткові корені. Так, у бріофілум (Вгуорhуllum)
брунька, відпадаючи від материнського органа, одразу ж дає початок новій особині.
Такі бруньки називаються виводковими.
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Формування системи пагонів. Перетворення бруньки в пагін починається з
розгортання зародкових листків і активного росту міжвузлів. У процесі розпускання
зародкових листків і росту стебла на конусі наростання можуть продовжуватися
процеси формування нових листкових зачатків. Таким чином, брунька на верхівці
пагона, який почав ріст, продовжує існувати як морфологічно відмежована, тобто
вона постійно відновлюється і постійно функціонує. Бічні бруньки можуть
безпосередньо розвиватись на пагоні без періоду спокою, це так звані бруньки
збагачення. З них розвиваються пагони збагачення, котрі значно збільшують
загальну фотосинтезуючу поверхню рослини (рис. 42). Вони характерні для
більшості однорічних (волошка синя, настурція та інші) та ряду багаторічних трав з
видовженими квітконосними пагонами (вероніка довголиста, дзвоники розлогі та інші).

Рис. 42. Пагони
збагачення у дзвінця
(Rhinanthus major)

Розрізняють бруньки регулярного відновлення, що
розвиваються після зимового періоду спокою регулярно з
року в рік, та сплячі бруньки, що розвиваються після більш-
менш тривалого періоду спокою.

Елементарні (утворюються за один цикл росту) та
річні (розвиваються за вегетаційний період) пагони є
структурними одиницями, які добре розрізняються в
системі пагонів і підтверджують ритміку пагоноутворення.
Раніше було відзначено, що за своєю структурою пагони,
котрі виростають з бруньок, можуть бути видовженими або
вкороченими, з пригніченим розвитком міжвузлів,
вегетативними, генеративними, такими, що несуть квітки і
суцвіття. Для загальної картини системи пагонів суттєве
значення має,  які з названих типів пагонів формуються в
рослини, яке якісне і кількісне співвідношення між ними,
які листки утворюються на пагоні: лусковидні, зелені
асимілюючі,   малі  чи  великі.  Зовнішній  вигляд   наземної

частини рослини, або її габітус, визначається, зокрема, кількістю і напрямком росту
бічних пагонів.

У деяких груп вищих рослин бічні бруньки закладаються не в усіх вузлах або
закладаються, залишаючись недорозвинутими. Наростання основних, скелетних
гілок системи пагонів відбувається за рахунок розвитку однієї або кількох
верхівкових бруньок. При цьому бічні скелетні пагони зовсім не утворюються або
утворюються в невеликій кількості Так наростають стовбури деревовидних
папоротей, саговників, багатьох видів пальм (понад 3500 видів), а також багатьох
однодольних (агава,  юкка,  драцена,  алое) і деяких кактусів (Cereus).  Майже всі ці
рослини мають великі перисті листки, які утворюють своєрідну крону. У деревних
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рослин та чагарникових форм помірної зони така крона практично не зустрічається.
Для багатьох трав'янистих рослин, зокрема тих, які розвиваються в

несприятливих умовах (подорожник), характерні стебла, що не галузяться або
галузяться дуже слабко. Однак трапляється і протилежне: є пагони, які дуже сильно
галузяться. Такі життєві форми також розвиваються в дуже несприятливих умовах,
наприклад Аsorella зростає на антарктичних островах, астрагали (Astragallus) – в
гірських пустелях. Пагони цих рослин утворюють "подушки", зовні схожі на великі
кам'яні валуни. Пояснюється це просто: оскільки ріст у довжину пагона будь-якого
порядку вкрай обмежений, поверхня системи пагонів виглядає ніби підстриженою.
Для рослин, що зростають у степових районах, характерні кулясті галузисті форми –
перекоти-поле (Gypsophila paniculata). Розгалужена система пагонів у цих рослин
насправді являє собою велике суцвіття, котре після дозрівання плодів відламується і
вільно перекочується по відкритих просторах.

Рис. 43. Схема акротонії (1), мезотонії (2)
і базитонії (3) в галуженні пагонів

При галуженні загальний вигляд
системи пагонів залежить від того, як
розміщуються найсильніші бічні пагони
на материнській осі. За цією ознакою
розрізняють три основних типи
галуження: акротонія, мезотонія і
базитонія (рис. 43). При акротонному
галуженні найсильніші бічні пагони
формуються ближче до верхівки
материнського пагона. Такий тип
галуження характерний переважно для
деревовидних рослин, хоча
зустрічається досить часто і в
трав'янистих (волошка, ромашка).

За базитонним типом галуження формується система пагонів у чагарників,
багатьох злакових, зокрема хлібних злаків. Власне кущіння злаків, що є окремим
випадком базитонного галуження, характеризується розвитком сильних нижніх
пагонів з приземних і підземних бруньок. Мезотонний тип галуження є перехідним
між акротонним і базитонним.

Напрямок росту пагонів. Головний пагін рослин здебільшого росте вгору
(від'ємний геотропізм) і залишається ортотропним; тобто його бічні пагони при
галуженні можуть рости в різних напрямках (паралельно напрямку дії
подразнення), утворюючи кут різної величини з материнським пагоном.
Горизонтальні пагони, які лише стеляться по землі, але не вкорінюються, називають
плагіотропними (лежачими). Якщо ж плагіотропні пагони утворюють додаткові
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корені (вкорінюються), їх називають повзучими. Такі пагони притаманні багатьом
трав'янистим рослинам (перстач гусячий, вербозілля лучне, полуниці тощо).

У процесі росту пагони тієї самої рослини можуть змінювати свій напрямок
при однаковому впливі факторів зовнішнього середовища. Такі пагони називають
анізотропними. Вони характерні для трав'янистих рослин і чагарничків.

Стебло

Загальна характеристика стебла
Стебло – це вісь пагона, що складається з вузлів та міжвузлів і несе листки та

бруньки. Наростання стебла відбувається за рахунок верхівкової і вставної
меристем.

Стебло має більш-менш правильну циліндричну форму і радіальну симетрію
в розміщенні тканин, хоча на поперечному зрізі воно може бути округлим,
сплющеним і крилатим, три-, чотири- та багатогранним тощо.

Основні функції стебла –  опірна і провідна (транспорт води та поживних
речовин), додаткові – участь у фотосинтезі (звичайно вона характерна для молодих
стебел) і відкладання запасних поживних речовин у багаторічних стеблах.

Анатомія стебла
Анатомічна будова стебла відповідає його основним функціям, тобто воно

має розвинуту систему провідних і механічних тканин. Перша зв'язує всі системи та
органи рослини і забезпечує транспорт води і поживних речовин, а друга
забезпечує виконання стеблом його опірної функції.

Структура стебла як осьової частини рослинного організму формується
переважно у результаті діяльності його верхівкової (апікальної) меристеми або
ініціальних клітин конуса наростання (точка росту).

У перших листкостеблових рослин – мохів, хвощів, плаунів та папоротей –
апікальна меристема закінчується лише однією ініціальною клітиною
пірамідальної форми (рис. 44, А, Б).

У квіткових та голонасінних рослин верхівкова меристема знаходиться в
основі бруньки, має вигляд конуса з округлою верхівкою, який складається з групи
меристематичних клітин (рис. 44, В).

Конус наростання – найактивніша та найважливіша частина пагона, його
ростовий центр. Він формує прокамбіальні тяжі, листки, вегетативні і генеративні
органи. Трохи нижче верхівкової меристеми з'являються невеликі серповидні
бугорки – листкові примордїї (зачатки листків). З часом вони збільшуються і
перетворюються на листки. В пазухах цих листків досить рано утворюються також
зачатки бруньок.
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Рис. 44. Верхівка пагона на поздовжньому зрізі:

А,Б – апікальна меристема хвоща польового
(Equisetum arvense) з однією апікальною
ініціальною клітиною, В – апікальна меристема
переліски багаторічної (Mercurialis perennis),
побудована за типом туніки і корпуса, з групою
ініціальних клітин: 1 – апікальна клітина, 2 –
похідні апікальної клітини, 3 – листкові зачатки,
4 – корпус, 5 – двошарова туніка, 6 – промениста
в цілому, 7 – ініціальний шар корпуса

Первинна будова стебла. Початковим етапом утворення стебла є формування
його первинної структури, яка в голонасінних та дводольних рослин дещо пізніше
змінюється на вторинну. У деяких трав’янистих дводольних (жовтець) та
однодольних рослин (за винятком деревних форм) первинна структура стебла
зберігається протягом усього життя рослини.

В результаті діяльності первинної меристеми конуса наростання формуються
найнеобхідніші і водночас прості за будовою анатомічні структури пагона (рис. 45).
Насамперед на поверхні стебла утворюється епідерма – первинна покривна тканина
стебла, яка звичайно складається з одного шару клітин з кутинізованими
оболонками і має кутикулу. Клітини епідерми дещо видовжені, з відносно
товстими прямолінійними стінками. В багатьох рослин на поверхні стебла є
ювенільні волоски різної будови та складності (прості, залозисті); вони недовговічні
і швидко осипаються. Наявність в епідермі продихів для стебла менш характерна,
ніж для листків.

Під епідермою диференціюється так звана первинна кора, яка від решти
внутрішніх клітин відділяється ендодермою. Первинна кора складається з
тонкостінних паренхімних хлорофілоносних клітин, в яких відбувається
фотосинтез. Периферійні шари клітин цієї тканини часто представлені механічною
тканиною – коленхімою, котра в округлих стеблах розташовується рівномірним
шаром або окремими зонами, а в гранчастих та ребристих – заповнює виступи та
заглибини. В деяких рослин, зокрема в злаків, роль первинної опірної тканини
виконує не коленхіма,  а склеренхіма. Хвойні, як правило, не мають спеціальної
механічної тканини. Інколи в первинній корі формуються секреторні вмістилища
та канали.

Найглибшим шаром кори вважають ендодерму, бо вона не входить до складу
осьового циліндра. В стеблі з первинною будовою ендодерма представлена так
званою крохмалоносною піхвою, яка складається з одного шару клітин, що містять
специфічні крохмальні зерна.
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Рис. 45. Поперечний (А) і поздовжній (Б) зрізи стебла переліски (Mercurialls annua):

1 – епідерма, 2 – первинна кора, 3 – коленхіма, 4 – паренхіма, 5 – міжклітинники, 6 – ендодерма, 7 –
центральний циліндр, 8 – перицикл, 9 – первинна флоема з ситовидними трубками (10) і луб'яною
паренхімою (11), 12 – первинна ксилема з судинами: кільчасто-спіральною (13), кільчастою (14),
спіральними (15)  і ксилемною паренхімою (16),  17  –  перимедулярна зона,  18  –  серцевина,  19  –
первинний серцевинний промінь

Наявність ендодерми в рослин різних систематичних груп та особливості її
будови наводять на думку, що вона є давньою анатомічною структурою, котра
колись мала певне фізіологічне та морфологічне значення і протягом
філогенетичного розвитку рослин зазнала глибоких змін. Таке припущення
підтверджується тим, що можна спостерігати зараз, ендодерма зведена до
рудиментарних залишків, а в деяких – пристосована до нових функцій і завжди,
подібно до циліндричного чохла, оточує провідні тканини осьових органів.

За ендодермою в напрямку до середини стебла розміщується осьовий, або
центральний циліндр – найважливіша анатомічна і гістологічна структура стебла
первинного типу будови. Іноді його ще називають стелою. Основними
структурними елементами центрального циліндра є перицикл, зона провідних
тканин та серцевина.

Перицикл є зовнішньою межею осьового циліндра і міститься безпосередньо
під ендодермою. Він складається з одного або кількох шарів паренхімних клітин і
належить до первинної меристеми. У стеблі з перициклу звичайно утворюються
механічні волокна, які й називають відповідно перициклічними. Разом з
перициклом вони складають зовнішню межу центрального (осьового) циліндра,
часто закладаються суцільним кільцем або формуються навпроти провідних пучків.
У однодольних рослин перицикл не відіграє особливої ролі, оскільки він часто
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відсутній і, за деяким винятком, не відмежовує чітко кору від центрального
циліндра. В перициклі деяких рослин (скорзонера, кульбаба та ін.) утворюються
членисті молочники, які містять смоли та латекс, а у зонтичних і звіробійних –
секреторні канали, заповнені смолами та ефірними оліями.

Перицикл, як твірна тканина, здатний формувати комплекси клітин, котрі
відіграють важливу роль в органогенезі. Ці клітини за відповідних умов інтенсивно
поділяються, утворюючи так звані адвентивні бруньки, тобто бруньки, які
розвиваються на невластивих місцях і з яких розвиваються додаткові пагони.
Здатність до утворення таких пагонів має вирішальне значення при регенерації
втрачених або пошкоджених органів, а також забезпечує можливість вегетативного
розмноження рослин у природі та в культурі.

Другою групою структурних елементів центрального циліндра є судинно-
волокнисті пучки. Вони формуються з попередньо не диференційованих,
відокремлених і згрупованих меристематичних клітин конуса наростання. Ці
відокремлені ділянки конуса наростання називають прокамбіальними пучками.
Кожен з таких пучків поступово перетворюється в судинно-волокнистий пучок.
Спершу з клітин прокамбію розвиваються первинні провідні тканини: протофлоема
(первинна флоема) і протоксилема (первинна ксилема). При цьому перші елементи
флоеми утворюються із зовнішніх, розміщених на периферії клітин прокамбію, а
перші елементи ксилеми (трахеїди, рідше судини з кільчастими і спіральними
потовщеннями стінок) – з тих клітин прокамбію, які розташовані найглибше, на
межі із серцевиною (рис. 46).

Рис. 46. Схема утворення судинних пучків з
прокамбію:

1 – епідерма,
2 – кора стебла,
3–ендодерма і перицикл,
4 – серцевина,
5 – судини ксилеми,
6 – залишки прокамбію,
7 – ксилема,
8 – флоема

Отже, утворення протоксилеми відбувається в напрямку від прокамбію до
центра стебла, а протофлоема – від серцевини назовні. Поступово між
протоксилемою та протофлоемою залишається все менше "невикористаних" клітин
прокамбію. В багатьох рослин увесь прокамбій використовується для утворення
провідних елементів, а тому судинно-волокнистий пучок надалі не потовщується і
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стає пучком закритого типу (стебла однодольних). Однак у більшості дводольних та
голонасінних рослин з вузького прошарку прокамбію, що зберігається між
елементами ксилеми та флоеми, виникає нова твірна тканина – пучковий камбій.
Завдяки поділу його клітин за первинними провідними тканинами утворюються
нові, тепер уже вторинні за походженням, метаксилема і метафлоема. Наступне
закладання міжпучкового камбію та його аналогічна діяльність спричиняють
вторинне потовщення осьових органів голонасінних і дводольних рослин (рис. 47),
про що йтиметься далі.

Рис. 47. Послідовне формування провідних елементів вторинного походження пучковим (А) і
міжпучковим (Б) камбієм:

1 – пучковий камбій, 2 – міжпучковий камбій, 3 – первинна ксилема, 4 – первинна флоема, 5 –
вторинна флоема, 6 – вторинна ксилема

Потовщення оболонок клітин протоксилеми буває кільчасте і спіральне.
Клітини наростають завдяки певним пристосуванням: вони вузенькі, мають тонкі
целюлозні оболонки, зміцнені смужками або кільцями здерев'янілої вторинної
оболонки.

Протофлоема складається переважно із ситовидних трубок, клітин-
супутників та флоемної паренхіми. Ситовидні трубки малого діаметру, тонкостінні,
функціонують недовго. В процесі росту того чи іншого органа вони частково
розтягуються і поступово сплющуються внаслідок тиску сусідніх клітин. В
однодольних рослин первинна флоема функціонує протягом усього життя органа.

Термін "протоксилема" і "протофлоема" застосовують до тих флоемних та
ксилемних клітин, які ще здатні подовжуватися одночасно з видовженням органа.
Частини флоеми та ксилеми пізнішого утворення, які не виходять за межі
видовження тієї частини органа, де вони розташовані, відповідно називають
метафлоемою та метаксилемою.

Метафлоема – це складна тканина, в якій розвинені клітини всіх типів:
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паренхімні, склеренхімні у формі волокон, ситовидні трубки та клітини-супутники.
Метаксилема відрізняється від протоксилеми тим, що міститься в тій ділянці

органа,  де закінчився ріст у довжину. Вона складається з трахей (судин) значного
діаметра, які мають сітчасте або драбинчасте потовщення поздовжніх оболонок. У
першому випадку потовщення вторинної клітинної оболонки щільно зростаються,
утворюючи ніби сітку, а в другому – вони поперечні, поодинокі і нагадують щаблі
драбини. Судини, в яких вторинні шари оболонки розвиваються майже суцільним
шаром, називають пористими.

Серцевина в первинній структурі стебла розвинута добре і займає центральну
його частину. Вона складається з великих паренхімних клітин з міжклітинниками.
Клітини серцевини кулясті або циліндричні з дуже тонкими целюлозними
оболонками, які рідко дерев'яніють У Морфологія рослин з основами анатоми та
цитоембріології стеблах багатьох рослин центральна частина серцевини у процесі
росту руйнується, утворюючи порожнину. Зокрема, в злаків та деяких осокових
стебло в міжвузлях стає порожнім, нагадуючи трубку. В болотних та водних рослин
основну паренхіму, крім периферійної частини (хлоренхіми), називають
аеренхімою. Вона складається з мертвих тонкостінних клітин з великими
повітряними порожнинами між ними. У стеблі водяних рослин така будова
забезпечує ефективний газообмін.

Основні типи стели (центрального, або осьового циліндра). Завдяки працям
ботаніка Е. Джефрі сформувалась стелярна теорія, яка пояснює принципи будови
стели рослин та їх еволюцію від найпростішої до найскладнішої структури осьових
органів, а також розглядає походження пагона та його диференціацію на складові
елементи.

Нині всі положення стелярної теорії підтверджені порівняльним вивченням
сучасних і викопних папоротеподібних і голонасінних. Це дозволило встановити
конкретні стелярні типи, характерні для всіх основних груп вищих рослин (рис. 48).

Найбільш давнім і примітивним типом стели вважається протостела
(гаплостела), в якої суцільний стрижневий тяж ксилеми оточений флоемою (рис.
48, А). Протостела не має серцевини і серцевинних променів. Вона була властива
риніофітам та іншим викопним рослинам. Серед сучасних рослин зустрічається
лише в стеблах деяких папоротеподібних.

Протостела дала початок розвитку актиностели, ксилемна зона якої на
поперечному зрізі має вигляд зірки, оточеної флоемою з численними бічними
відгалуженнями – пучками концентричного типу (рис. 48, Б). Завдяки цьому в
актиностелі ксилема має значно більшу поверхню дотику із живими тканинами, що
її оточують. Все це сприяє розширенню транспортних можливостей. Актиностела
зустрічається у плауновидних і вимерлих хвощів.
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Рис. 48. Схема походження і
вдосконалення різних типів

стели в процесі еволюції:

А – протостела,
Б – актиностела,
В – стела кореня,
Г – сифоностела,
Д – диктіостела,
Е – еустела,
Ж –атактостела;
ксилему показано чорним.

Наступний етап еволюції осьового циліндра – поява сифоностели. На цьому
етапі виникає якісно нове утворення –  серцевина (рис.  48,  Г).  Наявність
сифоностели сприяла формуванню рослин значних розмірів, оскільки переміщення
ксилеми, котра має певні арматурно-механічні властивості на периферію стебла, і
утворення трубчастої конструкції надавали рослинам більшої міцності. Крім того, з
виникненням серцевини збільшилась поверхня контакту провідних елементів із
живими тканинами, а також покращилася запасаюча функція осьового циліндра.

Подальше еволюційне ускладнення осьового циліндра пов'язане з розвитком
великих листків і бічних пагонів, які при відходженні від стебла утворюють у ньому
своєрідні прориви (лакуни), заповнені паренхімою. Цим самим стебло ніби
розсікається на окремі пучки, розділяється на сітку та ряди поздовжніх тяжів. Так
виникає диктіостела, складові елементи якої теж тісно взаємодіють між собою (рис.
48, Д), вона властива папоротеподібним.

Подальшим і найвищим етапом розвитку сифоностели є еустела, яка
зустрічається в голонасінних та в переважної більшості дводольних рослин. На
зрізах диктіостели помітні поперечні кільцеподібні окремі ланки – меристели. У
дводольних та голонасінних рослин меристели мають характер колатеральних
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відкритих пучків з дуже розвиненими серцевинними променями між ними, а
паренхімна тканина розвинена такою мірою, що пучки ніби вкраплені в неї (рис.
48,Е).

Останньою ланкою в еволюції стели є атактостела однодольних рослин. Від
еустели вона відрізняється відсутністю камбію в пучках і складною картиною
просторового проходження пучків по стеблу, що забезпечує розподіл їх по всьому
поперечному перерізу (рис. 48, Ж).

Осьовий циліндр коренів формувався інакше, ніж пагонів. Зокрема, структура
стели кореня, хоча й схожа на актиностелу стебла, має принципові відміни (рис. 48.
В). Структурні пристосування цього органа були спрямовані на поглинання
речовин з ґрунту,  тим часом як стела пагонів виникла в процесі формування
листкостеблового органа, пристосованого до фотосинтетичної діяльності.

Різноманітність типів первинної структури стебла у представників різних
систематичних груп обумовлена головним чином різницею у розміщенні основної
тканини щодо провідної (рис. 49). Так, у деяких дводольних провідна система
міжвузлів являє собою суцільний порожнистий циліндр, що відокремлює зовнішню
частину основної тканини від внутрішньої, тобто первинну кору від серцевини
(рис. 49, А).

Рис. 49. Типи розміщення пучків у однодольних і дводольних рослин:
А – непучковий дводольних, Б – пучковий дводольних, В – розсіяно-пучковий однодольних

В інших дводольних (люцерна, жовтець), а також хвойних структурні
елементи провідної системи (провідні пучки) відокремлені один від одного більш
або менш широкими прошарками міжпучкової паренхіми – тканини, яка зв'язує
серцевину і первинну кору (рис. 49, Б). Ці прошарки міжпучкової паренхіми часто
називають серцевинними променями.

Стеблам багатьох папоротей, деяких трав'янистих дводольних і більшості
однодольних притаманне більш складне розміщення провідних тканин. Зокрема на
поперечних зрізах пучки не розміщуються одним кільцем між первинною корою і
серцевиною, а утворюють декілька кілець або систему тяжів, розсіяних по всьому
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зрізу (рис 49, В). Крім того, в однодольних відсутні: чітка межа між первинною
корою і центральним циліндром, камбій у закритих колатеральних судинно-
волокнистих пучках, ендодерма (або вона слабо розвинена), серцевинні промені та
серцевина.

Вторинна будова стебла. У голонасінних і дводольних рослин первинна
структура стебла змінюється на вторинну завдяки активності бічних (латеральних)
меристем вторинного походження – камбію та фелогену.

Камбій виникає з недиференційованого прокамбію між первинними
ксилемою і флоемою, а також із паренхіми міжпучкових зон. Розрізняють пучковий
камбій, котрий закладається в провідних пучках, і міжпучковий, що утворюється в
міжпучкових зонах -первинних серцевинних променях (рис. 47). Надалі пучковий і
міжпучковий камбій, з'єднуючись, утворюють камбіальне кільце стебла.

С.П. Костичевим доведено, що прокамбіальні тяжі можуть виникати в двох
формах, що і визначає формування різних типів вторинної будови осьових органів, –
пучкового і безпучкового.

Типовим прикладом пучкового типу вторинної будови стебла трав'янистих
рослин є конюшина повзуча (Trifolium  repens,  рис.  50).  У неї кожний
прокамбіальний тяж формує самостійний судинно-волокнистий пучок відкритого
типу, в якому зберігається камбіальна діяльність. Пучковий камбій до периферії (в
бік протофлоеми) відкладає вторинну флоему, а до центру (в бік протоксилеми) –
вторинну ксилему.

Рис. 50. Поперечний зріз дводольної трав'янистої рослини пучкового типу будови
(Trifolium repens):

1 – епідерма, 2 – корова паренхіма, 3 – флоема, 4 – камбій, 5 – вторинна ксилема, 6 – серцевина, 7 –
серцевинні промені. В даному типі стебла міжпучковий камбій виникає пізніше, пучкові
камбіальні ділянки спочатку з'єднуються міжпучковими ділянками механічних волокон
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Міжпучковий камбій продовжує формувати серцевинні промені, довжина
яких співпадає з реальними розмірами судинно-волокнистих пучків. Останні
залишаються розмежованими протягом усього життя рослини.

Пучковий тип вторинної будови стебла характерний також для інших
трав'янистих рослин (соняшник, мак, рицина, хвилівник тощо) і деяких деревних
(саксаул, виноград).

В багатьох дводольних трав'янистих рослин (щириця, лобода, берізка,
барвінок тощо)  прокамбій відкладається у вигляді суцільного кільця,  з якого
диференціюється камбій. Він дає початок вторинним ксилемі і флоемі, котрі теж
розміщуються суцільним кільцем. Так виникає стебло безпучкового типу вторинної
будови, прикладом якого є стебло льону звичайного (Linum, рис 51). Особливістю
будови його стебла є наявність товстостінних луб'яних волокон камбіального
походження, під якими суцільною зоною розташовані елементи вторинної флоеми,
та кількісне переважання елементів вторинної ксилеми.

Рис. 51. Поперечний зріз стебла льону
(Linum sp.):

А – кора,
Б – центральний циліндр:
1 – епідерма,
2 – корова паренхіма,
3 – луб'яні волокна,
4 – флоема (ситовидні трубки і клітини-
супутники),
5 – камбій,
 6 – вторинна ксилема,
7 – первинна ксилема,
8 – серцевина

Для більшості дводольних деревних рослин характерний безпучковий тип
вторинної будови стебла. На відміну від трав'янистих рослин з таким типом будови
стебла, у деревних рано розпочинається диференціація пучкового і міжпучкового
камбію. Вторинні ксилема і флоема утворюють циліндр із провідних тканин, який
перетинають в радіальному напрямку промені (рис. 52). Щорічно, звичайно,
відкладається значно більше вторинної ксилеми, ніж вторинної флоеми.

Деревина (вторинна ксилема) складається із трьох систем тканин:
паренхімної (утворена живими паренхімними клітинами), механічної (складається з
мертвих клітин лібриформу), провідної (судини, трахеїди).
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Рис. 52. Поперечний зріз через гілку липи
(Tilia cordata) трирічного віку:

1 – залишки епідерми,
2 – перидерма,
3 – первинна кора з коленхімою,
4 – прошарки твердого лубу,
5 – м'який луб,
6 – первинний серцевинний промінь,
7 – камбій,
8 – судини весняної деревини,
9 – осіння деревина,
10 – серцевина

Луб (вторинна флоема) складається з луб'яних волокон (котрі утворилися з
перициклу), ситовидних трубок з клітинами-супутниками, пучків волокон
твердого лубу та луб'яної паренхіми. До структур флоемної зони належать вторинні
серцевинні промені, що виходять з деревини і пронизують також флоему в
радіальному напрямі. Вони з'являються завдяки діяльності камбію і, на відміну від
первинних серцевинних променів, не доходять до деревини.

В більшості дерев'янистих стебел формується корок, або фелема, яка заміщає
епідерму. Вона відкладається корковим камбієм, або фелогеном, котрий може
також давати фелодерму.

Брунька

Типи бруньок. Брунька являє собою зачатковий, ще не розгорнутий пагін,
зачаток квітки, листка чи стебла з листками. Вона складається з меристематичної
зародкової осі, яка закінчується у вегетативній бруньці конусом наростання, а також
серії зародкових метамерів – зародкових листків різного віку, розміщених один над
одним на цій осі. Вузли в бруньках дуже зближені, оскільки міжвузля ще не встигли
витягнутися. В пазухах зародкових листків можуть бути закладені зачатки пазушних
бруньок,  кожна з яких є зачатком пагона.  Таким чином,  уже в бруньці закладена
потенційна здатність пагона до необмеженого галуження.

Розрізняють вегетативні, генеративні (квіткові) та вегетативно-генеративні
бруньки (рис. 53). З вегетативної бруньки розвивається стебло з листками і
бруньками, з генеративної – суцвіття або поодинока квітка. У вегетативно-
генеративній бруньці закладено ряд вегетативних метамерів, а конус наростання
перетворений у зародкову квітку чи зародкове суцвіття.
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Рис. 53. Будова закритих бруньок:

А – вегетативна брунька у дуба (Quercus sp.),
загальний вигляд і поздовжній зріз,
Б – вегетативно-генеративна брунька у бузини
(Sambucus sр.), те ж саме,
В – генеративна брунька у вишні (Cerasus sp.),
поздовжній зріз

Досить часто зовнішні листки бруньки видозмінені та спеціалізовані у
покривні луски, котрі виконують захисну функцію і запобігають висиханню
меристематичних ділянок бруньки. Такі бруньки називають закритими. Ними є
зимуючі бруньки дерев (дуб, береза, липа, верба), чагарників (ліщина, бузина),
багаторічних трав (копитняк, грушанка тощо). Бруньки, позбавлені покривних
лусок, називають відкритими, або голими. Їх мають барбарис (Berberis), крушина
(Frangula alnus) та деякі інші рослини.

Всередині бруньки захована меристематична верхівка пагона, або апекс. Це
активно працюючий ростовий центр, котрий забезпечує формування всіх органів і
первинних тканин пагона, його органо- та гістогенез. Джерелом постійного
поновлення апекса є ініціальні клітини апікальної меристеми, зосереджені на його
кінчику. Вегетативний апекс пагона, на відміну від завжди гладенького апекса
кореня,  постійно формує на своїй поверхні виступи –  валики,  що є,  власне,
зародками листків, або листковими примордіями (рис. 54).

Рис. 54. Форма конусів
наростання (апексів) пагонів:

А – елодеї (Elodea sp.),
Б – водяної сосенки (Hippuris
sp., 1 – верхівка пагона, 2 –
апекс, 3 – поздовжній зріз
апекса),
В – пирію (Elytrigia sp),
Г – гороху (Pisum sp.),
Д – звіробою (Hypericum sp.,
1-3 – пластохронні зміни);
ЛП – листкові примордії,
ПТП – перші тяжі прокамбію
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Вони з'являються в акропетальній послідовності, тобто знизу вгору. Гладенькою
залишається тільки верхівка, дистальна частина апекса, яку ще називають точкою
росту, або конусом наростання пагона.

Середній діаметр апекса на рівні наймолодших листкових зачатків – 100-500
мкм. Таким чином, можна стверджувати, що апікальна меристема є саме тим
місцем, де відбуваються важливі фізіологічні процеси та формуються
репродуктивні органи, що є завершальним етапом розвитку пагона.

Листок

Загальна характеристика листка
Листки є бічними органами, як правило, мають більш або менш плоску

форму і дорзовентральну будову, на відміну від циліндричних і радіально-
симетричних осьових органів – стебла та кореня. В насінних рослин ріст листка
обмежений, оскільки він досить швидко втрачає здатність до верхівкового росту.
Досягнувши певних розмірів, листок до кінця свого життя залишається без змін.

Плоска, пластинчаста форма листка дає велику поверхню на одиницю об'єму
тканини, що найбільшою мірою сприяє виконанню основних функцій зеленого
листка: повітряного живлення (фотосинтезу), газообміну та транспірації
(випаровування). Крім того, в листку відкладаються запасні поживні речовини, він
може бути органом вегетативного розмноження.

Дорзовентральність листка визначається тим, що в нього є верхня і нижня
сторони, котрі, як правило, досить чітко різняться за анатомічною будовою,
характером жилкування, опушенням, забарвленням тощо. За орієнтацією сторін
листка щодо верхівки пагона верхню сторону називають ще внутрішньою,
черевною, або адаксіальною, а нижню – зовнішньою, спинною, або абаксіальною.
На листку, як правило, не утворюються інші органи, і лише в деяких рослин
(бегонія, бріофілюм) на ньому можуть бути додаткові бруньки та корені.

Морфологічне розчленування. Типовий листок складається з листкової
пластинки, черешка, основи і прилистків (рис. 55).

Рис. 55. Частини листка:

1 – пластинка;
2 – черешок;
3 – прилистки;
4, 5 – піхви;
6 – розтруб.
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Листкова пластинка є основною частиною типового дорослого зеленого
листка. Вона, як правило, сплющена, дорзовентральна, має обмежений ріст. Листок,
з'єднаний із стеблом основою черешка, називається черешковим, а з'єднаний
основою листкової пластинки – сидячий. Якщо основа листка розширюється,
охоплюючи стебло, то утворюється піхва, причому в її утворенні може брати участь
і черешок.

Рис. 56. Листок з прилистками у гороху
(Pisum).

У деяких видів рослин (представники
родини бобових та ряду інших) біля
основи листка виникають парні бічні
вирости – прилистки, котрі захищають
його на ранніх стадіях розвитку. Їхня
форма, розмір та функції у різних рослин
неоднакові. Прилистки можуть бути
вільними, прирослими до черешка (рис.
56) або пазушними, якщо вони зміщені на
внутрішню сторону листка, як у рдесника
(Potamogeton sp.). Прилистки існують
протягом усього життя листка або
відпадають після розгортання його на
пагоні.

Розчленування листка. Форми листкової пластинки досить різноманітні.
Вони визначаються співвідношенням її ширини та довжини, а також
розташуванням найширшої її частини (рис. 57). Пластинки бувають округлі,
овальні, продовгуваті, яйцевидні, оберненояйцевидні, широкояйцевидні,
оберненоширокояйцевидні, лінійні. За обрисом, формою виділяють листки
голкоподібні, щетинисті, мечоподібні, стрічковидні, щитовидні. При
морфологічному описі листків враховуються особливості основи, верхівки та краю
пластинки.

Основа листка може бути клиновидною, округлою, серцеподібною,
нерівносторонньою, зрізаною, звуженою, стрілоподібною, списоподібною. Верхівка
листка буває тупою, гострою, загостреною, гострокінцевою, виїмчастою.

Край листка має вирізи ріної глибини (рис. 58). В тих випадках, коли вони не
заходять глибше 1\4 ширини половини пластинки, листок називають цілісним,  а
край його – надрізаним. Край листка може бути хвилястим, виїмчастим, зубчастим,
пальчастим, пилчастим.

Листки, у яких краї мають вирізи, що заходять більше ніж 1\4  ширини
половини пластинки, називають розрізаними. Розріз може бути потрійним,
пальчастим і перистим.
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Найбільша ширина
знаходиться ближче

до основи листка

Найбільша ширина
знаходиться

посередині листка

Найбільша ширина
знаходиться ближче до

вершини листка
Довжина
дорівнює

ширині або
перевищує її

небагато Широкояйцевидний Округлий Оберненоширокояйцевидний

Довжина
перевищує

ширину в 1,5
– 2 рази Яйцевидний Еліптичний Оберненояйцевидний

Довжина
перевищує

ширину в 3 –
4 рази

Вузькояйцевидний
Ланцетний

Продовгуватий

Оберненовузькояйцевидний

Довжина перевищує ширину більш,
ніж в 5 разів Лінійний

Рис. 57. Узагальнена схема листкової пластинки

Якщо вирізи не глибше 1\2 половини ширини листкової пластинки, листки
називають лопатевими; якщо вони глибше 1\2 ширини половини пластинки, але не
доходять до середньої жилки,  - роздільними; якщо вони доходять до середньої
жилки чи основи пластинки – розсіченими.

Виступаючі частини у лопатевих листків називають лопатями, а у роздільних
–  долями,  у розсічених – сегментами. Перисторозсічені листки з вузькими
паралельними сегментами називають гребенеподібними, листки перистороздільні
чи перисторозсічені з трикутними долями чи сегментами, що мають розширену
основу – струговидними; перисторозділені листки з великою кінцевою долею і
дрібнішими бічними долями – ліроподібнорозсіченими.

В листковій пластинці є досить густа мережа провідних пучків, що називають
жилками, сукупність їх визначає жилкування листка. Жилкування буває відкритим
і закритим. При відкритому жилкуванні жилки закінчуються біля країв листкової
пластинки, не з’єднуючись між собою. По характеру галуження жилок таке
жилкування називають дихотомічним. При закритому жилкуванні жилки
багаторазово з’єднуються між собою і утворюють сітчасте жилкування. Сітчасте
жилкування називають перистим, коли від середньої жилки в сторони розходяться
більш тонші, багаторазово розгалужені жилки. Дводольним рослинам притаманне
сітчасте жилкування, однодольним – паралельне і дугоподібне.
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Рис. 58. Типи розчленування простого і складного листків

Прості і складні листки. Листки бувають прості і складні. Простий листок має
черешок та пластинку і відпадає повністю. Однак буває й таке, що одному черешку
з однією спільною основою, піхвою та прилистками зявляється декілька листкових
пластинок, кожна з яких має свій маленький черешок. Такі листки називають
складними, а їхні окремі пластинки – листочками складних листків. Спільну вісь
складного листка, яка несе на собі листочки, називають рахісом (від грецького
rhachis - хребет). За розміщенням листочків на рахісі складного листка розрізняють
трійчасто-, пальчасто- і перистоскладні листки (рис. 59). Процес формування
складного листка дещо нагадує галуження, він може йти до другого і навіть
третього поряду. Тоді формуються двічі- або тричіперистоскладні листки.

Рис. 59. Складні листки:
А – пальчастоскладний;
Б – трійчастоскладний;
В – парноперистоскладний;
Г – непарноперистоскладний;
Д – двічиперистоскладний.
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Різноманітність листків. Листкові серії, формації листків. Листки не можуть
бути однаковими не лише в різних рослин, а навіть у межах однієї рослини. Перші
листкові органи проростка – сім’ядолі, як правило за розмірами, формою, а часто і
функціями відрізняються від усіх наступних листків. Вони є винятком і за
характером виникнення, оскільки формуються в процесі диференціації
меристематичного тіла про зародка (proembrio), ще задовго до появи апекса і
верхівкової бруньки головного пагона.

Наступні за сім’ядолями листки проростка і молодої рослини виникають у
вигляді екзогенних опуклостей апекса і утворюють листкову серію, в якій можуть
лише поступово збільшуватися розміри листків (щоправда, інколи спостерігаються
дуже різкі зміни форми листків у бік її ускладнення). Так, серія листків проростка
суниці (Fragaria) відбиває поступове формування характерного для цієї рослини
трійчастого листка (рис. 60).

Рис. 60. Листкова серія і формування листків у суниці (Fragaria vesca):
1 – 4 – листкова серія у проростка, 5-9 – форма верхових листків у дорослої особини

На пагонах трав'янистих рослин можна чітко побачити перехід формації
листків: від серединних, асимілюючих листків з добре розвинутими листковими
пластинками до верхових, або приквіткових листків – гіпсофілів. Останні, як
правило, утворюються в зоні суцвіття і, будучи покривними листками окремих
квіток або гілочок суцвіття,  захищають їх ще в бруньці.  Вони дрібніші і значно
простіші за обрисом, ніж серединні. У деяких рослин (бузок, черемха, конвалія)
гіпсофіли редукуються до дрібних плівчастих лусочок, спеціалізованих приквіток –
брактей, які швидко засихають або й опадають після розкривання суцвіття. Досить
часто верхові листки виконують функцію приваблювання комах-запилювачів,
наприклад в звичайного однорічника нашої флори – перестрічу (Melampyrum).  У
багаторічних рослин досить часто кожен річний пагін, або пагін поновлення, який
виростає після періоду спокою, починається з низових листків – катафілів. За
формою і тканинною структурою вони простіші, ніж вегетативні листки, і
найчастіше являють собою різноманітні захисні та запасаючі луски.

Філотаксис. Філотаксисом називають порядок розміщення листків на осі
пагона, який відображає його радіальну симетрію. Розрізняють чотири основних
типи листкорозміщення: спіральне, або чергове, дворядне, мутовчасте і супротивне
(рис. 61).
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Рис 61. Основні типи листкорозміщення:
А – спіральне у дуба (Quercus sp.,1 – молодий пагін, 2 – схема основної генетичної спіралі), Б –
дворядне у гастерії (1 – вигляд рослини збоку, 2 – вигляд зверху, схема), В – мутовчасте у
олеандра (Nerium sp.), Г – супротивне у бузку (Syringa sp.)

За спірального, або чергового листкорозміщення в кожному вузлі знаходиться
лише один листок, а основи послідовно розміщених листків умовно можна з'єднати
спіральною лінією, проведеною вздовж осі пагона (рис. 61, А). Цю лінію називають
основною генетичною спіраллю, оскільки вона відображає послідовність
закладання листків.

Дворядне листкорозміщення, котре розглядається як окремий випадок
спірального, відбиває "маятникову" симетрію діяльності апекса. За такого
розміщення в кожному вузлі знаходиться один листок, який охоплює своєю
широкою основою всю (або майже всю) вісь, а медіани (середні лінії) всіх листків
лежать в одній вертикальній площині (рис. 61, Б).

У разі мутовчастого листкорозміщення на одному рівні закладається декілька
листкових примордіїв, які утворюють єдиний вузол (рис. 61, В).

Супротивне листкорозміщення є окремим випадком мутовчастого, за якого в
кожному вузлі знаходяться два листки, розміщені один навпроти одного так, що
їхні медіани лежать в одній вертикальній площині (рис. 61, Г).

Порядок закладання листкових примордіїв на апексі пагона – спадкова ознака
кожного виду, тобто видоспецифічна ознака, хоча інколи вона може бути
характерною навіть для роду або цілої родини.

Листкорозміщення на сформованому пагоні визначається в першу чергу саме
цим порядком закладання, тобто внутрішніми причинами.

Які ж основні закономірності листкорозміщення? Оскільки в
листкорозміщенні відображається симетрія пагона, його найпершим правилом є
правило еквідистантності, тобто рівності кутових відстаней між медіанами сусідніх
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листків, що, власне, й обумовлює рівномірне закладання листкових зачатків по осі.
Так, при мутовчастому листкорозміщенні з трьома листками на одному вузлі
(наприклад, в елодеї, олеандра) листкові зачатки закладаються навколо вузла таким
чином, що кутові відстані між їхніми медіанами дорівнюють 120°, що становить
третину кола. Зі схеми поперечного перерізу апекса (рис. 62) і діаграми
мутовчастого листкорозміщення визначаються такі його правила:

1. Правило чергування кілець: листки нової мутовки закладаються,
звичайно, в проміжках між листками вже закладеної мутовки;

2. На осі пагона виявляються ортостихи – вертикальні прямі ряди листків,
які знаходяться суворо один над одним. На пагоні з мутовчастим
листкорозміщенням їх,  як правило,  удвічі більше,  ніж листків у мутовці.
Наприклад, якщо мутовки тричленні, то утворюються шість ортостих.

Рис. 62. Принципи складання
діаграм листкорозміщення:

А – мутовчасте тричленне
(1 – схема пагона, 2 – діаграма),
Б – поперечний зріз апекса
пагона,
В – навхрест супротивне
(1 – вигляд зверху, 2 – діаграма),
Г – дворядне у злаків (1 – пагін,
2 – діаграма, 3,4 – поздовжній і
поперечний зріз бруньки),
Д – спіральне трирядне
(1 – схема пагона і проекція
основної генетичної спіралі на
площину, 2 – діаграма)

У процесі росту пагона листкорозміщення може змінюватись. Через
нерівномірність росту стебло може закручуватись навколо своєї осі, порушуючи
правильність листкових ортостих і перетворюючи їх у парастихи – густі косі ряди;
інколи, навпаки, стебло може розправлятись, одночасно розправляючи парастихи.
Найважливішим проявом такого розміщення є листкова мозаїка, яка спостерігається
на плагіотропних пагонах деревних і трав'янистих рослин, а також на вертикальних
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розеткових пагонах. При цьому пластинки всіх листків, розміщуючись
горизонтально, не затінюють одна одну (так розміщуються гілки і листки в кроні
липи, пагони плюща, герані тощо).

Головний фактор, який спричинює нерівномірний ріст, – це світло. При
односторонньому освітленні органа, як правило, краще розвивається і росте його
затінена сторона; якщо ж затіненим виявляється черешок, то він вигинається до
світла, повертаючи і пластинку листка. Таким чином, пристосувально-адаптивна
реакція тут "спрацьовує" повністю, а листкова мозаїка сприяє максимальному
використанню світла рослинами.

Гетерофілія (різнолистість). Наявність листків різної форми на одній рослині
має назву гетерофілії. Інколи під гетерофілією розуміють лише відмінності між
серединними листками в межах однієї рослини, котрі виникають внаслідок вікових
змін у діяльності апекса, а також під впливом зовнішніх факторів.

Особливо поширена гетерофілія у водних рослин, у яких підводні листки
бувають довгі, стрічковидні (стрілолист, деякі види рдесника, водяний жовтець), а
плаваючі на поверхні води – цілісні або лопатеві (рис. 63).

РИС. 63. Гетерофілія:

1 – водяний жовтець (Batrachium
sp.),
2 – стрілолист (Sagittaria sp.),
3 – гетерофілія і філодії у акації
(Acacia melanoxylon);
Підв – підводні.
Плав – плаваючі,
Пов – повітряні листки,
Ф – філодії

Одним із різновидів гетерофілії є анізофілія – неоднаковий розмір (а іноді і
форма) листків одного вузла на верхньому і нижньому боках горизонтальних
пагонів. Найчастіше анізофілія спостерігається у плагіотропних пагонів деревних і
трав'янистих рослин. Різниця в розмірах листків обумовлена дією сили тяжіння і
неоднаковим освітленням верхнього і нижнього боків пагона.
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Анатомічна будова листка
З анатомічного боку листок є бічним виростом осьової структури, котрий має

всі її складові частини. Анатомічно і морфологічно листки тісно пов'язані у
філогенезі з апікальними меристемами стебла. Вони виникають екзогенно
(поверхнево) у вигляді горбочків (листкових примордіїв), які утворюються в основі
конуса наростання. В міру свого росту вони набувають плоскої форми і
дорзовентральної будови.

Відповідно до основних функцій листка в нього добре розвинені покривна,
асимілююча, провідна і механічна тканини.

Покривна тканина листка (епідерма). Найважливішими функціями епідерми
є регуляція газообміну і транспірації (випаровування води), а також захист рослини
від несприятливих факторів зовнішнього середовища.

Поліфункціональність епідермальної тканини знаходить своє відображення в
її організації. Епідерма складається з одного шару живих клітин – відносно
неспеціалізованих (вони утворюють основну масу тканини) та більш
спеціалізованих – замикаючих і навколопродихових, які утворюють продихові
комплекси.

Основні клітини епідерми дуже різноманітні за формою, яка визначається
функцією органа та умовами навколишнього середовища. В багатьох рослин
клітини епідерми листків мають звивисті контури бічних стінок, що забезпечує
міцніше з'єднання їх між собою (рис. 19).

Продихи, як анатомічні структури, характерні для представників усіх класів
вищих рослин, за винятком маршанцієвих, які мають лише дихальця, утворені
кількома нерухомими клітинами. У більшості рослин продихи складаються з двох
замикаючих клітин бобоподібної форми (у злаків і осок форма цих клітин
гантелеподібна) та продихової щілини між ними (рис. 64).

Рис. 64. Продихи двосім'ядольної рослини (А) і
продих злаку (Б)

Особливість замикаючих клітин полягає
в тому, що в них, на відміну від основних
клітин епідерми, завжди є хлоропласти і
численні мітохондрії. Клітини, які
прилягають до замикаючих, мають
однакові з основними епідермальними
клітинами форму, розмір та структуру,
називаються сусідніми; якщо ж за цими
параметрами вони відрізняються від
основних епідермальних клітин, їх
називають побічними.
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За розміщенням продихів розрізняють три типи листків: амфістоматичні,
гіпостоматичні, епістоматичні. У амфістоматичних листків продихи є на обох боках
пластинки, в гіпостоматичних – лише її нижньому боці, а в епістоматичних – лише
на верхньому боці. Останні характерні для рослин, у яких листки плавають на
поверхні води. У широких листків дводольних рослин продихи розсіяні по всі
пластинці рівномірно з тенденцією збільшення кількості ближче до верхівки (закон
В.Р. Заленського), а на вузьких довгих листкових пластинках однодольних та
хвойних вони розташовані рядами, паралельно поздовжній осі листка. Продихи
можуть розміщуватись на одному рівні з епідермальними клітинами, вище поверхні
епідерми, (виступаючі продихи) або нижче її (занурені продихи). Виступаючі
продихи звичайно мають гідрофіти – рослини, прикріплені до ґрунт й заглиблені у
воду лише нижньою частиною, занурені ж продих мають ксерофіти – рослини
посушливих областей (пустель) або безводних ґрунтів. Інколи по декілька продихів
групується в заглибинах, які називають продиховими ямками.

Асиміляційна тканина листка (мезофіл). Мезофіл відіграє першорядну роль у
забезпеченні фотосинтезу. Він лежить між верхнім нижнім шарами епідерми і
складається з паренхімних клітин з тонким оболонками. Ці клітини містять
хлоропласти, тому мезофіл ще називають хлорофілоносною паренхімою. Вона буває
двох типів: палісадна, або стовпчаста, та губчаста. Перша прилягає переважно
верхнього шару епідерми, друга – до нижнього (рис. 17).

Палісадна паренхіма – основна асиміляційна тканина. Її клітини видовжені,
щільно прилягають одна до одної і містять багато хлоропластів. Вони розташовані
одним або кількома правильними компактними шарами, причому вісь клітин
перпендикулярна до листкової пластинки.

Губчаста паренхіма складається з клітин різної форми, часто неправильних, з
бічними виростами (вони з'єднують клітини між собою), і характеризується
наявністю великих міжклітинників.

Листки, в яких мезофіл диференційований на палісадну і губчасту паренхіму,
називають дорзовентральними (рис. 17), листки, в яких мезофіл складається з
однотипної хлоренхіми – ізолатеральними (рис. 65). Саме такі листки зустрічаються
у більшості злаків, лілійних та осокових.

Провідна тканина листка. Провідна тканина листка та його черешка
становлять одне ціле з провідною системою стебла. Розташування провідних
елементів у провідних пучках листкової пластинки відповідає просторовому
розташуванню їх у стеблі, тобто флоема в жилках обернена до нижнього боку
листка,  а ксилема –  до верхнього.  Відповідно до цього верхній бік листка
називається вентральним, або черевним, а нижній – дорзальним, або спинним.
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Рис. 65. Внутрішня
будова листка кукурудзи

(Zea mays):
1 – верхня епідерма,
2 – моторна клітина,
3 – продих,
4 – клітини мезофілу,
5 – клітини паренхімної
обкладки,
6 – провідний пучок,
7 – нижня епідерма

Провідна система переходить із стебла в листки крізь черешки, в яких
провідні елементи розміщуються кільцем або відкритою зверху дугою. У першому
випадку в черешках можна розрізнити центральний циліндр та кору, а в другому –
наявні лише відокремлені пучки.

Пучки, що проходять від судинної системи стебла в листки, називаються
листковими слідами, а ті, що проходять у розгалуження, – слідами галуження. І ті, й
інші відходять від стели у бічні пагони.  Внаслідок виходу листкового сліду або
сліду галуження у більшості квіткових рослин у суцільному шарі провідних тканин
утворюється відповідно листковий прорив або ж прорив галуження (рис. 66).

Рис. 66. Схема листкових слідів і проривів листків та
гілок:

А, Б – поздовжній зріз через стебло з листковим слідом
(5) і листковим проривом (4), слідом гілки (7) і проривом
гілки (6);
В, Г, Д – поперечний зріст стебла на різних (1,2,3) рівнях

Провідні пучки листкової пластинки закритого типу, колатеральні. Тільки в
центральних жилках до складу пучків може входити камбій, який зумовлює їх
потовщення. Структура провідної системи в листку неоднакова. Так, у великих
жилках вона подібна до будови листкових слідів, тобто включає тяжі
протоксилеми, протофлоеми і метафлоеми. Дрібні жилки здебільшого складаються
з трахеїдоподібних елементів і навіть не мають флоеми. В міру здрібніння пучків
кількість провідних елементів у них зменшується. В найдрібніших розгалуженнях
провідної системи флоема відсутня, а ксилема спрощується: в ній уже немає трахей,
залишаються лише трахеїди, кількість яких, порівняно з великими жилками теж
зменшується. Такі пучки називають неповними. Закінчуються жилки поодинокими
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трахеїдами, які щільно оточені клітинами мезофілу – передавальними клітинами.
Вважають, що трахеїди регулюють процеси надходження води до клітин мезофілу
на кінцевому етапі. У рослин, що розвиваються на вогких місцях, клітини обкладки
дрібних жилок за своєю структурою майже не відрізняються від інших клітин
мезофілу.

Система механічних тканин листка. Міцність листкової пластинки залежить
від ступеня розвитку механічної тканини. В голонасінних та однодольних рослин
вона складається лише із склеренхіми,  а в дводольних –  із склеренхіми та
коленхіми.

Склеренхіма завжди міститься в судинних пучках черешка та великих пучках
листкової пластинки. Її товстостінні видовжені клітини ніби арматура, надають
міцності листковій пластинці та черешку Утворені склеренхімою волокнисті тяжі
розміщуються в листках нерівномірно, переважно у вигляді кільця навколо
провідних пучків. Однак у багатьох рослин, особливо злаків, формуються
склеренхімні тяжі, котрі нібито скріплюють верхній та нижній шари епідерми.

Важливе значення має інша механічна тканина – коленхіма, яка складається із
живих клітин з нерівномірно потовщеними оболонками Супроводжуючи
найбільші провідні пучки, групи клітин коленхіми розміщуються під епідермою і
помітно виступають над поверхнею листкової пластинки, надаючи їй ребристого
вигляду.

Міцність листка залежить також від епідерми, клітини якої в багатьох рослин
мають потовщені оболонки. Міцність листка посилюється також гіподермою –
одношаровою, зрідка багатошаровою тканиною, що складається з товстостінних
склеренхімних клітин, котрі ніби чохлом укривають листок з усіх боків. Гіподерму
найчастіше можна виявити у вічнозелених рослин, особливо в листках хвойних.

Спеціалізація і метаморфози пагонів та їхні анатомічні особливості

Видозміни підземних пагонів. Метаморфози (видозміни) пагона бувають
підземні та надземні. До перших відносяться кореневище, каудекс, бульби,
цибулини та бульбоцибулини; до других – філокладії, кладодії, філодїі, колючки,
вусики.

Кореневище – підземний пагін, який зовні нагадує корінь, але, на відміну від
нього, має добре виражену метамерну структуру (принаймні, в молодій частині),
міжвузля, вузли та лусковидні листки, в пазухах яких розміщуються бруньки. З цих
бруньок формуються бічні відгалуження кореневища або надземні пагони.
Додаткові корені розвиваються на вузлах кореневища, замінюючи кореневу
систему.За напрямком росту розрізняють горизонтальне, косе або вертикальне
кореневище, а за способом виникнення – епігеогенне та гіпогеогенне.
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Рис. 67. Епігеогенні кореневища:
1 – фіалка дивна (Viola mirabilis), 2 – суниці (Fragaria
vesca), 3 – гравілат річковий (Geum rivale), 4 – ірис
(Iris sp.)

Епігеогенне кореневище
формується у процесі поступового
перетворення осей надземних
фототрофних пагонів на підземні,
завдяки їх засипанню і втягуванню в
ґрунт (рис. 67).

У складі гіпогеогенного
кореневища залишаються лише ті
ділянки пагона, котрі ніколи не
росли надземно (рис. 68). Воно
виконує функції відкладання
запасних речовин, відновлення, а
також вегетативного розмноження.
Остання функція кореневища
спостерігається в багаторічних
рослин, котрі, як правило, не мають у
дорослому стані головного кореня.

Рис. 68. Гіпогеогенне
кореневище вероніки

довголистої (Veronica longifolia)

Анатомічна будова кореневища типово стеблова (рис. 69) всі судинні пучки
замкнені, концентричні (тобто ксилема оточує флоему), розміщені хаотично і
зосереджені в центральному циліндрі. Однак під впливом підземного способу
життя в кореневищі іноді розвиваються структурні елементи, характерні для
кореня, а саме: між корою та центральним циліндром з'являється двошарова
ендодерма з клітинами, оболонки яких підковоподібно потовщені.

Каудекс – своєрідний багаторічний орган пагонового походження. Разом із
коренем він служить місцем відкладання запасних речовин і несе на собі безліч
бруньок відновлення, частина яких може бути сплячими. Каудекс звичайно буває
підземним, рідше – надземним, він утворюється з коротких основ відмерлих
напіврозеткових квітконосних пагонів або з укорочених осей розеткових пагонів,
які занурюються в ґрунт (рис. 70).
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Рис. 69. Поперечний зріз кореневища конвалії (Convallaria majalis):
1 – кора, 2 – центральний циліндр, 3 – епідерміс, 4 – корова паренхіма, 5 – двошарова ендодерма, 6 –
концентричні пучки, 7 – флоема, 8 – ксилема

Від кореневища каудекс відрізняється способом відмирання. Зокрема,
каудекс не відмирає з нижнього кінця, а, розростаючись і потовщуючись за рахунок
камбію, поступово переходить в багаторічний корінь, котрий теж потовщується.
Каудекс та потовщений корінь поступово відмирають і руйнуються в напрямку від
їх центра до периферії, за рахунок розпаду спочатку паренхімних тканин
серцевини, а потім деревини. В центрі каудекса утворюється порожнина; пізніше
каудекс разом з коренем може розділитися поздовжньо на окремі ділянки –
партикули. Каудексових рослин багато серед бобових, зонтичних та айстроцвітих.

Рис. 70. Каудекси багаторічних
трав:

А – волошка шорстка (Centaurea
scabiosa, 1 – багаторічний каудекс
дорослої квітуючої рослини, 2 –
початок партикуляції в старої
особини, поздовжній зріз),
Б – люпин багатолистий (Lupinus
polyphyllus, КП – основи квітучих
пагонів, Б – бруньки відновлення

Бульби – потовщені підземні пагони з одним або декількома зближеними
міжвузлями. Звичайно вони утворюються на кінцях видовжених підземних пагонів,
які розвиваються в пазухах підземних безбарвних лусковидних листків і
називаються столонами. Верхівкова брунька столона потовщується, його вісь
розростається і перетворюється на бульбу, а від лусковидних листків залишаються
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лише брівки. В пазухах кожної брівки сидять групи бруньок (вічка), одна з яких за
сприятливих умов проростає в новий пагін. Столони з часом руйнуються, а бульби
служать органами вегетативного розмноження. Пагонова природа столонів картоплі
підтверджується характером розміщення на них бруньок: як і на звичайних пагонах,
воно спіральне, є також верхівкова брунька (рис. 71).

Внутрішня структура бульби картоплі (Solanum tuberosum) також свідчить
про її пагонову природу (рис. 72).

Зовні бульба покрита перидермою.  Як у
коровій, так і є серцевинній паренхімі
накопичується багато крохмальних зерен. По
камбіальному кільцю на великій відстані один
від одного розміщуються слаборозвинуті
провідні пучки. Основну масу бульби становить
серцевинна паренхіма.
Бульби пагонового походження характерні не
лише для картоплі,  а й для деяких інших
рослин, наприклад топінамбура – земляної
груші (Helianthus tuberosus).

Рис.72. Анатомічна будова бульби картоплі (Solanum
tuberosum):

1  –  залишок епідермісу,  2  –  корок,  3  –  фелоген з
фелодермою,  4  –  кора,  5  –  камбій,  6  –  флоема,  7  –
ксилема, 8 – луб’яні волокна, 9 – серцевина
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Цибулина –  підземний,  дуже вкорочений пагін,  який за будовою нагадує
бруньку. Зовні вся цибулина покрита сухими буруватими лусками. Вкорочена
стеблова частина називається денцем. До нього прикріплюються тісно розміщені
м'ясисті видозмінені листки, в яких накопичуються запасні поживні речовини. Від
денця розвиваються численні додаткові корені.

Цибулини характерні для рослин із родин лілійних та амарилісових,
більшість з яких належить до ефемероїдів, котрі мають короткий період вегетації і
зростають переважно в умовах аридного клімату.

Цибулини різних рослин різняться як за біологічними, так і за
морфологічними особливостями (рис. 73). Так, у деяких рослин (наприклад, у
цибулі, гіацинта, тюльпана) вони покриті цілісними плівчастими лусками (такі
цибулини називаються плівчастими), а в інших,  наприклад у лілії (Lilium)  –
маленькими лусками (такі цибулини називаються лусковидними).

Рис. 73. Типи цибулин:
А – плівчаста цибулина цибулі (Allium cera), Б – її гоздовжній зріз, В – складна цибулина часнику
(Allium sativum), Г – утворення із квіток (1) цибулинок (2) у суцвітті цибулі, Д – лусковидна
цибулина лілії (LILIUM SP.)

Бульбоцибулина – підземний орган, який
зовні нагадує цибулину, а в розрізі – бульбу. На
відміну від цибулини, в бульбоцибулині запасні
речовини накопичуються в стебловій частині –
денці (рис. 74). Бульбоцибулини мають такі
рослини, як шафран (Crocus) і косарики
(Gladiolus).

Рис.74. Бульбоцибулини шафрану (Сrocus): 1 – загальний
вигляд рослини, 2, 3 – бульбоцибулини
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Видозміни надземних пагонів. Ці видозміни виникають у результаті
пристосування рослин до режиму вологи і спрямовані на затримання води в
надземній частині рослин впродовж посушливого періоду.

Фіпокладії – плоскі листковидно розширені пагони, які виконують функції
листків. Вони формуються в пазухах видозмінених лусковидних листочків і мають
обмежений ріст. На філокладіях утворюються листки, квітки або суцвіття, що
свідчить про їхню пагонову природу (рис.  75,  А).  Філокладії можна побачити в
таких рослин, як рускус (Ruscus) та філантус (Phyllanthus).

Рис. 75. Філокладії і кладодії:

А – філокладї рускусу (Ruscus),
Б – кладодії мюленбекії
(Мullenbecia platyclada, 1 – нормальні,
2 – в умовах підвищеної вологості),
В – кладодії коллеції (Соllecia)

Анатомія філокладіїв також підтверджує їх стеблову будову (рис. 76). З обох
боків філокладій покритий епідермісом; основну масу його внутрішніх тканин
становить хлоренхіма, яка дещо нагадує губчасту паренхіму листка. Сплющене
стебло філокладія обумовлює особливості будови провідних пучків: розміщені
один навпроти одного, вони злилися флоемними ділянками, утворивши єдиний
комплекс провідних тканин, які нагадують біколатеральні пучки. Оскільки
філокладій має сплющену (а не циліндричну) форму, серцевина в нього відсутня.

Рис. 76. Анатомічна будова філокладія
рускуса (Ruscus sр.):

1 – верхня епідерма,
2 – хлоренхіма,
3 – флоема пучків,
4 – ксилема пучків,
5 – механічне кільце,
6 – продих
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Кладодії, як і філокладії – листковидно сплющені стебла, котрі виконують
функцію листків,  але,  на відміну від філокладіїв,  вони здатні до необмеженого
наростання. Кладодії зустрічаються в спаржі (Asparagus), австралійської мюленбекії
(Muhlenbeckia platyclada, рис. 76, Б).

Філодії – це сплющені листковидно розширені черешки листка з
ксероморфною структурою, які беруть на себе функцію фотосинтезу через
редукцію листкової пластинки. Такі видозміни характерні для рослин, що
зростають в умовах різкого посушливого клімату, наприклад у багатьох
австралійських акацій.

Колючки досить поширені у дводольних деревних рослин, їх мають також
деякі трав'янисті рослини. Вони бувають листкового (кактус, барбарис) та
стеблового (глід, дикі яблуня та груша) походження (рис. 77). Метаморфозом
пагонів та листків у колючки досягається значне зменшення випаровуючої
поверхні, а отже, й збереження вологи; крім того, колючки захищають рослини від
поїдання тваринами.

Рис. 77. Перетворення різних органів на
колючки:

А – пагонів:
1 – лимон трилистий (Poncirus trifoliata),
2 – глід східний (Crataegus orientalis),
3 – гледичія звичайна (Gleditsia triacantus);
Б –волосків (шипшина собача – Rosa canina);
В – осі листка і прилистків (чінгіль сріблястий –
Наlimodendron hallodendron);
Г – листка (барбарис звичайний – Вегberis
vulgaris);
Д – прилистків (робінія – Robinia pseudoacacia)

Анатомічна будова колючок типова для пагона: в них добре розвинута
серцевинна паренхіма, є широкі серцевинні промені. Дещо схожу будову мають
листки із соковитим багатошаровим мезофілом (рис. 78), в якому поодиноко
розміщені розгалужені товстостінні клітини механічної тканини – склереїди, або
опірні клітини. Хлорофілоносна паренхіма дуже розвинена у видозмінених пагонах
багатьох представників родин молочайних, кактусових, в яких листки
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перетворилися на колючки. Функцію листків у деяких рослин виконує стеблова
зона, і фотосинтез відбувається в її хлоренхімі. Це явище має велике пристосувальне
значення і пов'язане з умовами розвитку цих рослин.

Рис. 78. Опірні клітини в
мезофілі листка камелії

(Camellia sp.):

1 – палісадна паренхіма,
2 – опірні клітини,
3 – губчаста паренхіма

Вусики – видозміни пагонів або листків, які в процесі тривалого верхівкового
росту здатні закручуватися навколо опори (рис 79). Вусики пагонового походження
можна спостерігати в різних видів винограду (Vitis), страстоцвіту (Passiflora) та
інших рослин. У багатьох бобових у вусики перетворюється верхня частина
складного листка (спільна вісь, або рахіс, та декілька листочків), як, наприклад, у
горошку (Vісіа). У видів чини (Lathyrus) вся листкова пластинка видозмінена у
розгалужений вусик, а фотосинтезуючу функцію беруть на себе великі зелені
прилистки.

Рис. 79. Вусики різного
походження:
А – листкові
1 – горошок (Vicia sepium),
2 – чина (Lathyrus aphaca),
3 – гарбуз (Cucurbita pepo);
Б – пагонові (виноград - Vitis
vinifera)
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Корінь

Морфологія кореня
Функції та будова кореня. Корінь – це осьовий орган радіальної будови, який

має здебільшого позитивний геотропізм, невизначено довго наростає в довжину
внаслідок діяльності верхівкової меристеми (остання прикрита звичайно кореневим
чохликом) і здатний галузитися. Корінь виконує ряд життєво важливих функцій:
трофну, провідну, транспортну, механічну (якірну), синтезуючу, видільну,
запасаючу тощо. Основною функцією кореня є живлення рослини шляхом
проведення до надземних органів води та розчинених у ній мінеральних солей, які
він поглинає з ґрунту. Поряд з іонами мінеральних солей корінь активно всмоктує
деякі продукти життєдіяльності ризосферних мікроорганізмів та кореневі
виділення інших рослин. Далі іони калію, кальцію, магнію, фосфору, органічні
молекули сполук азоту і сірки під впливом кореневого тиску і транспірації
пересуваються по ксилемі в стебла та листки.

Механічна (якірна) функція кореня полягає в закріпленні рослини в ґрунті.
Цим забезпечується вертикальний ріст рослини, утримання всіх надземних органів
і розміщення їх в оптимальному положенні. Функціями закріплення рослини в
субстраті і поглинання розчинів обумовлюється значне розгалуження кореня та
збільшення його поверхні шляхом утворення кореневих волосків. Провідна функція
кореня забезпечується в осьовому циліндрі провідними тканинами.

З інших функцій кореня розглянемо синтезуючу та видільну. Дослідження
останніх років показали, що в меристематичних зонах кореня синтезуються
гормони (зокрема, гібереліни та цитокініни), необхідні для росту і розвитку
надземних частин рослини. У корені також синтезуються амінокислоти, алкалоїди
та інші фізіологічно активні речовини, які звідси надходять у надземні органи.
Видільна функція кореня полягає в тому, що він виділяє в ґрунт чи у навколишнє
середовище вуглекислий газ, органічні кислоти, слизи, амінокислоти та інші
речовини, які називаються колінами. Ці речовини позитивно (або негативно)
впливають на інші рослини та мікроорганізми. Так, вони сприяють розвитку
мікрофлори в зоні кореневих волосків та засвоєнню рослинами різних
важкорозчинних сполук.

Часто корінь у процесі свого розвитку починає виконувати й інші функції,
зокрема служить місцем відкладання запасних поживних речовин (наприклад, у
моркви, буряка, жоржини тощо). У таких випадках разом з появою цієї функції він
змінює свій вигляд, про що йтиметься далі.

У переважної більшості вищих рослин корені добре розвинуті і розміщуються
в ґрунті, а в деяких рослин – у воді або повітрі. У мохоподібних та нижчих спорових
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рослин корені відсутні і рослини прикріплюються до субстрату та всмоктують воду
разом з зольними елементами за допомогою волоскоподібних утворів – ризоїдів.
Відсутні корені і в ряду вищих рослин (наприклад,  у водяної папороті – сальвінії
плаваючої, куширу, пухирника та ін.), які пристосувалися до життя у воді і
внаслідок редукції коренів поглинають її всією поверхнею. Типові корені відсутні
також у рослин-паразитів (наприклад, у повитиці, петрового хреста, вовчків) або
напівпаразитів (омела).

Кореневі системи. Розрізняють корені різної морфологічної природи:
головний, бічні та додаткові (рис. 40). Головним називають корінь, який
розвивається із зародкового корінця під час проростання насіння, бічними
коренями – розгалуження головного кореня та його гілок, додатковими – корені,
які розвиваються на стеблах, листках, старих коренях.

У більшості рослин бічні корені утворюють правильні поздовжні ряди
(ортостихи) вздовж головного кореня, оскільки закладаються певним чином по
відношенню до провідних тканин головного кореня (найчастіше – навпроти груп
ксилеми). Бічні корені виникають ендогенно на деякій відстані від апекса в
акропетальному порядку, тобто в напрямку від основи кореня до його верхівки.

Додаткові корені, які утворюються в багатьох рослин, мають таку ж будову і
функції, як головний та бічний корені. Закладаються також ендогенно, проте на
відміну від бічних коренів не виявляють суворого акропетального порядку
виникнення (поблизу від верхівки материнського кореня). Місце і час утворення
цих коренів в одних випадках постійні, в інших зумовлені тимчасовими факторами.

Додаткові корені найчастіше закладаються в твірних тканинах (меристемах)
або тканинах, які зберегли здатність до новоутворень (камбій, фелоген, серцевинні
промені). Там, де немає головного та бічних коренів, їх замінюють додаткові. Так, в
однодольних рослин головний корінь рано припиняє свій розвиток і вся коренева
система складається з додаткових коренів, що утворюються на нижній частині
стебла. У багатьох злаків головний корінь залишається на все життя, однак є чимало
додаткових коренів, завдяки чому значно збільшується поглинальна поверхня. У
багатьох дводольних рослин, як і в однодольних, додаткові корені розвиваються з
підсім'ядольного коліна і нижньої частини стебла. Цьому сприяє підгортання
рослин ґрунтом. Додаткові корені забезпечують краще живлення та підвищують
стійкість стебел. Вони можуть утворюватися на повзучих пагонах, на вузлах під
черешками листків, на кореневищах та цибулинах. Без утворення додаткових
коренів на всіх частинах, відокремлених від материнської рослини, було б
неможливе штучне вегетативне розмноження живцями, цибулинами, бульбами,
відсадками. Отже, як в однодольних, так і в більшості дводольних рослин
розвиваються додаткові корені, і лише в деяких, наприклад у дводольних



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

85

однорічників (грицики, лобода біла), багатьох хвойних (сосна) та листопадних (дуб)
дерев, за нормальних умов такі корені взагалі не розвиваються.

Характерною особливістю головного та додаткових коренів є ріст донизу
(позитивний геотропізм), тим часом як бічні корені ростуть під прямим кутом до
головного кореня (трансверзальний геотропізм), а їхні розгалуження взагалі не
мають ознак геотропізму, тобто ростуть хаотично.

Як правило, рослини мають численні і дуже розгалужені корені. Сукупність
усіх коренів однієї особини утворює єдину в морфологічному і фізіологічному
відношенні кореневу систему.

За характером генезису розрізняють первинно-гоморизні, вторинно-
гоморизні та алоризні кореневі системи (рис. 80). Первинна гоморизія характерна
для вищих спорових рослин – плаунів, хвощів, папоротей. Оскільки такі рослини не
мають насіння, а отже й зародкового (первинного) корінця, вся їхня коренева
система утворена лише додатковими коренями (рис. 80, А). Стеблородні додаткові
корені закладаються в цих рослин дуже рано,  в апікальній меристемі,  і на більш
старих ділянках пагонів уже не можуть утворюватися. Саме ця коренева система
вважається найбільш примітивною, генетично первинною.

Рис. 80. Кореневі системи:

А – первинно-гоморизна;
Б-Г – алоризні;
Д – вторинно-гоморизна;
Б, В – стрижневі;
А, Г, Д – мичкуваті;
Б – глибинна,
А, В – поверхневі;
Д – універсальна.
Головний корінь затемнений

Вторинно-гоморизна коренева система теж утворена лише додатковими
коренями, але, на відміну від первинно-гоморизної, головний корінь у проростка
рано відмирає або взагалі не розвивається (рис. 80, Д). Така система характерна для
однодольних (наприклад, злаків) та дводольних, що розмножуються вегетативно
(картопля, суниці, мати-й-мачуха).

Алоризна коренева система утворена головним, бічними і додатковими
коренями (рис. 80, Б-Г). Таку кореневу систему мають дводольні рослини (помідор,
капуста та ін.).

Загальновизнаними є два морфологічних типи кореневої системи: стрижнева
та мичкувата. У стрижневої кореневої системи добре розвинутий головний корінь,
набагато потужніший,  ніж бічні та додаткові корені (рис.80  Б,  В).  Таку кореневу
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систему має більшість дводольних та голонасінних рослин. У деяких дводольних
(перстач, конюшина та ін.) додаткові корені на горизонтальних пагонах
потовщуються, галузяться і утворюють вторинно-стрижневу кореневу систему, яку
можна вважати різновидом стрижневої. Кореневу систему, в якої головний корінь
не розвинутий або за діаметром мало відрізняється від бічних і додаткових коренів,
називають мичкуватою (рис.80, Д). Всі елементи цієї системи розвинуті більш-менш
однаково. Така коренева система притаманна однодольним рослинам.
Різновидністю мичкуватої кореневої системи є китицевидна та бахромчаста, або
торочкувата (рис. 80, Г), кореневі системи. В першої додаткові корені утворюються
на вкороченому вертикальному кореневищі (подорожник, жовтець їдкий та ін.), а в
другої – на довгому кореневищі (пирій, осока колхідська та ін.).

Розміщення і загальна величина кореневих систем. В природних умовах
корені ніколи не реалізують своїх можливостей, бо їх ріст і галуження обмежені
впливом інших коренів та надземних органів. Загальний характер кореневої
системи і протяжність окремих коренів будь-якої рослини мають свої особливості.

При оцінці кореневої системи враховують такі показники, як загальна маса
коренів у порівнянні з масою надземних органів, сумарна протяжність усіх коренів,
сумарна величина поглинальної поверхні, розміщення основної маси коренів по
горизонтах ґрунту і площа, яку вони займають. Ці показники відображають
спадково закріплені пристосувальні особливості, але можуть змінюватися під
впливом умов зростання.

Тип кореневої системи є спадково закріпленою ознакою, тим часом як
міцність кореневої системи та розміщення коренів у ґрунті значною мірою залежать
від типу ґрунту, його вологості, аерації, температури тощо.

Жива рослина потребує підтримання балансу між загальною площею
фотосинтезуючої і поглинальної поверхні, тобто між діаметрами крони та кореневої
системи. В молодої рослини поглинальна поверхня набагато більша за
фотосинтезуючу, але з віком це співвідношення змінюється на протилежне,
оскільки корені дерев дуже розростаються і виходять за межі радіуса крон. Так, у
яблуні (Мalus) та інших плодових дерев діаметр кореневої системи в 2-5 разів
перевищує діаметр крони. При пересадці рослин найбільш діяльні корені
обриваються, тому для відновлення балансу необхідно дещо вкоротити пагони.

За характером розподілу основної маси коренів по горизонтах ґрунту
розрізняють поверхневу, універсальну та глибинну кореневі системи. У
поверхневих кореневих систем корені розміщуються близько до поверхні землі
(тюльпан, ялина, веснянка), в універсальних – рівномірно розподіляються по різних
горизонтах ґрунту, а в глибинних – основна маса коренів знаходиться глибоко під
землею (верблюжа колючка, саксаул). Формування цих кореневих систем є
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відображенням еколого-фізіологічного пристосування рослин до умов ґрунтового
водозабезпечення.

Основна маса живильних коренів,  які активно поглинають воду із
розчиненими в ній мінеральними солями, розміщується у верхньому шарі ґрунту
завтовшки в 1  м.  У більшості дерев корені розташовуються у верхньому 15-
сантиметровому шарі, найбільш багатому на органічні речовини. Деякі дерева (бук,
ялина, осика, граб) мають, звичайно, поверхневу стрижневу систему коренів, тому
часто пошкоджуються вітровалом. У інших (дуб, сосна) формуються глибокі, добре
розвинуті стрижневі корені, тому дерева цих порід погано переносять пересадку. П.
Рейвн, Р. Еверт, С. Айкхорн повідомляють, що рекордної глибини (53,3 м) досягли
корені пустельного мескітового чагарника, який росте в штаті Арізона (США);
корені тамариксу (Tamarix) і акації (Асасіа) були знайдені на глибині 30 метрів при
спорудженні Суецького каналу в Єгипті. Корені люцерни посівної (Medicago sativa)
можуть заглиблюватися на 6 м і більше, кукурудзи (Zea) та капусти (Brassica) – на 1,
5 м, утворюючи коло діаметром 1,0 – 1, 2 м, у цибулі городньої (АІІium cepa) – до 1
м (з діаметром біля 60 см) моркви (Daucus) – більш як на 2 м (з діаметром до 1,5 м).

За літературними даними в озимого жита (Secale), вирощуваного в умовах
теплиці, загальна довжина коренів першого, другого і третього порядків становить
понад 180  м,  а разом з коренями четвертого порядку –  623  м;  середній добовий
приріст сумарної довжини коренів дорівнює майже 5 м. Поверхня кореневої
системи разом з кореневими волосками у чотиримісячної рослини становила 639 м2

(що в 130 разів більше, ніж у пагона), а корені займали об'єм ґрунту, що дорівнював
6 л.

Крім даних про максимальну глибину коренів, їхню загальну довжину та
поверхню, цікавими є повідомлення про робочу глибину проникнення коренів,
тобто глибину, до якої доходить більша частина коренів даної рослини. Як і
розвиток кореневої системи, вона визначається насамперед спадковими ознаками, а
також залежить від ґрунтових умов (вмісту вологи, щільності ґрунту, аерації,
характеру материнської породи). Так, у північній лісовій зоні, де переважають
підзолисті, погано аеровані, перезволожені ґрунти, корені трав'янистих рослин
розміщуються на глибині 10-15 см. У лісостеповій та степовій зонах на аерованих
чорноземних і каштанових ґрунтах біля 60% коренів хлібних злаків знаходяться на
глибині 15-20 см, а решта 40% – ще глибше. В напівпустелях та пустелях у одних
рослин (наприклад, у кактусів) розвиваються поверхневі корені, які поглинають
вологу, що надходить із короткочасними опадами, та конденсовану нічну вологу.
Інші ж рослини мають корені,  що проникають на глибину 10-20  м і досягають
ґрунтових вод.

Отже, структура кореневої системи, ступінь її розвитку і глибина
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проникнення в ґрунт дуже варіюють у представників різних систематичних груп і в
різних життєвих формах. Найслабше коренева система розвинута в однорічних
рослин, неглибока вона й у деяких багаторічників (наприклад, у злаків) і
найглибша – в ксерофітів.

У рослинних угрупованнях різних ярусів коренева система розміщується на
різній глибині, що дає можливість краще використати поживні речовини ґрунту і
створює умови для ширшого співіснування різних життєвих форм. Цьому сприяє
також висока пластичність коренів, їхня здатність галузитися. Значне галуження
коренів можна викликати штучно, якщо частково вкоротити головний корінь. При
вирощуванні овочевих та декоративних культур їх на стадії проростків пікірують,
пересаджуючи та обриваючи 1/2 – 1/3 довжини головного кореня. Це стимулює
розвиток дуже розгалуженої кореневої системи. Крім того, пікірування затримує
ріст стебла в довжину, рослина не витягується, стає міцнішою.

За формою корені мало відрізняються між собою. Здебільшого підземні
корені нитковидні або шнуровидні, а в поперечнику – округлі. Зустрічаються також
корені конусовидні, ріпчасті, веретеновидні, довгасті та інші. У кореневій системі
більшості рослин чітко розрізняють ростові та всисні корені. Ростові корені
потужніші, товстіші, вони швидко видовжуються і просуваються вглиб ґрунту; зона
розтягування в них добре виражена; енергійно працюють апікальні меристеми.
Всисні корені утворюються як бічні, тобто як розгалуження на ростових коренях; їх
багато, вони короткі, дуже повільно подовжуються, а їхні апікальні меристеми
перестають діяти. Всисні корені всмоктують наявну в ґрунті воду з розчиненими в
ній мінеральними елементами, як правило, недовговічні, вони швидко відмирають і
замінюються новими.

У плодових та інших дерев розрізняють товсті скелетні та напівскелетні
корені, на яких виникають недовговічні обростаючі кореневі мички. До останніх
належать і ростові всисні закінчення.

Коренева система надзвичайно динамічна, в ній безперервно відмирають одні
корені і з'являються інші. В однорічних рослин коренева система наростає протягом
вегетації і відмирає наприкінці вегетаційного періоду. В багаторічників відмирання
старих і утворення нових коренів відбувається навесні або восени. Цибулинні,
стрижнекореневі та бульбові рослини втрачають восени всі (або майже всі)
додаткові та бічні корені, а навесні в них розвиваються нові додаткові корені.

Багато рослин, які зростають в умовах посушливого клімату, на період
короткочасних дощів утворюють недовговічні, ефемерні додаткові корені, котрі
гинуть при пересиханні ґрунту. Оновлення кореневої системи в деревних рослин
вивчене недостатньо Так, встановлено, що обростаючі корені, які з'являються на
скелетних коренях дерев, недовговічні; всисні кореневі закінчення (наприклад, у
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ялини) відмирають протягом 1-5 років. У яблуні протягом усього життя дерева
відбувається поступове відмирання дрібних мичок спершу на близьких до стовбура
товстих коренях,  а пізніше на тонких скелетних,  нові ж мички виникають на все
більшій відстані від стовбура.

Ріст і оновлення коренів може припинитися влітку при високих
температурах та сухості ґрунту, тим часом як у Криму корені яблуні можуть рости
навіть узимку. Припинення росту коренів дерев та трав супроводжується
окорковінням (метакутинізацією) кореневих закінчень. При цьому утворюються
захисні футляри, які навесні розриваються, і ростучі апекси коренів звільняються.

Анатомічна будова кореня
Корінь – осьовий орган, який має радіально-симетричну анатомічну будову.

Він безперервно довго наростає в довжину завдяки діяльності апікальної
меристеми, клітини якої майже постійно прикриті кореневим чохликом (рис. 81).

Рис. 81. Загальний вигляд (А) і розріз (Б)
кореневого кінчика:

І – кореневий чохлик,
II – зона росту і розтягування,
III – зона кореневих волосків,
IV – початок провідної зони (тут також
закладаються додаткові корені);
1 – закладений бічний корінь,
2 – кореневі волоски на епіблемі,
3 – епіблема,
За – екзодерма,
4 – мезодерма,
5 – ендодерма,
6 – перицикл,
7 – осьовий циліндр

Кореневий чохлик. Кореневий чохлик, неначе ковпачок, одягає ростучу
верхівку кореня і захищає її від пошкодження твердими частинками під час
просування вглиб ґрунту. Довжина кореневого чохлика, як правило, не перевищує
1 мм. Складається він із живих, пухких, тонкостінних паренхімних клітин, які
постійно замінюються новими. При проходженні кореня крізь ґрунт ці клітини,
починаючи із зовнішнього шару, злущуються, ослизнюються, слиз обгортає корінь і
забезпечує просування ростучого кінчика кореня в ґрунті. Ця слизиста речовина,
котра являє собою дуже гідратований полісахарид (напевне, пектинової природи)
виділяється як секрет зовнішніми клітинами чохлика і утворює дрібні краплі на
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поверхні клітинної оболонки. Кінчик кореня завжди захищений від пошкодження
твердими частинками ґрунту завдяки тому, що зруйновані клітини чохлика
злущуються і замінюються новими внаслідок діяльності апікальної меристеми. Від
утворення кожної клітини чохлика до її злущування проходить 4-9 днів, залежно
від довжини чохлика та виду рослини. Отже, функції кореневого чохлика
полягають у захисті точки росту та забезпеченні росту коренів униз (позитивного
геотропізму), який особливо виражений у головного кореня.

Спеціальними дослідженнями доведено, що саме в центральній осьовій
частині кореневого чохлика – колумелі (колонці) – знаходиться зона, яка сприймає
геотропічне подразнення (дію земного тяжіння). Якщо в рослини видалити
кореневий чохлик, то вона втратить геотропічну реакцію, однак після регенерації
чохлика така реакція відновлюється. Позитивний геотропізм кореня – явище досить
складне. Вважають, що сприйняття геотропічного подразнення може бути пов'язане
з переміщенням у клітинах кореневого чохлика статолітів – крохмальних зерен, які
відіграють певну роль у георецепції та спрямуванні росту. Залежно від орієнтації
кореня вони чинять тиск на різні ділянки ектоплазми, викликаючи там відповідне
збудження і відповідний напрямок росту кореня.

Багато рослин не мають кореневого чохлика. Зокрема, він відсутній у рослин-
паразитів (повитиця, вовчки), напівпаразитів (омела), водних рослин. Щоправда в
ряски (Lemna) та інших рослин водойм кінчик кореня замість чохлика закритий
спеціальною кишенькою, схожою на наперсток. Це пристосування з'явилося,
напевно,  для захисту коренів від вилуговування під дією води та поїдання
мешканцями водойм.

Зони кінчика кореня. По довжині корінь можна розділити на декілька
ділянок (зон), які мають неоднакову будову і виконують різні функції. Виділяють
такі зони: поділу клітин, розтягування клітин, всисну (зона кореневих волосків),
провідну (рис 81).

Зона поділу клітин (завдовжки приблизно 1 мм) знаходиться на верхівці
точки росту і складається з тонкостінних паренхімних клітин первинної меристеми
– ініціалей. Раніше вважали,  що постійно діляться саме ініціалі.  Однак в
подальшому з'ясувалося, що більшість поділів проходить на деякій відстані від
ініціалей, які утворюють відносно неактивну зону, котру називають спочиваючим
центром. Поділи в ньому все ж таки можуть відбуватися: він здатний відновлювати
периферійні зони меристеми при їх пошкодженні. Зона поділу клітин жовтуватого
кольору, тому що клітини меристеми заповнені цитоплазмою і не мають помітних
вакуолей. У процесі мітотичного поділу меристема утворює клітини всередині
кореня, забезпечуючи його ріст, і назовні, поповнюючи клітини кореневого
чохлика.
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За зоною поділу йде зона розтягування клітин. Центральну, темну частину
цієї зони називають плеромою, а зовнішню, світлу – периблемою. У результаті
швидкого розростання і диференціації периблема дає початок первинній корі,  а з
плероми утворюється центральний циліндр. Дерматоген (поверхневий шар клітин)
у подальшому перетворюється на епіблему – одношарову поверхневу покривну
тканину наступної зони кореня. В зоні розтягу клітин збільшується довжина
кореня.

За зоною розтягування розміщується всисна зона, або зона поглинання,
завдожки 1,5-2 см. У цій зоні з клітин епіблеми утворюються численні кореневі
волоски, які поглинають з ґрунту основну масу води і розчинених у ній солей.
Кореневі волоски виникають екзогенно (як вирости поверхневих клітин кореня) і
густо вкривають корінець на відстані 0,1-10,0 мм від його кінчика. На 1 мм поверхні
кореня кукурудзи (Zеа) нараховується понад 400 волосків, яблуні (Malus) – біля 300,
гороху (Ріsum) – 230.

Довжина кореневих волосків коливається від 0,05  мм до 10,0  мм;  довші
волоски у трав'янистих рослин, коротші – у деревних. Найчастіше зустрічаються
кореневі волоски завдовжки 0,15-8 мм. У цукрових буряків (Beta) кореневі волоски
досягають довжини 10  мм,  горобини (Sorbus)  –  0,125,  лимона (Citrus  limon)  та
апельсина (Citrus  sinensis)  –  0,05  мм.  Утворюються вони дуже швидко,  однак
функціонують загалом недовго і на межі всисної та провідної зон відмирають і
руйнуються. Нові кореневі волоски утворюються на межі із зоною росту, тому
складається враження, ніби всисна зона весь час переміщується і завжди
знаходиться поблизу кінчика кореня. В експерименті у молодих сіянців яблуні:
кореневі волоски формуються протягом 36-40 годин і живуть кілька тижнів, тим
часом як у багаторічних злаків і складноцвітих вони живуть один або й два
вегетаційних періоди.

Товщина, довжина та форма кореневих волосків, їх кількість дуже варіюють
залежно від умов існування. Зокрема, їх кількість та довжина у багатьох рослин
збільшуються при зменшенні вологи в ґрунті, але до певної межі, за якою кореневі
волоски вже не утворюються. У рослин, які ростуть у воді або повітрі (в тому числі і
в умовах експерименту у вологій камері), кореневі волоски мають форму циліндра
або конуса, заокругленого на кінці, в ґрунті ж кореневий волосок стає сплющеним
або здутим, викривляється, часто щільно охоплює частинки ґрунту і ніби
зростається з ними.

Завдяки кореневим волоскам поглинальна поверхня коренів збільшується в
3–20  –  40  разів.  Так,  у гороху (Pisum)  вона стає більшою в 12  разів.  Поглинання
посилюється також унаслідок виділення кореневими волосками вугільної, оцтової і
мурашиної кислот, які розчиняють мінеральні частинки ґрунту. Значною мірою
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поглинанню води сприяють слизисті зовнішні шари дуже тонкої і ніжної оболонки
кореневого волоска, котрі зливаються з ґрунтовими колоїдами і забезпечують
всмоктування розчинів.

Кореневі волоски виконують ще й механічну (якірну) функцію, даючи опору
верхівці кореня і полегшуючи заякорювання кореневої системи. Однак не в усіх
рослин на коренях є кореневі волоски Так,  вони відсутні або слабо розвинуті на
коренях мікоризних рослин (наприклад, у дуба, бука, берези та ін.), у яких
поглинання води та розчинів забезпечують гіфи гриба, що покривають корінь
ззовні. Не утворюють кореневих волосків і деякі водні та прибережні рослини (біле
латаття, сусак тощо). Цікаво відзначити, що в глечиків (Nuphar) та лепехи (Acorus)
корені, що перебувають у воді, не утворюють волосків, а в ґрунті вони з'являються.

Над зоною поглинання розміщується провідна зона. Вона тягнеться аж до
кореневої шийки і займає більшу частину кореня. В цій зоні на коренях вже немає
волосків і на поверхні знаходиться покривна тканина. Тут закладаються бічні корені
(тому її називають ще зоною бічних коренів) і розміщуються вже сформовані
провідні елементи ксилеми. Важливо підкреслити, що перехід від однієї зони до
іншої проходить поступово, без різких меж.

Первинна будова кореня. Первинна будова кореня характерна для молодих
коренів усіх груп рослин. У плаунів, хвощів, папоротей і однодольних рослин вона
зберігається протягом усього життя.

Первинна будова кореня виникає в результаті диференціації первинної
меристеми конуса наростання. В ній розрізняють три шари (рис 82) – зовнішній
(епіблему), середній (первинну кору), внутрішній (центральний осьовий циліндр).

Рис. 82. Первинна будова кореня іриса (IRIS SP.):

1 – центральний циліндр,
2 – залишки епіблеми,
3 – екзодерма,
4 – основна паренхіма первинної кори,
5 – ендодерма,
6 – перицикл,
7 – флоема,
8 – ксилема
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Епіблема, або ризодерма –  це первинна покривна тканина,  яка
відокремлюється від зовнішнього шару клітин (дерматогену) на поверхні кореня.
Сформована ризодерма утворює кореневі волоски, завдяки чому загальна поверхня
всисної зони збільшується в 10 разів і більше.

Первинна кора виникає з периблеми і складається із живих тонкостінних
паренхімних клітин Вона має три шари (екзодерму, мезодерму та ендодерму), які
чітко відрізняються один від одного.

Екзодерма – зовнішній шар первинної кори, що розміщується безпосередньо
під ринодермою; складається із щільно зімкнутих багатокутних клітин, стінки яких
у подальшому зазнають окорковіння і виконують захисну функцію.

Мезодерма – середній шар первинної кори, який лежить під екзодермою.
Вона складається з рихло розміщених клітин із системою міжклітинників, по яких
здійснюється інтенсивний газообмін. У мезодермі відбувається синтез пластичних
речовин і транспорт їх в інші тканини, тут накопичуються запасні поживні
речовини, розміщується мікориза.

Ендодерма – внутрішній шар первинної кори. Вона складається з одного ряду
клітин, які мають потовщення на радіальних та внутрішніх стінках, доповнених так
званими «поясками Каспарі», між якими розміщуються тонкостінні живі клітини –
пропускні клітини. Ендодерма контролює надходження речовин із кори в
центральний циліндр і навпаки.

Безпосередньо під ендодермою розміщується центральний (осьовий) циліндр
(стела). Зовнішній шар стели, який прилягає до ендодерми, називається
перициклом. Він складається з одного ряду живих паренхімних клітин, яким
властива меристематична активність. У цьому шарі закладаються бічні корінці, а
тому його ще називають коренеродним шаром.

Центральна частина центрального циліндра зайнята радіальним провідним
пучком.  При цьому ксилема розміщена в центрі пучка і утворює зірку з різним
числом променів у різних груп рослин. Між променями лежать ділянки флоеми,
відокремлені від ксилеми паренхімними клітинами. В центрі кореня можуть
знаходитись елементи ксилеми, склеренхіма або тонкостінна паренхіма.
Чергування ксилеми та флоеми на периферії стели – характерна ознака кореня, що
відрізняє його від стебла.

Залежно від числа променів (тяжів) флоеми та ксилеми в коренях
розрізняють декілька їх типів (рис. 83). Монархними називають корені, які
складаються з одного тяжа ксилеми та флоеми, діархними – з двох, триархними – з
трьох, поліархними – з багатьох тяжів. Монархний тип кореня зустрічається в
деяких папоротей; діархний – в папоротей, голонасінних і дводольних; триархний –
у хвойних та бобових; поліархний – в однодольних рослин.
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Рис.83. Типи структури коренів покритонасінних
рослин:

А – діархний у буряка (Beta vulgaris),
Б – триархний у гороху (Pisum sativum),
В – тетрархний у квасолі (Phaseolus sp.),
Г – поліархний у однодольних: 1 – протоксилема,
2 – метаксилема, 3 – флоема, 4 – бічні корені,
3 – флоема, 4 – бічні корені

Вторинна будова кореня. Вторинна будова кореня характерна для коренів
голонасінних і дводольних рослин Вона виникає в результаті діяльності вторинних
бічних (латеральних) меристем – камбію та фелогену. В папоротей і однодольних
рослин ці меристеми відсутні, і первинна структура зберігається в коренях
протягом усього життя.

Камбій виникає зі слабо диференційованої паренхіми центрального циліндра
і залягає між ксилемою та флоемою. До центра він утворює елементи вторинної
ксилеми (деревини), а назовні – елементи вторинної флоеми (луб). Спочатку
прошарки камбію відокремлені один від одного, але з часом вони з'єднуються з
камбієм перициклічного походження і утворюють суцільний шар (рис. 84).

Рис. 84. Вторинна будова кореня гарбуза
(Cucurbita pepo):

1 – первинна ксилема,
2 – вторинна ксилема,
3 – камбій,
4 – флоема,
5 – радіальний промінь,
6 – перидерма

Камбій перициклічного походження виникає завдяки поділу клітин
перицикла навпроти променів первинної ксилеми. При цьому клітини
перициклічного камбію не здатні утворювати елементи провідних тканин і дають
початок лише паренхімним клітинам серцевинних променів, інші ж клітини
камбію утворюють провідні елементи – ксилему і флоему.

Після формування вторинних тканин первинна флоема кореня відсувається
до периферії, а первинна ксилема залишається в центрі.

Фелоген, або корковий камбій виникає в перициклі і формує шари клітин
вторинної покривної тканини – перидерми.
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Первинна кора (екзодерма, мезодерма, ендодерма), ізольована корковим
шаром від внутрішніх живих тканин, відмирає і швидко руйнується мікрофлорою
ґрунту.

Спеціалізація і метаморфози коренів та їхні анатомічні особливості

Корінь – багатофункціональний орган рослини, при цьому тривала
спеціалізація спричинила до глибоких, спадково закріплених змін його структури –
метаморфозів (видозмін вегетативних органів рослин у процесі еволюції внаслідок
пристосування їх до інших функцій). Найбільш поширеними видозмінами кореня є
повітряні, запасаючі, скоротливі корені, корені-присоски, котрі мають свої
анатомічні особливості.

Мікориза. Одним з найцікавіших явищ у біології кореня є більш або менш
взаємовигідне співжиття (симбіоз) його з грибами – мікориза (від грецького „мікос”
– гриб і „риза” – корінь). Вона характерна для квіткових рослин (крім водних і
рослин-паразитів): багатьох однорічників, гречкових, осокових, хрестоцвітих тощо.
Сапрофітні рослини та орхідні взагалі не розвиваються без мікоризи. Більшість
лісових дерев (дуб,  береза тощо)  ростуть краще в симбіозі з грибами,  тому при
розведенні лісу ґрунт "заражають" грибами, які вступають у симбіоз з відповідною
породою (наприклад, підберезник з березою, підосичник з осикою). Щоправда,
дерева деяких порід (береза, липа та ін.), які мають мікоризу, за сприятливих умов
можуть розвиватися і без неї.

Зустрічається три види мікоризи: ектотрофна, ендотрофна та екто-
ендотрофна (рис. 85).

А

Рис.85. Мікориза:

А – екто-ендотрофна у дуба (Quercus robur),
Б – ендотрофна у орхідеї (Orchis maculate):
1 – гіфи гриба.

При ектотрофній мікоризі гіфи гриба обплітають кінчики коренів рослин
ззовні, утворюючи товстий і щільний чохлик (гіфову мантію). Під впливом
гормонів, які виділяє гриб, молоді корені галузяться, їхні закінчення потовщуються,
а кореневі волоски відмирають. Корінь постачає грибу вуглеводи, амінокислоти та
інші органічні речовини, а гриб постачає рослині неорганічні речовини, які корінь
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всмоктує з водою, та розщеплює деякі недоступні рослині органічні сполуки
ґрунту. Між грибом і коренем відбувається обмін амінокислотами і фізіологічно
активними речовинами. Ектомікоризу утворюють базидіоміцети (гіменоміцети,
рідше гастероміцети), а також деякі аскоміцети. Часом в утворенні мікоризи беруть
участь кілька грибів.

Значно більше, ніж ектомікориза, поширена ендотрофна мікориза, яку
утворюють ооміцети та зигоміцети. Вона характерна для більшості
покритонасінних (наприклад, яблуні, груші, суниць, орхідних, помідорів та ін.).
Гіфи ендомікоризи не утворюють чохол навколо кореня, а проникають у клітини
його корової паренхіми, розвиваючись у вигляді клубочків. При цьому кореневі
волоски не відмирають. Найбільш спеціалізована ендотрофна мікориза в орхідних.
Тут не утворюється гіфова мантія навколо коренів,  а гіфи гриба проникають в
клітини кори кореня і формують бульби, які пізніше перетравлюються клітинами
господаря. Ці гриби здатні розщеплювати складні органічні речовини і постачати
кореням продукти розщеплення, чим забезпечується сапрофітне живлення
орхідних. Гриб представлений ооміцетами.

При екто-ендотрофній мікоризі гіфи гриба не лише знаходяться на поверхні
кореня, але й частково проникають у клітини порової паренхіми (дуб).

Найбільш поширені мікоризні рослини в тропіках, оскільки основним
джерелом мінеральних речовин тут є не ґрунт, а ґрунтові гриби, які сприяють
повному використанню органічних речовин. Саме кореневі системи рослин
дощових тропічних лісів знаходяться у поверхневому шарі ґрунту на глибині
близько 0,3 м.

Мікотрофне живлення, тобто живлення за допомогою грибів, виникло,
очевидно, сотні мільйонів років тому в примітивних сухопутних рослин, в яких ще
не було коренів. Зараз мікориза – дуже поширене явище. Більшість дикорослих і
культурних рослин утворюють мікоризу, а в деяких рослин (орхідні) взагалі без
мікоризи не проростає насіння або не розвиваються проростки.

Бактеріориза. Бактериоризою називають симбіоз кореня з бактеріями, які
фіксують атмосферний азот. Найкраще вивчена (і тому найбільш відома)
бактеріориза в рослин з родини бобових. Внаслідок проникнення всередину кореня
бактерій з роду Rhizobium на коренях утворюються бульбочки (рис. 86), завдяки
яким здійснюється азотфіксація. Між клітинами кореня і бактеріями
встановлюється тісна хімічна взаємодія, в результаті якої відбувається синтез
органічних речовин з використанням атмосферного азоту, недоступного вищим
рослинам. Синтезовані речовини (вітаміни та ростові речовини) засвоюються
бобовими рослинами, а бактерії, в свою чергу, використовують різні речовини, які є
в корені.
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Рис. 86. Бульбочки на коренях люпину
(Lupinus polyphyllus):

А – загальний вигляд кореневої системи,
Б – поперечний зріз кореня з бульбочкою:
1 – бульбочки,
2 – покривна тканина,
3 – паренхіма вторинної кори,
4 – флоема,
5 – камбій,
6 – радіальний промінь,
7 – первинна ксилема,
8 – вторинна ксилема,
9 – провідна тканина,
10 – бактероїдна тканина

Зупинимося детальніше на симбіозі бобових із бактеріями. Майже 1300 видів
бобових (із них більше 200 культивованих) мають бактеріоризу, утворену внаслідок
вибіркової дії певного виду бактерій на певний вид бобових. Інколи бактерії одного
виду можуть утворювати бульбочки на коренях кількох видів вищих рослин. Так,
бульбочкові бактерії гороху можуть поселитися на горошку (Pisum), чині (Lathyrus)
тощо,  а от бактерії люпину (Lupinus)  –  лише на коренях люпину.  Бактеріориза
відсутня в найдревніших бобових – мімозових та цезальпінієвих.

Для бульбочкових бактерій бобових характерна надзвичайна різноманітність
форм. Вони можуть бути паличковидними, овальними, круглими (нерухомими і
рухомими), з джгутиками або без них, нитковидними, чотковидними, з виростами
або без них. Ці бактерії проникають всередину молодого кореня ("заражують" його)
і спричинюють утворення на ньому бульбочок. Процес інвагінації бульбочкових
бактерій у тканину кореня однаковий у всіх видів бобових і складається з двох фаз.
На першій фазі інфікуються кореневі волоски, на другій – інтенсивно утворюються
бульбочки. Тривалість фаз різна в різних видів рослин. Найбільш інтенсивна
інвагінація бульбочкових бактерій відбувається на ранніх стадіях розвитку рослин;
закінчується друга фаза в період масового утворення бульбочок. Передумовою
інфікування кореневої системи є наявність досить великої кількості життєздатних
бактерій (принаймні кількох сотень на одну насінину) у прикореневій зоні. Як уже
зазначалося, розмноженню бактерій, зокрема бульбочкових, сприяють кореневі
виділення. Чималу роль відіграють у цьому процесі продукти розпаду кореневих
чохликів та волосків. Бульбочкові бактерії внаслідок стимулюючого ефекту кореня
збираються на його поверхні в шарі слизистої речовини. В цей час бактерії в зоні
ризосфери надзвичайно рухливі, вони утворюють колонії, які живуть не більше
однієї доби.
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Бактерії можуть проникати в корінь крізь пошкодження епідермальної і
корової тканини, особливо в місцях відгалуження бічних коренів. Так, в арахісу
(Arachis) бульбочки розміщуються в пазухах відгалужень коренів. Більшість
дослідників вважає, що бульбочкові бактерії проникають у корінь крізь кореневі
волоски, а саме крізь проміжки целюлозної фібрилярної сітки (первинної оболонки
кореневого волоска) та крізь епідермальні клітини молодих верхівок кореня.
Бактерії можуть проникати в корінь лише крізь молоду клітинну оболонку, тому
бульбочки з'являються, як правило, на молодих ділянках головного кореня та
бічних коренів. Бактерії спричинюють розм'якшення стінок кореневих волосків,
завдяки чому клітини можуть розтягуватись і ставати більш проникливими для
бактерій. Тип розвитку, структура і щільність кореневих волосків не впливають на
швидкість інвагінації бульбочкових бактерій. Місце утворення бульбочок не
завжди пов'язане з місцем розміщення інфікованих волосків. Проникнувши в
тканину кореня, бульбочкові бактерії просуваються далі, найчастіше по
міжклітинних просторах. При активному розмноженні клітин кореня з них
утворюються інфіковані нитки, які розміщуються в слизистій гіфоподібній масі,
інфікована нитка проходить у кореневий волосок, а далі –у молодий корінець.

Бульбочки в бобових можуть утворюватись під час поділу клітин перициклу
{ендогенний тип утворення бульбочок) та поділу клітин кори кореня в результаті
інвагінації збудника в паренхімні клітини кори та ендодерми (екзогенний тип). У
природі переважає останній тип.

Утворення бульбочок не слід ототожнювати з процесом утворення бічних
коренів, хоча існують деякі схожі риси в закладанні їх (одночасне утворення в одній
і тій же зоні кореня).  Бічні корені від самого початку зв'язані з центральним
циліндром головного кореня, а в бульбочок такого зв'язку немає. Бульбочки
відрізняються від бічних коренів відсутністю центрального циліндра, кореневих
чохликів та епідерми, наявністю значного шару кори, який покриває бульбочку.

Формування бульбочок бобових відбувається ще тоді, коли корінь має
первинну будову, і починається з поділу корових клітин, розміщених на відстані
двох-трьох шарів від кінця інфікованих ниток. Поступово або відразу бактерії
виходять з інфікованих ниток в цитоплазму клітин господаря, розмножуються
шляхом поділу перетяжкою і стимулюють поділ клітин,  в які вони потрапили.
Інфікована тканина дає початок бактероїдній тканині, в якій здійснюється
азотфіксація. Інфіковані клітини збільшуються в розмірах, витягуються і після
заповнення бактеріями припиняють поділ.

У добре сформованій бульбочці розрізняють кору (захисна оболонка
бульбочки), меристему (тонкостінні клітини, що інтенсивно діляться і
забезпечують ріст бульбочки в довжину), бактероїдну зону та судинну систему.
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Бактероїдна зона займає центральну частину бульбочки і по периферії оточена
судинно-волокнистими пучками. Клітини бактероїдів, відповідальні за
азотфіксацію, в три-пять разів більші, ніж клітини бактерій. Форма бактероїдів у
різних видів бобових культур різна (від кулевидної, грушовидної до
паличковидної); форма ж самих бульбочок визначається характером розміщення в
них меристеми, а тому залежить від виду бобових (у гороху, квасолі, арахісу вона
кулевидна, а в люцерни, акації, конюшини, горошку – циліндрична). В люпину
утворюються муфтоподібні бульбочки; в дикорослих бобових бульбочки часто дво-
, три-, п'ятилопатеві. В період функціонування бульбочки звичайно щільні; в
молодому віці вони білуваті, в зрілому – рожеві. Якщо клітини інфіковані
неактивними культурами бактерій, бульбочки мають зелений колір. У однорічних
бобових наприкінці їхньої вегетації червоний пігмент бульбочок переходить у
зелений, у багаторічників колір бульбочок не змінюється. Старі бульбочки стають
темними і м'якими, поступово руйнуються. В багаторічників бульбочки можуть
функціонувати протягом багатьох років.

Найкраще розвиваються бульбочки при вологості ґрунту 60-70%. За
недостатньої вологості бактерії не розмножуються, а бульбочки можуть відмирати.
Надлишок вологи також не сприяє продуктивному симбіозу, оскільки бульбочкові
бактерії належать до аерофілів.

Важливу роль у симбіозі бактерій та кореня відіграє температурний режим. У
природі вже при мінімальній позитивній температурі бульбочки можуть
утворюватись на коренях. Максимальна азотфіксація відбувається при температурі
повітря 20-25° С.

На активність бульбочкових бактерій впливає рН (кислотно-лужна реакція)
ґрунту Так, бульбочкові бактерії конюшини (Trifolium) більш стійкі до низьких
значень рН, ніж бульбочкові бактерії люцерни (Medicago). На кислому субстраті в
рослин погано розвиваються кореневі волоски, бактерії слабо активні, скорочується
строк функціонування бактероїдної тканини, а отже, й низька продуктивність
азотфіксації. До лужної реакції субстрату бульбочкові бактерії приблизно однаково
стійкі.

Ефективність симбіозу залежить також від вмісту в ґрунті фосфору, калію,
кальцію, магнію, сірки, заліза, молібдену і бору. При дефіциті їх бульбочки не
утворюються, гальмується розмноження бактерій, знижується життєдіяльність їх,
пригнічується симбіотична азотфіксація.

Таким чином, бактеріориза бобових відіграє велику роль у зв'язуванні
атмосферного азоту. Культивовані на полях рослини (конюшина, люцерна, буркун,
горох, горошок та інші) забезпечують приріст азоту в ґрунті 50-70 кг, високий
урожай посіяних після них сільськогосподарських рослин, є цінними харчовими
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продуктами та зеленим кормом, багаті білками.
Крім бобових, кореневі бульбочки, здатні фіксувати азот, виявлені більш як у

200 видів рослин. Зокрема, в саговників, гінкгових, ряду хвойних, березових,
лохових, крушинових, казуаринових, хрестоцвітих, злаків тощо.

У голонасінних (саговників і гінкгових) бульбочки являють собою
видозмінені потовщення бічних коренів. Вони мають коралоподібну, сферичну або
чоткоподібну форму. Збудниками утворення бульбочок у цих рослин вважають
бактерії, водорості, актиноміцети, фікоміцети. Деякі дослідники припускають, що в
них множинний симбіоз. Не існує єдиної думки й щодо функцій бульбочок у
голонасінних: одні вважають, що в бульбочках відбувається фіксація атмосферного
азоту, інші, – що в них зберігається вода, а бульбочки саговників виконують
функцію повітряних коренів.

У дерев, чагарників та напівчагарників з класу дводольних (вільха, казуарина,
обліпиха та ін.)  бульбочки схожі на грона рожево-червоних коралів,  які з віком
стають коричневими, в лоху (Elaeagnus) вони білі. Нерідко бульбочки досить довгі
(наприклад, у казуарини) – до 15 см. Ці рослини часто зростають на бідних ґрунтах
(пісках, скелях, болотах) і за допомогою бульбочкових організмів здатні фіксувати
атмосферний азот та збагачувати ним ґрунт. Вони можуть відігравати роль піонерів
у освоєнні землі.  Так,  під посадками казуарини в Ірландії щорічно вміст азоту в
ґрунті збільшується на 140 кг/га, а у вільховому лісі – на 100-200 кг/га. Вміст азоту в
ґрунті під вільхою на 30-50 % вищий, ніж під березою, сосною та вербою.

Із хрестоцвітих азотфіксуючі бульбочки мають капуста та редька. З розоцвітих
– дріада восьмипелюсткова, з вересових – толокнянка. Бульбочки на кінцях коренів
є також у деяких однодольних рослин, зокрема у злаків (лисохвосту лучного,
тонконогу лучного та ін). Тут вони довгасті, округлі, веретеноподібні.

Кореневі бульбочки небобових рослин вивчені значно менше, ніж у бобових.
Продуктивність симбіозу в них часто поступається перед бобовими.

Запасаючі корені. Корені багатьох рослин є запасаючими органами; проте в
деяких рослин вони спеціально пристосовані до виконання цієї функції: стають
м'ясистими внаслідок значного розростання паренхіми, пронизаної провідною
тканиною (рис. 87). В запасаючій паренхімі первинної кори, деревини або
серцевини відкладаються запасні поживні речовини – вуглеводи, особливо
крохмаль і цукри. Більшість м'ясистих коренів мають подвійну природу: верхня
частина їх утворена стеблом (підсім'ядольним коліном), нижня – власне коренем
(такими є запасаючі м'ясисті стрижневі корені моркви, петрушки, цукрових і
столових буряків, селери, редиски, брукви, ріпи). У побуті їх називають
коренеплодами (рис. 88 А, Б) Ця назва умовна, оскільки з плодами вони не мають
нічого спільного.
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Рис.87. Вторинна будова кореня моркви
(Daucus сarota):

1 – корок,
2 – паренхіма вторинної кори,
3 – камбіальна зона,
4 – вторинна ксилема,
5 – первинна ксилема,
6 – радіальний промінь,
7 – первинна і вторинна флоеми

Досить часто зустрічаються потовщення в рослин з
мичкуватими коренями (в жоржини, любки
дволистої, пшінки весняної, зозулинця, батату та ін).
Такі потовщені додаткові корені умовно називають
кореневими шишками, або кореневими бульбами
(рис. 88 В, Г).

Рис.88. Метаморфози кореня:

А, Б – коренеплоди моркви (Daucus sativa) та редьки (Raphanus
sativus),  В –  м’ясистий корінь орхідеї,  Г –  кореневі бульби
жоржини (Dahlia  sp.),  Д –  корені-причіпки плюща (Hedera
helix)

Повітряні корені. Повітряними називають корені, які розвиваються на
надземних органах. Вони характерні для багатьох тропічних рослин – епіфітів, які
пристосувались до росту та розвитку на стеблах інших рослин. Саме такі корені
найчастіше мають представники родин орхідних, бромелієвих, ароїдних та
арумових. Епіфітні рослини використовують дощову воду або вбирають її з дуже
вологої атмосфери завдяки наявності на поверхні повітряних коренів веламену –
специфічної тканини, яка вбирає вологу (рис 89). За походженням вона відповідає
ризодермі, але є багатошаровою. Клітини веламену відмирають і тому поглинають
вологу не осмотичним шляхом,  а капілярним.  Оболонки клітин веламену мають
сітчасті або спіральні потовщення, які надають їм жорсткості. Крізь великі наскрізні
отвори в зовнішніх оболонках (пори) волога проникає всередину клітин веламену
по капілярних просторах. Веламен знижує втрати води, забезпечує механічний
захист кори, а у деяких орхідних – це єдиний фотосинтезуючий орган рослини.
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Рис. 89. Деталі будови повітряних коренів епіфітних
орхідних:

А – суміжна ділянка первинної кори і веламена
(1 – на поперечному зрізі, 2 – на поздовжньо-радіальному
зрізі);
Б – сектор поперечного зрізу кореня Siaphorea sp.;
В – частина поперечного зрізу Cattleja sp.,
1 – веламен,
2 – екзодерма,
3 – паренхіма кори,
4  – пропускні клітини,
5 – ендодерма,
6 – пневматоди

За веламеном розміщена екзодерма з пропускними клітинами, крізь які вода
передається з веламену в клітини первинної кори. За екзодермою лежить частина
кори, побудована з тонкостінних паренхімних клітин. Пропускні клітини
ендодерми розташовуються навпроти ксилемних груп осьового циліндра.
Перицикл складається з одного шару клітин; крім того, в осьовому циліндрі є
декілька груп ксилеми та флоеми з паренхімною тканиною між ними.

Центральну частину кореня займає серцевина, утворена великими клітинами
з повітряними міжклітинниками. Всі клітини, з яких складена основна тканина в
центральному циліндрі, живі. В ксилемі є дрібні драбинчасті трахеїди, а ближче до
центра кореня великі драбинчасті та сітчасті судини.

Дихальні корені (пневматофори). Такі корені добре розвинені в деяких
тропічних дерев, котрі зростають на заболочених ґрунтах. Вони піднімаються
вертикально над поверхнею ґрунту. Крізь систему отворів, розташованих на кінцях
цих коренів, повітря надходить до підземних органів. Крім системи отворів,
дихальні корені мають добре розвинену аеренхіму, між клітинами якої знаходяться
повітряні порожнини. В цих порожнинах завжди є повітря, необхідне для дихання
занурених у воду частин рослин.

Так, тропічна авіценія, що зростає на болотистому ґрунті, утворює специфічні
корені, які виникають на бічних коренях. Вони ростуть вертикально вгору,
піднімаючись над водою або ґрунтом, тобто мають негативний геотропізм. Такі
корені не лише заякорюють рослину в ґрунті, а й забезпечують необхідну аерацію
підземних частин. Надходженню кисню до кореневої системи сприяють: тонка
кора дихальних коренів, яка постійно злущується, численні сочевички і добре
розвинута система повітроносних міжклітинників. Поблизу поверхні ґрунту на
дихальних коренях утворюються тонкі корені, котрі є основною поглинальною
частиною кореневої системи мангрових рослин. Дихальні корені, крім
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покритонасінних, мають також деякі хвойні, наприклад болотний кипарис
(Taxodium distichum) з родини кипарисових, який утворює великі ліси на
обширних болотах Північної Америки.

Рис.90. Втягуючі корені лілії
(Lilium sp.):

1 – проростання насінини,
2 – проросток другого року,
3 – молода рослина в фазі утворення
підземних органів,
4 – дорослий екземпляр (зона
скорочення позначена борозенками)

Скоротливі корені. Досить поширеним явищем
серед багаторічних трав'янистих рослин (як
дводольних, так і однодольних) є здатність
коренів до поздовжнього скорочення. Суть його
полягає в тому, що в певні періоди життя рослини
відповідні органи її (верхівки пагонів, цибулини,
верхівкові бруньки) втягуються на необхідну
глибину в субстрат, де створюються сприятливі
умови для їх росту, формування додаткових
коренів та для захисту від несприятливих умов.
Відбувається таке втягування завдяки
високоспеціалізованим скоротливим
(контрактильним) кореням, котрі мають для
цього такі анатомічні особливості, як високий
рівень паренхіматизації, еластичність оболонок,
розтягування клітин у радіальному напрямку і
стискання в поздовжньому, відмирання деяких
груп клітин кори. Зовні все це проявляється в
істотному потовщенні і поперечній
зморшкуватості коренів у цибулин тюльпанів,
пролісок, крокусів, бульбоцибулин гладіолуса та
інших рослин (рис. 90).

Корені – присоски. В багатьох рослин корені перетворилися на присоски
(гаусторії), які проникають у провідні тканини іншої рослини і висмоктують з неї
поживні речовини. Це рослини-паразити (петрів хрест, повитиця, вовчок) або
напівпаразити (омела, дзвінець, перестріч), які селяться на коренях чи стеблах
рослини-господаря. На кінці гаусторії переходять у присоски – довгі волосковидні
ряди клітин (рис. 91), які розростаються аж до деревини або до, судин пучка,
утворюючи розгалуження.

Кореневі паростки. Деякі рослини (бузок, смородина, малина, вишня, слива,
барбарис, осика, берізка польова, осот жовтий та багато інших) здатні утворювати на
коренях додаткові бруньки, які дають надземні пагони – кореневі паростки (звідси
й назва цих рослин –  коренепаросткові).  Ці пагони служать для вегетативного
розмноження, легко відновлюючи нові дочірні рослини навіть з невеликих ділянок
кореня.
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Рис.91. Місце з’єднання стебла повитиці (Cuscuta sp.) з
тканиною стебла рослини-господаря:

А – поперечний зріз стебла повитиці,
Б – частина поперечного зрізу стебла рослини-господаря
(детально зображена лише його деревина)

Корені-причіпки. Такі корені характерні для видів роду,  Hedera  різних
лазячих видів роду Ficus  та деяких інших рослин.  За допомогою таких коренів
рослини можуть підніматись на дерева і прикріплюватись до них. Додаткові дрібні
корені виникають на нижньому боці стебла, проникають в тріщини опори і надійно
тримають стебло з листками на вертикальних опорах.

Ходульні корені. Такі корені утворюються у представників мангрової
рослинності, які населяють тихі, мілкі та мулисті морські береги в зоні припливів та
відпливів. За походженням ці корені є додатковими, вони звисають униз, відходячи
від гілок мангрових дерев, і забезпечують їм стійкість та кращий розподіл маси на
більшу опору (лижний ефект). Дерева з такими коренями можна побачити в
тропічному лісі,  на болотах (пандануси,  деякі пальми).  Подібну ж функцію
виконують і опірні додаткові корені кукурудзи (Zea).

Дуже ефектно виглядають ходульні корені деяких видів фікуса, зокрема
славнозвісного баньяна (Ficus bengalensis). Такі корені називають ще стовповидними
або коренями-підпірками. Численні додаткові корені закладаються на
горизонтальних гілках, ростуть униз, укорінюються і утворюють власну кореневу
систему. Вони досить товсті, нагадують стовпи, добре утримують крону. Одне
дерево розростається на цілий гай, займаючи площу від кілька сот квадратних
метрів до двох з половиною тисяч квадратних метрів.

Дошковидні опірні корені характерні для великих дерев тропічного
дощового лісу, особливо з його найвищого ярусу. Це корені бічні, а не додаткові,
вони розвивають в основі стовбура трикутні вертикальні плоскі вирости, схожі на
дошки, і прилягають до стовбура. Спочатку корені круглі, згодом на верхньому боці
їх відбувається однобічний вторинний ріст. Завдяки дошковидним кореням маса
дерева розподіляється на ширшу опору. Слабо виражені дошковидні корені
зустрічаються і в дерев помірного клімату (наприклад,  у бука,  в'яза,  тополі).  В
тропічних дерев із дошковидними коренями коренева система поверхневого типу:
найбільша глибина проникнення коренів у ґрунт не перевищує 1м.
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Розділ 4. МОРФОЛОГІЯ І АНАТОМІЯ ГЕНЕРАТИВНИХ ОРГАНІВ
КВІТКОВИХ РОСЛИН. КВІТКА

Теорії походження квітки

Величезне розмаїття квіток покритонасінних і значні відмінності їх від
генеративних органів голонасінних викликають закономірний інтерес до
походження квітки.  Тим більше,  що це питання,  по суті,  переростає в проблему
походження квіткових, оскільки квітка – найхарактерніший орган цих рослин.

Псевдантова теорія. Існують різні гіпотези щодо походження квітки. Одна з
найстаріших і найвідоміших – псевдантова гіпотеза австрійського вченого Р.
Веттштейна. На сьогодні ця гіпотеза становить лише історичний інтерес, проте
знати її основні положення не завадить. Згідно з цією гіпотезою квітка являє собою
видозмінене суцвіття, яке складається з дрібних різностатевих квіток, котрі зазнали
редукції, зближення та зростання. Тому Р. Веттштейн припускав, що поміж усіх
покритонасінних найпростішу будову і найпримітивніші квітки мають
однопокривні (Моnосhlamyudеае), до яких він відносив, зокрема букові, березові,
в'язові та інші. На думку вченого, тут зберігається роздільностатевість квіток,
характерна для стробілів голонасінних. Особливо близькі квітки однопокривних до
стробілів ефедри – одного із сучасних родів голонасінних (рис. 92). Тичинкову
квітку австралійських казуарин Р. Ветштейн також виводив із зібрання
мікростробілів ефедри, припускаючи, звичайно, деяку модифікацію покривів
квітки. Суттєвим аргументом на користь цієї гіпотези був той факт, що на певному
етапі тичинкова квітка казуарин перетворювалася на двостатеву, котра розглядалася
як складний синтетичний утвір. З теорії Р. Веттштейна випливало, що найпростіші
покритонасінні мають квітки з простою оцвітиною або й зовсім без неї
(казуаринові); крім того, вони повинні бути ще й різностатевими.

Рис. 92. Схема походження квітки (за
Веттштейном):

1 – зібрання мікростробілів ефедри (Ephedra
altissima),
2 – окремий мікростробіл,
 3 – діаграма зібрання мікростробілів,
4 – діаграма чоловічої квітки, що виникла із
зібрання мікростробілів,
5 – поява віночка,
6-8 – утворення жіночої квітки з мегастробілів
ефедри;
П – покрив, В – віночок, Ч – чашечка
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Рис. 93. Реконструкціяпоздовжнього зрізу
стробіла бенетита ( Cycadіоdeа dасоtеnsіs)

Стробілярна теорія. Появі
стробілярної теорії Г Бессі (США), А.
Арбер і Дж Паркіна (Англія) сприяло
відкриття мезозойської групи
голонасінних (бенетитів) із своєрідними
квітками (двостатевими стробілами).
Різного розміру стробіли (спороносні
колоски) бенетитів мали добре виражену
конічну вісь, на якій розміщувалися
листкові органи: спочатку покривні
листки, потім приквітки, далі
мікроспорофіли і мегастробіли.
Мікроспорофіли часто були перистої
форми (рис. 93) і нагадували перисті
мікроспорофіли деяких папоротей (у тому

числі і сучасних, наприклад, страусового пера). Мікроспорангії зростались,
утворюючи складніші утвори – мікросинангії. Насінні зачатки, які розміщувалися
на ніжках, обгортали і захищали особливі луски, котрі розширювалися догори. У
викопному стані збереглися двосім'ядольні зародки, які, очевидно, не мали
ендосперму.

Рис. 94. Проантостробіл: П – покроволисток,
М – мікроспорофіли, Мег – мегаспорофіли

За стробілярною теорією вихідним
і для голонасінних,  і для
покритонасінних був архаїчний
двостатевий стробіл, який, напевне,
мали -  голонасінні,  котрі існували в
глибині мезозою. Цей гіпотетичний
двостатевий стробіл А. Арбер і Дж.
Паркін назвали проантостробілом (рис.
94). Він значно відрізнявся від квітки
покритонасінних будовою всіх своїх
частин, особливо мікро- і
мегаспорофілів. До проантостробіла
найбільш близькі за своєю будовою
квітки теперішніх магнолієвих і
лататтєвих.

У сучасній філогенетичній системі стробілярна теорія залишається однією з
гіпотез походження окремих елементів квітки покритонасінних від бенетитів.
Основні положення цієї теорії не відкинуті, оскільки вона базується на уявленні
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про квітку як про стробіл, що має вісь із розвинутим квітколожем та іншими
органами листкового походження.  Такі уявлення про квітку склалися вже
наприкінці XVIII століття. Найбільш повно вони представлені в працях німецького
природодослідника Й. Гете, який розглядав квітку як пагін з обмеженим ростом.

Теломна теорія. Теломна теорія взяла під сумнів основні поняття класичної
морфології. Зокрема, вона заперечує походження вегетативних органів і розуміння
квітки як листкового органа. Передумовою появи і становлення теломної теорії
стало відкриття на початку нашого століття псилофітів. Знайомство з псилофітами
підтвердило існуючу на той час гіпотезу про те, що листок виник у процесі тривалої
еволюції і що спорангій філогенетично старший за нього.

Рис. 95. Ринія велика (Rhynia major; 1)
і схема виникнення спорофіла папороті
з телома типу ринії (2-5);
С – спорангій,Р – ризомоїд

Один з прихильників теломної теорії,
німецький ботанік В. Ціммерман
переконаний, що всі органи вищих рослин
розвинулися з теломів, котрі являють собою
кінцеві гілочки дихотомічної системи
галуження псилофітів (рис. 95). У ході
еволюції теломи зростаються в синтеломи,
стерильні і фертильні. Перші
диференціюються на листки та осі пагона, а
другі – в спорофіли.

На завершення варто зазначити, що
сучасні ботаніки висловлюють різні погляди
на походження квітки та еволюцію її будови і
не однозначно трактують або пояснюють той
чи інший факт. Свідченням цього є розглянуті
нами теорії, які правильніше буде вважати
гіпотезами, що відбивають різні погляди їхніх
авторів на походження квіткових рослин –
питання яке до цього часу залишається
остаточно не вирішеним.

Будова та розвиток квітки

Загальні поняття. Будь-яка типова квітка має стеблову частину, яка
представлена квітконіжкою та квітколожем. Останнє може бути різної форми –
конічної, плоскої, увігнутої. До квітколожа прикріплюються видозмінені
чашолистки, пелюстки, тичинки і маточки, які складаються з одного або кількох
плодолистків. У зав'язі маточок знаходяться насінні зачатки. Після запилення і
запліднення із зав'язі розвиваються плоди, а з насінних зачатків – насіння.
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Незалежно від квітки плід виникнути не може.
Квітка буває верхівкова або така, що виходить із пазухи покривного листка

(приквітника), який часто відрізняється за формою від вегетативних листків.
Частина стебла між покривним листком і квітколожем, тобто міжвузля, називається
квітконіжкою. Квітки без квітконіжки називаються сидячими. Біля основи
квітконіжки розміщується один (в однодольних) або два (у дводольних) маленьких
листочки – приквітки.

Стать квітки. Квітка, в якої є тичинки і маточки, називається двостатевою.
Двостатеві квітки має переважна більшість квіткових рослин, і цим вони
відрізняються від голонасінних, у яких двостатеві стробіли – велика рідкість. Проте
в деяких покритонасінних квітки мають або тичинки, або маточки. Відповідно до
цього розрізняють одностатеві квітки: чоловічі, або тичинкові, і жіночі, або
маточкові. Одностатеві квітки характерні для представників родин березових,
букових, лободових та інших. Дуже рідко спостерігається повна редукція статевих
функцій квітки. В таких випадках виникають стерильні квітки, призначення яких –
приваблювання комах та захист центральних квіток суцвіття. Стерильні квітки
найчастіше розміщуються на периферії спеціалізованих суцвіть (наприклад, у
соняшника, калини, моркви).

Рослини з різностатевими квітками на одній і тій же особині називають
однодомними (кукурудза, осоки, береза, дуб); рослини, що мають тичинкові і
маточкові квітки на різних особинах, називають дводомними (кропива дводомна,
тополя, верба, коноплі). У багатьох рослин (клени, гречкові) поряд із двостатевими
квітками зустрічаються й одностатеві. Такі рослини називають багатодомними, або
багатошлюбними (полігамними).

Розміщення частин квітки. У більшості рослин частини квітки утворюють
добре помітні мутовки, або кільця. Квітки з таким розміщенням частин називають
циклічними. В рослин нашої флори найбільш поширені п'ятиколові або
чотириколові (пента- і тетоациклічні) квітки. Перші характерні також для лілійних,
амарилісових, другі – для ірисових, орхідних. У багатьох жовтецевих частини
квітки розміщені по спіралі; їх називають ациклічними. У такій квітці звичайно
досить багато членів кожної з частин.  Проміжне положення між циклічними і
ациклічними займають геміциклічні квітки, в яких оцвітина має циклічне
розміщення, а тичинки і маточки –- спіральне (магнолія великоквіткова та ін).

Встановлені такі еволюційні лінії розміщення частин квітки:
§ квітка ациклічна – п'ятичленна поліциклічна – п'ятичленна пентациклічна –

п'ятичленна тетрациклічна;
§ квітка ациклічна –  тричленна поліциклічна –  тричленна пентациклічна –

тричленна тетрациклічна.
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Отже, перехід від спіральних квіток до циклічних поступовий, а в багатьох
циклічних квіток проглядаються досить стиснуті спіралі. У квітці спіралі
описуються тими ж формулами, що й в листкорозміщенні.

Оцвітина. Чашечка і віночок разом утворюють покрив квітки, або оцвітину.
Оцвітина буває простою (якщо вона складається з однакових листочків) і подвійною
(якщо вона складається з різних за зовнішнім виглядом чашечки і віночка). Яскраво
забарвлену просту оцвітину називають віночковидною (тюльпан), зелену –
чашечковидною (буряк). У деяких видів рослин квітки не мають оцвітини. Такі
квітки називають голими (ясен).

Залежно від наявності або відсутності оцвітини, а також її будови,
розрізняють такі типи квіток:
§ гомохламідні, у яких оцвітина проста, чашечковидна або віночковидна, її

листочки приблизно однакові, досить часто у великій кількості і спірально
розміщені. Такий тип оцвітини характерний для більш примітивних
представників покритонасінних (магнолія, тюльпан, лілія);

§ гетерохпамідні, у яких оцвітина подвійна (гвоздика, дзвоники, горох, яблуня);
§ гаплохламідні, або монохламідні, які мають лише одне коло листочків

оцвітини, частіше чашечковидних (кропива, лобода, в'яз);
§ ахламідні, у яких оцвітина відсутня, квітки голі (ясен, верба).

Більшість ботаніків допускають, що тут мала місце втрата оцвітини.
Якщо через вісь квітки, що проходить через маточку, квітколоже і

квітконіжку, провести площину, вона розсіче квітку на дві симетричні частини.
Таку умовну площину називають площиною симетрії. Всю різноманітність квіток за
варіантами такої їх симетрії можна звести до трьох типів:
§ актиноморфна, або правильна квітка, через яку можна провести декілька

площин симетрії (троянда, гвоздика, жовтець);
§ зигоморфна, або неправильна квітка,  через яку можна провести лише одну

площину симетрії (шавлія, горох, сокирки);
§ асиметрична квітка, через яку не можна провести жодної площини симетрії

(валеріана, канна).
Загальна характеристика андроцею. Андроцеєм називають сукупність

тичинок квітки. Він може бути вільним (якщо тичинки між собою не зрослися) або
зрослим (якщо тичинки зрослися між собою). Розрізняють однобратний андроцей,
в якого зростаються всі тичинки (айстрові); двобратний, в якого одна тичинка
залишається вільною (бобові); багатобратний, в якого тичинки зростаються в
декілька груп (звіробій).

Кількість тичинок у квітці варіює від однієї до кількох сотень.  Проте в
переважної більшості рослин їх все-таки небагато. Так, в ірисових – три тичинки,
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лілійних – шість, складноцвітих – п'ять. Як правило, кількість тичинок є
видоспецифічною ознакою, тобто стала для того чи іншого роду або виду. Нерідко
тичинки відрізняються за довжиною тичинкової нитки (наприклад, у хрестоцвітих
дві тичинки короткі, чотири – довгі).

Тичинка являє собою мікроспорофіл, який має тичинкову нитку і пиляк, що
прикріплюється до нитки за допомогою в'язальця. В кожному пиляку найчастіше є
чотири пилкових гнізда, які можна вважати гомологами мікроспорангіїв. В них
утворюються мікроспори, а потім розвивається пилок – чоловічий гаметофіт.

У деяких видів частина тичинок не має пиляків і представлена лише
тичинковими нитками, горбочками, пелюстковидними утворами. Такі безплідні
тичинки називають стамінодіями (льон, канна, імбир).

Загальна характеристика гінецею. Гінецеєм називають сукупність
плодолистків (мегаспорофілів) квітки, які утворюють одну або декілька маточок.
Сформована маточка звичайно складається із зав'язі (нижня розширена частина),
стовпчика (середня циліндрична частина) і приймочки (верхня розширена
частина). Якщо стовпчик відсутній, і приймочка знаходиться безпосередньо на
зав'язі, таку приймочку називають сидячою (мак, магнолієві, жовтецеві).

У зав'язі утворюється одна або декілька порожнин (гнізд), в яких
розвиваються насінні зачатки. Число стовпчиків, лопатей приймочки, гнізд зав'язі
може вказувати на число плодолистків (карпел), що утворюють маточку. Гінецей,
що складається з декількох плодолистків, які не зростаються між собою і утворюють
багато маточок, називають апокарпним (магнолієві, жовтецеві; рис. 96). Гінецей, що
складається з кількох зрослих плодолистків, називають ценокарпним; часто
зростається лише зав'язь, а стовпчик або лише приймочки залишаються вільними
(яблуня, льон, півники). За характером зростання плодолистиків та числом гнізд
зав'язі розрізняють три типи ценокарпного гінецею (рис. 96): синкарпний –
багатогніздий гінецей, що утворився від апокарпного в результаті бічного
(латерального) зростання зближених апокарпних плодолистків (лілія, тюльпан);
паракарпний – одногніздий гінецей з постійною плацентацією. В нього кожен
плодолисток, по суті, залишається відкритим, а ценокарпій виникає в результаті
зростання країв сусідніх плодолистків (гарбуз, мак); лізикарпний – багатогніздий
гінецей, що виник із синкарпного. Для нього характерна колонка, що піднімається
із дна зав'язі і начебто є продовженням квітколожа (гвоздика, смілка).

Плацентація. Місце прикріплення насінних зачатків до стінки зав'язі
називається плацентою.

Як видно зі схеми (рис. 96), для апокарпного гінецею характерна сутуральна,
або крайова плацентація (насінні зачатки розміщуються в два ряди вздовж
черевного  шва),  синкарпного – центрально-кутова (лілійні,  дзвоникові),
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Рис. 96. Схема еволюції основних типів гінецею:
1 – плодолистки ще незамкнуті,
2 – апокарпний гінецей,
3 – синкарпний гінецей,
4-6 – паракарпний гінецей,
7-8 – лізикарпний гінецей

лізикарпного – центрально-осьова, або
колончаста (примулові), паракарпного –
паріетальна, або постійна плацентація. В
паракарпному гінецеї деяких рослин
(злаки, складноцвіті) кількість насінних
зачатків у зав'язі скорочується до одного.

Розміщення насінних зачатків
підпорядковане певним
закономірностям, які відображають
напрямок еволюції гінецею. Розрізняють
такі типи плацентації, або розміщення
насінних зачатків:
§ ламінально-латеральний – плаценти

розміщуються дифузно по всій
внутрішній поверхні стінки зав'язі
апокарпного гінецею. Цей тип
характерний для примітивних
покритонасінних (німфейні);

§ сутуральний, або крайовий –
плаценти розміщуються по краях
плодолистків. Цей тип плацентації, у
свою чергу, ділиться на три під типи:
центрально-кутовий; паріетальний,
або постійний; колончастий, або
центрально-осьовий.

Зав'язь. Положення зав'язі у квітці. Залежно від положення щодо інших
органів квітки, зав'язь може бути верхньою, нижньою і напівнижньою (рис 97).

Рис 97. Положення зав'язі у квітці:
А – зав'язь верхня, квітколоже випукле, квітка підматочкова, Б – зав'язь верхня, занурена в увігнуте
квітколоже; В – зав'язь напівнижня; Г – зав'язь нижня, квітка надматочкова
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Верхня зав'язь розміщується вільно на плоскому, випуклому або ввігнутому
квітколожі. Їі стінки утворені лише стінками плодолистків (рис 97, А, Б). Квітка в
цьому випадку називається підматочковою, оскільки тичинки та інші частини
квітки прикріплюються нижче маточки (жовтецеві, лілійні, макові).

Напівнижня зав'язь зростається з квітколожем знизу і вільна лише у верхній
частині. Оцвітина у цьому випадку відходить ніби від середини зав'язі (рис. 97, В).
Таку квітку називають напівнадматочковою (бузина, калина, ломикамінь).

В утворенні нижньої зав'язі, крім плодолистків, беруть участь й інші частини
квітки, здебільшого основа чашолистків, пелюсток, з якими вона зростається (рис
97, Г). Тому її не можна відділити, не порушивши цілісність інших органів квітки.
Квітка, яка має нижню зав'язь, називається надматочковою (яблуня, груша,
гарбузові).

Якщо зав'язь (одна або декілька) сидить на дні ввігнутого бокаловидного
квітколожа (гіпантію), її називають середньою, а квітку – навколоматочковою
(шипшина).

Походження нижньої зав'язі здебільшого пов'язують із зростанням гінецею і
квіткової трубки, тобто йдеться про філомне (листкове) походження нижньої зав'язі.
Квіткова трубка виникла в результаті злиття основи оцвітини і тичинкових ниток.

Раніше вважали, що нижня зав'язь утворюється в результаті зростання стінок
зав'язі зі стінками увігнутого квітколожа (прикладом може бути гіпантій у
шипшини).  Однак французький ботанік Ван Тігем та його учні у своїх працях
переконливо довели, що основною частиною гіпантію є квіткова трубка, яка має
філомне походження, і лише нижня частина належить до квітколожа. З цього
можна зробити висновок, що нижня зав'язь не гомологічна верхній.

Онтогенез квітки. Органи квітки розвиваються у вигляді екзогенних виростів
на апексі,  і це нагадує процес виникнення листків на вегетативному пагоні.
Розвиток відбувається в акропетальній послідовності. У більш примітивних
таксонах покритонасінних, де квітка повністю ациклічна, всі частини розвиваються
послідовно (магнолієві, жовтецеві). В еволюційно просунутих рослин із
циклічними квітками члени кожного кола закладаються одночасно.

У тичинок розчленування на тичинкову нитку і пиляк відбувається
порівняно пізніше, причому пиляк виникає раніше за нитку, котра може інтенсивно
видовжуватись на пізніх етапах розвитку квітки внаслідок інтеркалярного росту.

Вільні плодолистки на ранніх етапах розвитку квітки нагадуюють листки, які
розміщуються на коротких ніжках чашовидної форми. Потім ріст відбувається
більш інтенсивно на нижньому боці, внаслідок чого виникає незамкнена
порожнина, яка згодом зростається краями. Стовпчик і приймочка
відокремлюються у верхній частині плодолистка, котра залишається стерильною.
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Формула і діаграма квітки. Формула і діаграма квітки дають наочне уявлення
про її будову. Формула відображає її за допомогою букв та цифр,  а діаграма
схематичною проекцією квітки на площину, перпендикулярну осі квітки, і
графічним зображенням будови (рис. 98). При складанні формули враховують
симетрію квітки, число кіл, число членів у кожному колі, зростання частин квітки,
положення зав'язі тощо.

Рис.98.Побудова діаграми:

1 – вісь квітки, 2 – приквітки,
3 – чашолистки, 4 – пелюстки,
5 – тичинки, (андроцей), 6 – маточка (гінецей),
7 – приймочка, 8 – покривний листок

Формулу квітки складають таким чином,
проста оцвітина позначається буквою Р
(Perigonium), чашечка - Са (Calyx),
віночок -  Со (Corolla),  андроцей,  або
тичинки - А (Androceum), гінецей, або
плодолистки - G (Gynoeceum).
Актиноморфна квітка позначається
зірочкою (*),  зигоморфна –  стрілкою (↑
або ↓), асиметрична – знаком блискавки (
). Кожна буква внизу позначається
цифровим індексом, який відповідає
числу членів даної частини квітки. Якщо
таких членів багато, ставлять знак
нескінченності (∞), якщо вони
розміщуються не в одне,  а в два кола,
біля знака члена ставляться дві цифри,
з'єднані знаком плюс (+); якщо будь-які з
них зрослися, цифра, яка вказує їх число,
береться в дужки.

Верхня зав'язь позначається рискою під цифрою, що показує число
плодолистків, нижня – рискою над цифрою, напівнижня – рискою поруч з цифрою.

Типи суцвіть. Квітки бувають поодинокі або зібрані в суцвіття. Залежно від
способу галуження розрізняють моноподіальні (рацемозні, ботричні) і симподіальні
(цимозні) суцвіття. У першого типу суцвіть наймолодші квітки знаходяться в центрі
або на верхівці, а в суцвіть другого типу – перша верхівкова квітка закінчує головну
вісь суцвіття, і подальший розвиток іде за рахунок бічних осей першого, другого
тощо порядків.

Серед моноподіальних суцвіть розрізняють прості (якщо квітки сидять
безпосередньо на головній осі суцвіття)  і складні (якщо квітки сидять на
розгалуженнях головної осі суцвіття).

До простих моноподіальних суцвіть відносяться (рис. 99):
§ китиця – видовжена вісь з квітками, що мають квітконіжки (черемха);
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Рис. 99. Схема простих рацемозних суцвіть:
1 – китиця, 2 – початок, 3 – колос, 4 – зонтик, 5 – головка, 6 – кошик, 7 – щиток

§ колос – подібний до китиці, але квітки сидячі (подорожник);
§ початок – колос з товстою м'ясистою віссю (кукурудза);
§ головка – дуже вкорочена головна вісь із сидячими квітками

(конюшина);
§ щиток – подібний до китиці, але нижні квітки мають довгі квітконіжки, і

тому всі квітки розходяться майже в одній площині (груша);
§ кошик – дуже потовщений і розширений кінець вкороченої головної осі

із сидячими квітками (соняшник);
§ зонтик –  вкорочена головна вісь з квітками,  що сидять на ніжках

однакової довжини (цибуля).
До складних моноподіальних суцвіть відносяться;
§ складний колос – головна вісь несе елементарні колоски (пшениця);
§ волоть, або складна китиця – головна вісь з бічними гілками, котрі в

свою чергу теж галузяться і несуть квітки або прості суцвіття (бузок);
§ складний зонтик –  на відміну від простого його вісь закінчується не

квітками, а простими зонтиками (морква);
§ складний щиток – головна вісь – це щиток, а бічні – кошики (деревій).
До симподіальних суцвіть відносяться (рис. 100):
§ монохазіп – вісь кожного порядку дає лише одну гілку з квіткою;
§ дихазій – вісь кожного порядку дає дві гілки (гвоздичні),
§ плейохазій – від кожної осі, що несе верхівкову квітку, відходить більше

двох гілок (молочай).

Рис. 100 Схеми деяких цимозних та тирсоїдного суцвіть:
1,2 – монохазії, З – дихазій, 4 – плейохазій, 5 – тирс
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Різновидності монохазію – завійка (всі квітки направлені в один бік,  як у
незабудки) і звивина (бічні осі з квітками відходять почергово в протилежні боки,
як у гладіолуса).

Репродуктивний цикл покритонасінних

Мегаспорогенез і жіночий гаметофіт
Репродуктивний цикл у покритонасінних характеризується дуже короткою

гаплоїдною (гаметофітною) фазою, яка не веде до утворення самостійних (відносно
живлення) гаметофітів. Розвиток жіночого гаметофіта (зародкового мішка),
утворення жіночої гамети (яйцеклітини), запліднення і ранні етапи розвитку нового
спорофіта (зародка) відбуваються на материнському спорофіті. Чоловіча
гаметофітна фаза починається з утворення пилкового зерна в пиляку батьківського
спорофіта і продовжується паралельно з розвитком пилкової трубки на приймочці
маточки.

У типовому випадку в процесі жіночого гаметогенезу мегаспора
відокремлена від жіночої гамети трьома мітотичними поділами, а в процесі
чоловічого гаметогенезу між утворенням мікроспори і чоловічих гамет (двох
сперміїв) відбувається лише два поділи.

Будова і типи насінних зачатків. Насінний зачаток складається з нуцелюса
(ядра), в якому знаходиться зародковий мішок (жіночий гаметофіт), одного або двох
інтегументів (покривів), краї яких утворюють вузький канал (мікропіле), та
фунікулюса (сім'яніжки), за допомогою якого насінний зачаток прикріплюється до
плаценти. Плацента є тією частиною зав'язі, на якій виникають насінні зачатки і до
якої вони прикріплені аж до свого дозрівання. Місце прикріплення насінного
зачатка до сім'яніжки називають рубчиком. Протилежну до мікропіле частину
насінного зачатка, де нуцелюс та інтегументи зливаються, називають халазою.

Розрізняють п'ять основних типів насінних зачатків (рис 101):
§ ортотропний, або прямий. Мікропіле знаходиться на одній осі з

рубчиком і фунікулюсом. Останній звичайно дуже короткий (гречкові,
перцеві, ароїдні);

§ анатропний, або обернений. Він повернутий на 180° так, що мікропіле і
рубчик розміщені поряд, причому мікропіле обернене до плаценти.
Найпоширеніший тип насінних зачатків серед покритонасінних,
можливо, вихідний тип;

§ гемітропний. або напівобернений. Нуцелюс з інтегументами повернуті
на 90°  щодо плаценти і фунікулюса.  Займає проміжне положення між
двома попередніми типами (примулові);

§ кампілотропний, або однобічно зігнутий. Характеризується однобічним
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розростанням нуцелюса та інтегументів. Зустрічається у багатьох
бобових;

§ амфітропний, або двобічно зігнутий. Нуцелюс має підково подібну
форму. Зустрічається в окремих представників тих родин, де звичайні
кампілотропні насінні зачатки.

Рис. 101. Основні типи насінних зачатків:
1 – ортотропний, 2 – анатропний, 3 – гемітропний, 4 – кампілотропний, 5 – амфітропний;

ЗМ – зародковий мішок

Розвиток насінного зачатка і мегаспорогенез. Насінний зачаток виникає на
плаценті у вигляді напівкулеподібного горбочка, який складається з однорідних
меристематичних клітин. Його ріст здійснюється за рахунок антиклінального
поділу клітин зовнішнього шару (епідерми нуцелюса) та переважно
периклінального поділу клітин субепідермального і наступних шарів. Через деякий
час поблизу верхівки насінного зачатка з'являється одна або декілька
археспоріальних клітин, котрі розвиваються із субепідермального шару. Приблизно
в цей же час біля основи насінного зачатка виникають інтегументи у вигляді
одного-двох кільцевих валиків.

Археспоріальні клітини відрізняються від інших клітин енергійним ростом,
більшими розмірами, густою цитоплазмою. Деякі родини покритонасінних мають
багатоклітинний археспорій. Ця ознака звичайно вважається примітивною, однак
такий археспорій зустрічається і в розвинутих родин, наприклад маренових і
складноцвітих. Більш поширений дво- та одноклітинний археспорій.

Утворення мегаспор у різноспорових папоротеподібних і насінних рослин
(мегаспорогенез) відбувається в мегаспорангіях. Він починається з того, що одна з
археспоріальних клітин (або єдина, якщо археспорій одноклітинний)
безпосередньо стає материнською клітиною мегаспор. Іноді археспоріальна клітина
попередньо ділиться на первинну паріетальну (покривну) та спорогенну клітини, і
остання стає материнською клітиною мегаспор.

У більшості покритонасінних із материнської клітини мегаспор шляхом
мейозу формуються чотири гаплоїдних мегаспори (рис 102), з яких частіше нижня
(халазальна), рідше верхня (мікропілярна) дає початок жіночому гаметофіту.
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Паралельно з утворенням тетради мегаспор формується провідний пучок, котрий
забезпечує насінний зачаток поживними речовинами і водою.

Зародковий мішок та його розвиток (мегагаметогенез). У покритонасінних
зародковий мішок є, по суті, жіночим гаметофітом, який формується в результаті
послідовних поділів халазальної мегаспори (рис. 102). У результаті першого поділу
її ядра утворюються два нових ядра, які розходяться до полюсів дуже видовженої
клітини, а між ними формується велика центральна вакуоль.  Далі кожне з нових
ядер ділиться двічі, в результаті чого виникає по чотири ядра біля кожного полюса,
тобто настає восьмиядерна стадія розвитку зародкового мішка. В подальшому від
кожного полюса відходить по одному ядру до центру зародкового мішка (рис. 102,
верхній ряд). Це так звані полярні ядра, які можуть зливатись ще до запліднення, а
іноді після нього. В результаті злиття полярних ядер утворюється центральне, або
вторинне ядро зародкового мішка з диплоїдним набором хромосом.

Мегаспорогенез МегагаметогенезТипи розвитку
зародкового мішка 1 2 3 4 5 6 7

Моноспоричний
тип

Біспоричний тип

Тетраспоричний
тип

Рис 102. Мегаспорогенез і мегагаметогенез у покритонасінних:
1 – материнська клітина спор, 2-6 – основні стадії розвитку зародкового мішка,
7 – зрілий зародковий мішок

Ядра, що залишились біля полюсів, разом із цитоплазмою, яка їх оточує,
перетворюються в клітини, котрі щільно прилягають одна до одної. З халазальних
клітин формуються три антиподи, а з мікропілярних – одна яйцеклітина і дві
синергіди.

Таким чином, нормально сформований зародковий мішок має сім клітин,
одна з яких – диплоїдна. Це яйцеклітина, дві синергіди, три антиподи та
центральне (вторинне) ядро (рис. 103).
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Розрізняють три типи зародкового мішка (рис.102):
§ моноспоричний – типовий зародковий мішок. Обидві стадії мейозу

супроводжуються закладанням клітинних перегородок. Мегаспорогенез
завершується утворенням тетради відокремлених гаплоїдних мегаспор. тип
розглядається як вихідний і характерний для 80% досліджених
покритонасінних.

§ біспоричний –закладання клітинних перегородок при мегаспорогенезі
пригнічене, і клітинна перегородка закладається лише після першого поділу
мейозу,  а після другого не утворюється.  В цьому випадку мегаспорогенез
завершується утворенням діади, кожна з клітин якої містить по два вільних
мегаспоріальних ядра. Така двоядерна клітина відповідає двом
невідокремленим мегаспорам.

§ тетраспоричний – обидва поділи мейозу не супроводжуються закладанням
клітинних перегородок, і мегаспорогенез завершується утворенням клітини з
чотирма вільними ядрами.

Рис.103. Поперечний зріз насінного зачатка:

1 – яйцевий апарат,
2 – полярні ядра,
3- антиподи,
4 – зовнішній інтегумент,
5 – внутрішній інтегумент,
6 – мікропіле,
7 – обтуратор,
8 – сім’яніжка,
9 – нуцелюс,
10 – епідерміс нуцелюса,
11 – халаза.
12 – провідний пучок

Отже, порівняно з усіма голонасінними, у покритонасінних жіночий
гаметофіт сформований дуже незначною кількістю клітин і відрізняється
прискореним розвитком. Замість десяти або одинадцяти поділів весь розвиток
зародкового мішка покритонасінних відбувається в результаті трьох-п'яти поділів,
завдяки чому дуже скорочується час, необхідний для розвитку зародкового мішка.
Немає сумніву, що швидкість розвитку жіночих та чоловічих гаметофітів
покритонасінних входить до ознак, які забезпечили цьому відділу панування в
рослинному світі. На відміну від більшості голонасінних, в покритонасінних
зародкові мішки безархегоніальні.
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Мікроспорогенез і чоловічий гаметофіт
Пиляк і мікроспорангій. На ранніх стадіях онтогенезу пиляк складається з

однорідних клітин, оточених епідермою (рис. 104). В подальшому під епідермою
диференціюються тяжі так званої археспоріальної тканини, в результаті
периклінального поділу клітин якої виникають два шари: зовнішній і внутрішній.
Внутрішній шар є спорогенною тканиною, клітини якої в подальшому
перетворюються на мікроспори. Клітини ж зовнішнього, первинного паріетального
шару діляться периклінально і антиклінально, в результаті чого утворюються три-
чотири концентрично розміщених шари, які входять до складу стінки
мікроспорангію. При цьому із зовнішнього шару формується ендотецій – зовнішній
шар стінки мікроспорангію. Під ним розміщуються один-три середніх шари, які
складаються з невеликих клітин.

Рис. 104. Поперечний зріз пиляка:

1 – епідерма,
2 – ендотецій,
3 – середній шар,
4 – тапетум,
5 – пилок,
6 – в'язальце

Найглибший внутрішній шар стінки пиляка – тапетум, або вистилаючий шар.
Він відіграє важливу фізіологічну роль, оскільки забезпечує спорогенну тканину
поживними речовинами. Клітини тапетума заповнені густою цитоплазмою і дуже
активні: до початку мейозу в материнських клітинах мікроспор вони можуть
декілька раз поділитися. Внаслідок подібності зовнішнього вигляду та поведінки
клітин тапетума і мікроспорогенних клітин була висунута гіпотеза про походження
тапетума із спорогенних клітин. Однак вивчення розвитку пиляка показало, що
тапетум виникає не із спорогенних, а із первинних паріетальних клітин, тобто
складає частину стінки мікроспорангія.

Мікроспорогенез. Утворення мікроспор у різноспорових папоротеподібних і
насінних рослин (мікроспорогенез) відбувається в мікроспорангіях. Спорогенні
клітини (археспорій) безпосередньо або після неодноразового поділу дають початок
материнським клітинам мікроспор, з яких у результаті редукційного поділу
(мейозу) виникають тетради гаплоїдних мікроспор.

За часовою послідовністю мейозу і цитокінезу розрізняють два типи
мікроспорогенезу: сукцесивний і симулятивний. У першому випадку клітинні
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перегородки виникають одразу ж після першого поділу ядра, а потім – у кожній з
двох дочірніх клітин, тобто після другого поділу. В другому випадку клітинні
перегородки після першого поділу не утворюються, і материнська клітина
розпадається одразу на чотири клітини після обох поділів ядра.

Мікроспора покритонасінних, як і спори мохів, папоротей і плаунів, має дві
оболонки: зовнішню (екзину) та внутрішню (інтину). Екзина в рослин, які
запилюються вітром, гладка і суха, а в комахозапильних – з різними виростами або
ж клейка. Інтина завжди гладенька і тонша за екзину.

Пилкове зерно має апертури (пори) – невеликі тонкостінні ділянки в екзині,
крізь які звичайно виходить пилкова трубка під час проростання і які дозволяють
пилковому зерну змінювати об'єм при зміні вологості. Апертури можуть бути
округлими або борозенчастими. Кількість їх у покритонасінних варіює: одну
апертуру (одноборозенчастий пилок) мають однодольні, а три (триборозенчастий
пилок) – більшість дводольних.

Чоловічий гаметофіт. У покритонасінних пилок (пилкове зерно) є чоловічим
гаметофітом, розвиток якого зводиться до одного поділу (рис. 105). На момент
проростання мікроспора зазнає значної вакуолізації, і поділ відбувається в
пристінному шарі цитоплазми. В результаті виникають маленька генеративна і
велика сифоногенна клітини (останню часто називають вегетативною). На відміну
від голонасінних, у покритонасінних відсутні проталіальні клітини і стерильна
антеридіальна клітина, а тому чоловічий гаметофіт складається лише з двох клітин.
Функція спермагенної клітини перейшла до генеративної.

Рис. 105. Пилкове зерно і його проростання у
бузку звичайного (Syringa vulgaris):

А – одноядерне,
Б – двоядерне,
В – проросле пилкове зерно:
1 – екзина,
2 – інтина,
3 – генеративне ядро,
4 – вегетативне ядро,
5 – клітини-спермії, що виникли в результаті
ділення генеративного ядра

Сифоногенна клітина звичайно більше не ділиться і дає початок пилковій
трубці, її ядро називають вегетативним. Генеративна клітина ділиться на дві
чоловічі статеві клітини – спермії. В одних рослин поділ генеративної клітини
відбувається в пилковій трубці, тобто вже після проростання мікроспори; в інших –
у мікроспорі, до її виходу з пиляка і проростання.
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Отже, редукція чоловічого гаметофіта в покритонасінних дійшла до межі. До
заростка можна віднести лише сифоногенну клітину пилку.

Запліднення рослин. Розвиток насінини

Розвиток пилкової трубки. Пилок, який потрапив на приймочку маточки, за
відсутності гальмуючих факторів проростає. При цьому його вміст, оточений
інтиною, випинається крізь пори в екзині і утворює пилкову трубку (рис, 105). На
кінчику пилкової трубки, яка інтенсивно росте, знаходяться вегетативне і
генеративне ядра. Досягнувши зав'язі, пилкова трубка спрямовується до насінного
зачатка, проникаючи найчастіше крізь пилковхід (мікропіле). Такий спосіб
проникнення пилкової трубки до насінного зачатка називається порогамією.
Оболонка зародкового мішка розчиняється після контакту з кінчиком пилкової
трубки, яка теж розривається, і з неї виходять два сперміі Один із них зливається з
яйцеклітиною, а другий із вторинним диплоідним ядром зародкового мішка або з
одним із центральних ядер, які ще не встигли з'єднатися. Відбувається так зване
подвійне запліднення – злиття двох чоловічих клітин з двома клітинами жіночого
гаметофіта, що є характерною особливістю покритонасінних рослин. Згодом із
заплідненої яйцеклітини в зародковому мішку розвивається зародок, а із вторинного
ядра – триплоїдний ендосперм, який, на відміну від голонасінних, виникає лише
після запліднення. У цьому – одна із принципових відмін між покритонасінними та
голонасінними.

Подвійне запліднення відкрив у 1898  р.  професор кафедри ботаніки
Київського університету (тоді – св. Володимира) Сергій Гаврилович Навашин.
Працюючи на двох об'єктах із родини лілійних – лілії лісовій (Lilium martagon) та
рябчику (Fritillaria),  він спостерігав різні форми сперміїв і припустив,  що вони
здатні самостійно рухатись, не зважаючи на відсутність спеціальних органів (війок
або джгутиків). Сучасні цитоембріологи підтвердили, що вже в пилковій трубці
спермії рухаються завжди вперед, а цитоплазматичні тяжі в той же час рухаються у
зворотньому напрямку, а це можливо лише за умови самостійного руху сперміїв.
Значний інтерес у цитоембріологів викликає питання: чи входить у яйцеклітину
разом із спермієм чоловіча цитоплазма? До недавнього часу переважна більшість
учених вважала, що чоловіча цитоплазма на момент запліднення повністю
руйнується. При цьому варто підкреслити, що докази так званої нехромосомної
спадковості базуються на участі в заплідненні лише жіночої цитоплазми.

Крім звичайного способу проникнення пилкової трубки через мікропіле
(порогамії), відомі й інші варіанти. Так, проникнення пилкової трубки через халазу
називають халазогамією. При халазогамії пилкова трубка через тканини маточки
проростає до сім'яніжки зародкового мішка, а потім по тканинах насінного зачатка
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та інтегументу повертає до верхівки нуцелюса, обминаючи мікропіле і порожнину
між покривами. Це дало можливість припустити, що в халазогамних
покритонасінних, так само, як і в голонасінних, пилкова трубка не здатна рости
через порожнину зав'язі. Звідси було висловлене припущення, що халазогамні, в
першу чергу казуарини, є найпримітивнішими квітковими.

Однак, існує й інша точка зору, за якою халазогамія розглядається більше з
точки зору фізіологічної, ніж філогенетичної. Підтвердження цьому – наявність
халазогамних рослин серед еволюційно просунутих таксонів, наприклад
хрестоцвітих, манжеток та інших. Крім того, було встановлено, що у цілого ряду
видів має місце і халазогамія, і порогамія.

Формування зародка. Запліднена яйцеклітина переходить у стан спокою,
тривалість якого у різних видів неоднакова. Так, у складноцвітих і злаків цей період
триває всього кілька годин. Перший поділ супроводжується закладанням
поперечної перегородки, причому клітину, яка відділилась в напрямку до середини
зародкового мішка, називають термінальною клітиною, а іншу – базальною.
Подальший поділ у різних рослин відбувається по-різному. У хрестоцвітих,
наприклад, базальна клітина ділиться впоперек, а термінальна – вздовж, що
призводить надалі до виникнення проембрію (рис. 106). В результаті поділу кожної
з термінальних клітин перетинкою, перпендикулярною до першої перетинки,
виникає стадія квадрантів. В подальшому кожна з клітин-квадрантів ділиться
поперечно, утворюючи клітини-октанти (рис. 106).

Рис. 106. Перші стадії розвитку зародка у грициків звичайних (Capsella bursa-pastorius):
1 – базальна клітина, 2 – термінальна клітина, 3 – гаусторіальна клітина підвіска

Одночасно клітини, які виникли з базальної клітини, діляться поперечними
перетинками і формують підвісок, який відсуває похідні термінальної клітини (по
суті, зародок) в порожнину зародкового мішка, що заповнюється ендоспермом.
Верхня клітина підвіска розростається в пухирчастий утвір і, очевидно, грає роль
гаусторії –  ніжки для прикріплення та живлення.  З нижніх клітин-октантів у
подальшому утворюється конус наростання пагона і сім'ядолі,  а з верхніх –
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гіпокотиль, з нижньої клітини підвіска утворюється первинний корінь. У
дводольних сформований зародок має дві сім'ядолі, підсім'ядольне коліно,
первинний корінь і конус наростання пагона, котрий формує бруньку (іноді разом з
кількома зародковими листками). В однодольних на верхівці пагона формується
лише одна сім'ядоля, а точка росту стебла займає бічний напрямок. У багатьох
орхідей, сапрофітних і паразитних рослин зародок надзвичайно малий і складається
з невеликої групи однакових клітин.

Формуваня ендосперму. В деяких рослин з ендосперму виникають особливі
вирости (гаусторії), які виходять за межі зародкового мішка і вростають в тканини
нуцелюса, інтегументів. Очевидно, гаусторії сприяють живленню зародка і
характерні для еволюційно просунутих груп рослин.

В орхідних розвиток ендосперму пригнічений: триплоїдне ядро відмирає
одразу або після одного-чотирьох поділів. Насінний зачаток поступово
перетворюється в насінину; з інтегументів і частково з нуцелюса утворюєтся
шкірочка насінини,  а із стінки зав'язі після запліднення –  оплодень,  що оточує
насіння.

Апоміксис. Апоміксис – заміна статевого процесу (амфіміксису) процесом,
при якому ядра не зливаються. Апоміксис поширений переважно серед еволюційно
просунутих груп, зокрема багатьох родів родини складноцвітих. Зважаючи на це,
було висловлене припущення, що апоміксис з часом витіснить статевий процес і
зрештою спричинить до виникнення окремого відділу Безстатевонасінних. На
нашу думку, з цим навряд чи можна погодитись.

Існує декілька варіантів апоміксису. Найбільш поширений – регулярний
апоміксис, за якого диплоїдний зародковий мішок і може виникнути з клітин
нуцелюса або археспорію; при цьому редукційний поділ не відбувається. Інколи до
апоміксису відносять заміну квітки бульбочками, призначенням яких є вегетативне
розмноження. Варто також відзначити, що будова апоміктичних рослин (апоміктів)
має ряд морфологічних відмін. Часто в них може бути дегенерований пилок,
атрофовані пиляки. На виявленні цих ознак заснований антиморфологічний метод
визначення апоміктів у природі.

Плід

Загальні уявлення і класифікація. Плід – найхарактерніший орган
покритонасінних рослин. Він утворюється у результаті процесів, які відбуваються у
квітці після запліднення. Слід, однак, зауважити, що плоди можуть розвиватися без
запліднення і утворення насіння. Таке явище (партенокарпія) дуже поширене,
особливо серед видів з великою кількістю насінних зачатків у плоді (банан, інжир,
ананас,  томат).  В одних видів партенокарпія можлива і без заплідення (цитрусові,
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перець),  в інших воно необхідне як стимулюючий фактор (орхідні).  Інколи плід
навіть визначають як дозрілу квітку. Найважливішу роль у формуванні плоду, без
сумніву, відіграє гінецей, але в багатьох рослин (насамперед у тих, що мають
нижню зав'язь) в утворенні плоду беруть участь й інші частини квітки, перш за все
квітколоже і квітконіжка, а інколи і частина суцвіття. Плід в основному зберігає
ознаки тих частин квітки, з яких він виникає, хоча первинні структури часто істотно
змінюються і перебудовуються. Тому в будові плодів, поряд з ознаками гінецею та
інших частин квітки, виступають також ознаки самого плоду, які відрізняють його
від відповідних частин квітки. У більшості випадків будова плодів набуває
особливих рис, унаслідок чого досить важко з'ясувати, від якого гінецею вони
походять. Уся різноманітність плодів визначається за такими ознаками:

§ будова оплодня;
§ спосіб розкривання і розпадання плоду;
§ спосіб поширення.
Визначальною морфологічною ознакою плоду є тип гінецею, з якого він

розвивається. За цією ознакою розрізняють: апокарпні, синкарпні, паракарпні і
лізикарпні плоди. У кожній з названих груп виділяють ще підгрупи, залежно від
напрямку еволюції в кожному з типів гінецею.

Серед апокарпних розрізняють полімерні (тобто такі,  що виникли з кількох
(багатьох) карпел; багатонасінні) і мономерні (тобто такі, що виникли з однієї
карпели; одно- і багатонасінні) плоди.

У ценокарпних плодів розрізняють верхній і нижній, однонасінний і
багатонасінний варіанти. В кожному з цих варіантів можуть бути плоди, різні за
способом розкривання і поширення.

В окремих випадках можлива штучна класифікація плодів, котра базується,
головним чином, на їх зовнішній морфології. Так, усі плоди поділяють на соковиті
(рис. 107) та сухі (рис. 108), а останні – на розкривні і нерозкривні.

Рис. 107. Плоди соковиті:

1-4 – ягоди,
5-7 – ягодоподібні,
8-12 – кістянки
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Рис. 108. Плоди сухі:

А – розкривні,
Б – нерозкривні:
1 – листянка,
2 – біб,
З – стручок,
4 – стручечок,
5 – горіх,
6 – жолудь,
7 – сім'янка,
8 – зернівка

Досить часто одним терміном називають різні утворення. Так, горішками
називають і плоди жовтецевих які утворилися з одного плодолистка, і плоди берези
(Веtula), які утворилися з ценокарпного гінецею і нижньої зав'язі.

Розкривання плодів. Під розкриванням розуміють процес час період від
визволення насіння з плоду до його проростання – при цьому на певних ділянках
перикарпію формуються спеціальні роздільні тканини. Слід зазначити, що власне
розкриваються сухі багатонасінні плоди, а в інших плодів під впливом різних
факторів поступово руйнуються оплодні. Такі плоди називають нерозкривними.
Найчастіше плоди розкриваються по поздовжніх щілинах, які можуть виникати на
черевному шві (вертицидне розкривання), середній лінії плодолистка (дорстицидне
розкривання) або просто на поверхні плодолистка (ламінальне розкривання).

У синкарпних плодах може відбуватися розрив по перетинках, тобто в
площині зростання плодолистиків. Такі плоди називаються септицидними, на
відміну від локуліцидних, які розкриваються по гніздах.

Ценсинкарпні і ценолізикарпні плоди можуть розкриватися і по місцях
зростання плодолистків, як у хрестоцвітих, макових, гвоздичних.

Розкривання плодів може бути повним (стулками) або неповним (зубчиками
у гвоздикових, дірочками у макових). Неповне розкривання плодів вважається
більш прогресивним в еволюційному плані, ніж повне. У деяких рослин (блекота,
амарант) буває досить своєрідне поперечно-кільцеве розкривання, яке
супроводжується, як правило, утворенням кришечки.

Плоди, які розпадаються на частинки, вважаються більш еволюційно
просунутими порівняно з розкривними. Вони поділяються на дві групи: збірні, або
збірчасті плоди та членисті. Перші розпадаються вздовж у площині зростання
плодолистків, утворюючи замкнені однонасінні мерикарпії, кількість яких може
варіювати. Так, у досить численній родині зонтичних таких мерикарпіїв по два
(морква, кріп, кмин).
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Особливу будову плодів, що розпадаються, мають представники родин
губоцвітих і шорстколистих. Вони складаються з чотирьох горішків, а гінецей
утворений двома плодолистками. Таку будову мають переважно ценокарпні плоди.

Членисті плоди розпадаються в площинах, перпендикулярних до
поздовжньої осі плодолистків. При цьому членики, як правило, залишаються
замкненими завдяки тому, що між ними є поперечна перетинка. Членисті плоди
трапляються як у ценокарпіїв, так і в апокарпіїв, особливо характерні для рослин з
територій із сухим або посушливим аридним кліматом.

Апокарпні плоди мають деякі однодольні, але частіше – дводольні
(магноліїди і ранункуліди, у яких квітки багатоматочкові; а також розоцвіті,
бобовоцвіті).

Деякі ботаніки вважають найбільш примітивним, можливо вихідним типом
плоду для покритонасінних листянку (сухий, багатонасінний плід, утворений
одним плодолистком), зокрема багатолистянку, котра являє собою зібрання
багатьох листянок. Примітивність листянки підтверджується будовою судинної
системи, а також розміщенням цих плодів переважно по спіралі. Розкривається
листянка з одного боку, вертицидно і дорстицидно. На прикладі представників
родини жовтецевих, зокрема сокирок (Consolida), простежується зменшення в ході
еволюції кількості маточок (а звідси і листянок) до однієї. Зменшення кількості
насінин у кожному плодику до одного призвело до утворення багатогорішків,
характерних для багатьох жовтецевих, розоцвітих (перстач) і навіть деяких
однодольних (частухові) Важливо відзначити, що зменшення кількості насіння
викликало зміни і в інших напрямках.  Про це свідчить відділення горішків при
дозріванні, якщо листянки виявляються на квітколожі. Багатогорішками є плоди
суниці та полуниці, а також, незважаючи на досить великі зовнішні відміни від них,
плід шипшини. Останній має назву цинародій, а головна відміна полягає в тому, що
замість конічного опуклого квітколожа у нього гіпантій змішаного походження, в
нижній частині якого і прикріплюються горішки,  довгі ж стовпчики маточок
висовуються крізь отвір назовні. Своєрідний тип багатогорішків у індійського
лотоса – його квітколоже дуже розростається і кожен плодик занурюється в
особливе заглиблення.

Заслуговують на увагу і супліддя (рис.  109)  –  результат зростання і
перетворення ніби в один плід кількох плодів, які виникли з окремих квіток одного
суцвіття (шовковиця, інжир, ананас).
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Рис. 109. Супліддя:

А – шовковиці (Моrus sp.), складається з
дрібних кістянок,
Б – інжиру (Ficus сагіса), з плодиками
всередині квітколожа – (поздовжній зріз),
В – ананасу (Аnanas sativa)

Анатомія насіння. У результаті подвійного запліднення утворюється
насінина –  якісно нове утворення,  котре поєднує в собі,  як правило,  ознаки обох
батьківських організмів. У зрілій насінині зародок захищений насінною шкіркою і
забезпечений запасом поживних речовин. Отже, насінина має більше шансів
вижити і дати початок новій рослині, ніж спори. Саме здатність утворювати насіння
дозволила насіннєвим рослинам (насамперед покритонасінним) завоювати, панівне
становище у рослинному світі: в останні геологічні епохи вони домінували над
споровими рослинами.

Будь-яка насінина завжди покрита шкіркою, а всередині її міститься зародок
без ендосперму або з ним (рис.  110).  За цією ознакою насіння поділяють на
безендоспермове (бобові, гарбузові, складноцвіті, хрестоцвіті) та ендоспермове
(злакові). У представників деяких систематичних груп (лободові, щирицеві,
гвоздичні) клітини нуцелюса заповнюються поживними речовинами і утворюють
перисперм.

Рис. 110. Схема будови насінини без
ендосперму (А) та з ендоспермом (Б):

1 – насінна шкірка,
2 – ендосперм із зовнішнім
алейроновим шаром,
3 – зародкова брунька,
4 – зародковий корінець,
5 – сім'ядолі (у Б – щиток)

Насіння однодольних і дводольних рослин, залежно від наявності або
відсутності ендосперму і перисперму, поділяють на три групи (рис 111): з
ендоспермом (лілія, калина), з ендоспермом та периспермом (канна, глечики); без
ендосперму та перисперму (стрілолист, квасоля). У дводольних, крім того, є насіння
без ендосперму, але з периспермом (кукіль).



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

128

Рис 111 Типи насіння:

А – з ендоспермом, що оточує зародок (мак
– Рараver somniferum);
Б – з ендоспермом, що знаходиться поряд з
зародком (пшениця – Triticum aestivum);
В – з запасними речовинами, що відкладені
в сім'ядолях зародка (горох – Pisum sativum);
Г –  з периспермом (кукіль –  Agrostemma
githago):
1 – шкірка насінини, 2 – ендосперм.
 З – корінець, 4 – стебельце,
5 – брунечка, 6 – сім'ядоля (3-6 – зародок),
7 – оплодень, 8 – перисперм

Хімічний склад запасних речовин насіння різноманітний. Серед них
переважають вуглеводи, ліпіди та білки, є також певна кількість мінеральних
елементів, вітамінів, ферментів тощо.

Насінна шкірка. Структура шкірки насінини залежить від анатомічних
особливостей насінного зачатка (число і товщина інтегументів, розвиток провідних
тканин тощо). Найчастіше насінна шкірка багатошарова, міцна і суха. Головна
функція її – захист зародка від механічних пошкоджень та надмірного висихання,
передчасного проростання і проникнення мікроорганізмів.

На шкірці насінини рослин з багатонасінними плодами (бобові, айстрові,
хрестоцвіті тощо) виразно проглядається рубчик із залишками провідного пучка,
крізь який до насінини надходить вода, необхідна для проростання. Досить часто
можна виявити і мікропіле (сім'явхід) у вигляді маленького отвору, що завжди
розміщується навпроти верхівки зародкового корінця і при проростанні допомагає
йому виходити назовні.

Шкірка насіння здебільшого гладенька, хоча в деяких рослин на ній
утворюються волоски та інші вирости, які мають в основному пристосувальне
значення для поширення насіння (наприклад, у насінні тополі, верби, катальпи,
бавовника та ін), але трапляється й так, що вони можуть прислужитися людині.
Зокрема, насіння бавовника вкрите досить довгими і міцними волосками, заради
яких і вирощують цю культуру, щоб отримати всім відоме бавовняне волокно.

Будова зародка. Головною частиною насінини є зародок, з якого формується
нова рослина. Здебільшого зародок зрілої насінини достатньо диференційований
морфологічно й анатомічно. В ньому можна виявити зародкове стебельце (осьову
структуру), дві (у дводольних) або одну (в однодольних) сім'ядолі – сім'ядольні
листки. На верхньому кінці осі знаходиться точка росту, прикрита зачатками
листочків. Частина осі зародка від місця прикріплення сім'ядолей до кореневої
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шийки називається гіпокотилем (підсім'ядольним коліном), котрий переходить у
зародковий корінець, який має вигляд маленького горбика, прикритого кореневим
чохликом. У складі зародка можна виділити протодерму, а також прокамбій
майбутньої провідної системи осі і сім'ядолей. Ксилемні і флоемні елементи в
більшості рослин утворюються лише з початком проростання насіння, але в деяких
видів вони помітні вже в зародку.

Клітини зародка досить часто містять запасні олії у вигляді дрібнодисперсної
емульсії. На початку формування насінини в його клітинах інколи зустрічаються
дрібні хлоропласти, однак пізніше, в міру достигання насіння, хлорофіл поступово
руйнується, і тільки в деяких видів (клен, льон, мандарин, хвойні тощо) зелені
пластиди залишаються в зародку і після дозрівання.

У більшості дводольних точка росту зародка оточена з боків двома
симетричними сім'ядолями (білатеральна симетрія).

Зародок однодольних має одну сім'ядолю, тому в нього лише одна площина
симетрії, яка проходить через серединну лінію цього утворення. Такі відміни
з'являються в процесі розвитку зародка, тим часом як на ранніх етапах формування
насінини він, як правило, характеризується однотипною будовою у дводольних і
однодольних.

Будова ендосперму. Ендосперм має надзвичайно важливе значення для
розвитку зародка, оскільки є для нього часто єдиним джерелом поживних речовин.
Він складається з паренхімних клітин, які щільно прилягають одна до одної і мають
тонкі ніжні оболонки та густий вміст з різноманітними поживними речовинами.

У фінікової пальми (Phoenix canariensis), кавового дерева (Coffea arabica),
аспарагуса (Asparagus officinalis) та деяких інших рослин клітини ендосперму
оточені товстими оболонками, що складаються з геміцелюлоз, які відіграють роль
запасних речовин, перетворюючись при проростанні насіння в розчинну форму
сахаридів.

За способом утворення розрізняють нуклеарний (ядерний), целюлярний
(клітинний) і хелобіальний типи ендосперму.

Ядерний ендосперм являє собою структуру, в якій утворюється і знаходиться
багато відокремлених ядер, котрі тривалий час зосереджені в пристінному шарі
цитоплазми, а центр великої видовженої клітини (майбутній ендосперм) займає
вакуоля. Згодом навколо вільних ядер та прилеглих ділянок цитоплазми
формуються клітинні оболонки.

У клітинному ендоспермі утворення клітинних оболонок розпочинається
одночасно з першим мітотичним поділом і продовжується весь час, поки ендосперм
росте.

Хелобіальний ендосперм займає проміжне положення між першим та другим
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типами.
Виділяють рослини з борошнистим ендоспермом, у клітинах якого

переважають крохмальні зерна (злакові), та рослини з маслянистим ендоспермом, в
якому відкладаються краплини олій у поєднанні із запасними білками у формі
алейронових зерен (рицина, півники). Завдяки здатності до сильного зневоднення
клітин при дозріванні насіння, ендосперм часто стає твердим, скловидним або
навіть кам'янистим (наприклад, у фінікової пальми).

Анатомія плодів. Як уже вказувалося, після запліднення з насінних зачатків
утворюються насінини, а з інших частин зав'язі (в тому числі й з частин квітки)
формується плід. Він захищає насіння від механічних та інших зовнішніх
пошкоджень, сприяє розмноженню і розповсюдженню.

Плід складається з оплодня, в якому до часу дозрівання знаходиться одна або
багато насінин. Після дозрівання в значної частини рослин оплодень розкривається
(і насіння розсіюється),  а в деяких –  ні.  За цією ознакою розрізняють розкривні і
нерозкривні плоди.

При формуванні плоду стінки зав'язі розростаються, в результаті чого в
оплодні утворюються три шари. Співвідношення товщини і щільності всіх трьох
шарів варіює і часто є видовою ознакою.

Зовнішній шар оплодня (екзокарпій) утворюється з епідерми зав'язі і
фактично є покривною тканиною плоду. Поверхня цього шару часто вкрита
кутикулою, волосками різних типів; у значній кількості зустрічаються і продихи. В
деяких плодів можна виявити групи клітин коленхіми (слива, абрикос), кам'янисті
клітини (груша,  айва),  а на поверхні деяких плодів може формуватись навіть
перидерма із сочевичками (яблука).

Внутрішній шар оплодня (ендокарпій) утворюється з внутрішньої епідерми.
У кісточкових порід (слива, персик, вишня та ін.) вік істотно видозмінюється і
перетворюється в склереїдний шар, котрий являє собою масивне товстостінне
утворення (кісточку).

Середня частина оплодня, розміщена між екзо- та ендокарпієм, називається
мезокарпієм. Цей шар часто розростається, стає м'ясистим і соковитим, тоді
формуються соковиті плоди, м'якуш яких містить багато розчинних цукрів (слива,
виноград) або олії (маслина). В цьому шарі можуть бути і провідні пучки.

Всі три шари оплодня іноді називають одним узагальнюючим терміном –
перикарпієм.

У процесі дозрівання в оплодні відбуваються суттєві біохімічні зміни:
накопичуються цукри, вітаміни, різного роду ароматичні речовини, жири, на чому,
зрештою,  і ґрунтується споживання плодів.  В оплодні зрілих плодів,  як правило,
відсутні хлорофілоносні шари, плоди буріють або набувають яскравого
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забарвлення, завдяки утворенню в них каротиноїдів, антоціанів та інших пігментів.
Яскраво забарвленими бувають не лише соковиті плоди, а й сухі, наприклад у клена
(Асег). Останні характеризуються великою морфологічною різноманітністю.

Навести анатомічну характеристику всіх різновидів плодів досить важко,
тому для прикладу розглянемо будову одного з них – злаків, який називається
зернівкою. Головну масу зернівки становить, ендосперм. Зародок зернівки
складається із зародкового корінця, щитка та бруньки. Щиток лежить у зернівці так,
ніби утворюєперегородку між зародком і ендоспермом (рис. 112). Його  вважають

Рис. 112. Поздовжній зріз через зернівку (А) і
зародок (Б) злакової рослини:

1 – щиток, 2 – колеоптиль, 3 – зародковий
листок, 4 – конус наростання, 5 – епібласт,
6 – зародковий корінець, 7 – ендосперм
зернівки, 8 – зародок

єдиною сім'ядолею зародка з
видозміненою функцією. Складається
щиток з кутасто-округлих паренхімних
клітин з розвиненими міжклітинниками.
При проростанні насіння щиток бере з
ендосперму потрібні для розвитку
зародка запасні поживні речовини.
Велику роль у цьому відіграє епідерма
щитка,  яка межує з ендоспермом.  Її
клітини мають циліндричну форму і
розміщені перпендикулярно до поверхні
ендосперму. Кутикула на клітинах
щитка не утворюється. На периферії
ендосперму зернівок є добре виражений
шар клітин, заповнених білковими
(алейроновими)зернами, так званий
алейроновий шар. За ним лежать
клітини ендосперму, заповнені зернами
вторинного крохмалю (рис. 113).

Тканина ендосперму зернівки може бути борошнистою або скловидною.
Перша зумовлюється дрібними, щільно зімкненими крохмальними зернами, друга
– наявністю білкових прошарків між ними. В ендоспермі хлібних злаків (пшениці,
жита, ячменю) крохмаль буває двох типів: дрібнозернистий і великозернистий.

Зовні насінної шкірки розміщений багатошаровий перикарпій, який
складається з частково деформованих засохлих клітин. Послідовність цих шарів (у
напрямку до середини) така: епідерма із шаром кутикули, один або декілька шарів
сплющеної і частково зруйнованої паренхіми; поперечні клітини з товстими
здерев'янілими оболонками, орієнтовані поперек довгої осі зернівки; залишки
внутрішньої епідерми, що складається також із здерев'янілих клітин, витягнутих
уздовж осі органа (рис. 114).
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Рис. 113. Об'ємне зображення
внутрішньої будови зернівки пшениці
(Triticum sр.):
1 – волоски, 2 – оплодень, З – шкірка, 4
– алейроновий шар ендосперму, 5 –
ендосперм

Далі під насінною шкіркою розташований
зовнішній (алейроновий) шар ендосперму, в
клітинах якого містяться переважно зерна
запасного білка, запасні ліпіди. Вважається, що
саме в алейроновому шарі синтезуються
ферменти, необхідні для ініціації проростання
зернівки. У сформованому насінні
представників деяких родин (гречкові,
щирицеві, лободові) ендосперм редукований, а
запасні речовини нагромаджуються в іншій
тканині – периспермі. Як і ендосперм,
перисперм складається з паренхімних клітин,
котрі мають тонкі оболонки і заповнені
запасними речовинами. Слід зазначити, що в
насінні одних рослин (наприклад, гречки,
лободи, перцю чорного, буряків тощо)
перисперм розвинутий добре (тобто він
насправді є запасаючою тканиною), а в інших
зберігається лише у вигляді тонкого прошарку.

Рис 114. Частина поперечного зрізу
зернівки жита (Secale cereale):

1 – плодова оболонка,
2 –насінна оболонка,
3 – алейроновий шар,
4 – клітини ендосперму з
крохмальними зернами
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Розділ 5
ЧЕРГУВАННЯ ПОКОЛІНЬ ТА ЦИКЛИ ВІДТВОРЕННЯ У РОСЛИН

Чергування поколінь

Загальні уявлення. Для всіх організмів, які розмножуються статевим шляхом,
характерне чергування ядерних фаз – диплоїдної та гаплоїдної. При статевому
процесі відбувається подвоєння числа хромосом у ядрі зиготи. Щоб запобігти
прогресуючому подвоєнню числа хромосом у ряді наступних поколінь, у результаті
тривалої еволюції виробився протилежний процес -- мейоз (редукційний поділ),
внаслідок якого утворюються клітини з одинарним (гаплоїдним) набором
хромосом в ядрі. Отже, запліднення дає початок диплоїдній фазі, мейоз –
гаплоїдній. Ці два процеси тісно пов'язані між собою і фактично є частинами
одного життєвого циклу.  Організм,  що утворився у результаті запліднення з
диплоїдної зиготи (це диплоїдна ядерна фаза, або диплофаза), називається
диплобіонтом. Організм, що утворився після мейозу і подальшого мітозу (це
гаплоїдна ядерна фаза, або гаплофаза), називається гаплобіонтом.

На відміну від вищих тварин і людини, в статевих клітинах яких мейоз
відбувається безпосередньо перед утворенням гамет, у різних груп рослин мейоз
відбувається в різні періоди їхнього життя,  а також існує багато варіантів зміни
ядерних фаз.

У бурої водорості фукуса, наприклад, кожна особина є диплобіонтом, тобто
всі її клітини мають подвійний набір хромосом. У статевозрілих особин
утворюються оогонії та антеридії, в яких у результаті мейозу виникають гамети –
гаплоїдні яйцеклітини та сперматозоїди. Після запліднення у воді диплоїдні зиготи
покриваються оболонкою і дають початок новим диплобіонтам.

У багатьох водоростей (зелена водорость улотрикс) кожна особина є
гаплобіонтом, тобто всі її клітини, на відміну від фукуса, мають одинарний
(непарний) набір хромосом. Спеціалізованих гаметангіїв в улотрикса немає, тому в
кожній клітині нитчастого тіла статевозрілих особин у результаті мітозу можуть
утворюватись ізогамети, що попарно зливаються у воді. Диплоїдна зигота
покривається оболонкою і після періоду спокою мейотично ділиться, утворюючи
чотири мейоспори. Отже, з диплоїдної зиготи утворюється не одна диплоїдна
особина, як це відбувається у фукуса, а чотири гаплоїдних. Крім мейоспор, в
клітинах тіла улотрикса можуть утворюватись і мітоспори. В улотрикса диплофаза
представлена лише зиготою,  тобто і в нього змінюються ядерні фази,  але інакше,
ніж у фукуса. Перехід від гаплофази до диплофази відбувається при заплідненні, а
від диплофази до гаплофази – при утворенні мейоспор. а не гамет.

Таким чином, в обох варіантах зміни ядерних фаз є або диплобіонт (всі
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особини фукуса), або гаплобіонт (всі особини улотрикса). В першому варіанті
відсутній гаплобіонт,  а є лише гаплофаза у вигляді гамет;  у другому –  відсутній
диплобіонт, а є лише диплофаза у вигляді зиготи.

У багатьох рослин в життєвому циклі може утворюватись і диплобіонт, і
гаплобіонт, які представлені різними поколіннями, що чергуються. Чергуванням
поколінь називають закономірну зміну в життєвому циклі генерацій (поколінь, або
біонтів), котрі відрізняються способом розмноження. Диплобіонт – це нестатеве
(спорове) покоління, спорофіт, який розвивається із зиготи в результаті злиття двох
гамет і продукує спори. Гаплобіонт – це статеве покоління, гаметофіт, який
розвивається із мегаспори і продукує гамети. Органи нестатевого розмноження
(спорангії, зооспорангії) розвиваються на спорофіті; в результаті мейозу в них
утворюються гаплоїдні спори, котрі проростають у нові статеві покоління. Статеві
органи утворюються на гаметофіті, причому він може бути одностатевим
(політрихум, маршанція, сальвінія) або двостатевим (плаун, орляк, чоловіча
папороть). Гаметофіт та спорофіт можуть бути однакові морфологічно і за віком
(ізоморфне чергування поколінь) або різко відрізнятися (гетероморфне чергування
поколінь).

У водоростей зустрічаються обидві форми чергування поколінь. Ізоморфна
зміна поколінь притаманна більшості червоних, деяким бурим та деяким зеленим
водоростям. У гаплоїдній фазі такі водорості розмножуються статевим шляхом,
тобто утворюють гамети, котрі при заплідненні зливаються в зиготу. При
проростанні зигота дає нову водорость з диплоїдним числом хромосом, яка може
бути цілком схожа на гаплобіонт або більш-менш (у деяких навіть дуже різко)
різнитися від нього. Ця диплоїдна форма розмножується нестатевим шляхом
спорами, при утворенні яких відбувається редукційний поділ. Зі спор розвивається
гаплоїдна водорость, котра продукує гамети; зигота знову дає диплоїдну особину,
яка розмножується нестатевим шляхом тощо. Таким чином, тут має місце не лише
зміна гаплоїдної та диплоїдної фаз,  а й відповідне чергування статевого і
нестатевого поколінь, котрі розмножуються статевим і споровим способами. Така
зміна поколінь притаманна батрахоспермуму з червоних водоростей, ектокарпусу з
бурих, кладофорі скупченій із зелених.

При гетероморфній зміні поколінь обидва покоління розвиваються або
незалежно одне від одного (ламінарія,  рівноспорові папороті,  плауни,  хвощі),  або
одне з поколінь, яке не може самостійно розпиватися, існує за рахунок іншого (мохи
і всі насінні рослини). При цьому в циклі розвитку переважає лише одне з поколінь
(гаметофіт або спорофіт). У вищих рослин до гаметофітної лінії еволюції
відносяться лише мохоподібні, в яких спорофіт (спорогон) розвивається на
гаметофіті, тобто на зеленій рослині, а до спорофітної – решта вищих рослин.
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Спорофіт (він же диплобіонт) – це листкостеблова рослина, на якій розвиваються
спорангії. Гаметофіт (заросток) розвинутий слабше, недовговічний (за винятком
плаунів) і представлений двостатевим або одностатевим таломом, який живе
самостійно (папороті, плауни, хвощі). В голонасінних і квіткових рослин гаметофіти
являють собою дрібні мікроскопічні утвори, котрі розвиваються частково або
повністю на спорофіті, причому за його рахунок.

Зупинимося детальніше на чергуванні поколінь у вищих спорових рослин, а
також голонасінних.

Цикли відтворення

Мохоподібні. Чергування поколінь у мохоподібних розглянемо на прикладі
рунянки звичайної (Роlytrichum commune). На верхівках стебла цієї рослини та
багатьох інших мохів утворюються чоловічі (антеридії) та жіночі (архегонії) органи
статевого розмноження (рис. 115). Вони оточені листками і розміщені на різних
особинах.

Рис. 115. Зозулин льон (Polytrichum commune):
А – жіноча рослина зі спорогоном (з ковпачком і без нього); Б – чоловіча рослина з розеткою на
верхівці; В – поперечний зріз листка з асиміляторами; Г – верхівка чоловічої рослини з антеридіями
і парафізами; Д – антеридій: ніжка, оболонка і спермагенна тканина; Е – форми парафіз; Ж –
верхівка жіночої рослини: архегонії оточені листками; 3 – архегоній: у його шийці канальцеві
клітини, в черевці – яйцеклітина, над нею черевцева канальцева клітина; І – протонема моху з
ризоїдами і бруньками; К – поздовжній зріз спорогона: всередині спорангій, що оточує колонку,
нагорі кришечка; Л – перистом з епіфрагмою
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Антеридій має вигляд продовгуватого або округлого мішечка з одношаровою
стінкою, що оточує дрібні сперматогенні клітини. Із кожної сперматогенної
клітини утворюються один або два спірально зігнутих сперматозоїди
(сперматозоони) з двома довгими джгутиками на передньому кінці. Архегоній, на
відміну від оогонія водоростей, завжди багатоклітинний і схожий на колбу з довгим
горлом. У нижній здутій частині архегонія (в черевці) розташовується не вкрита
оболонкою жіноча статева клітина (яйцеклітина), а над нею – маленька черевцева
канальцева клітина. У вузькій верхній частині архегонія (шийці) утворюється канал,
який містить дрібні канальцеві клітини. Ці клітини розпливаються в слиз, який
заповнює канал шийки і частково виходить назовні крізь розкриту на верхівці
шийку. Одночасно на верхівці розкриваються антеридії, і звільняються численні
сперматозоїди. Рухаючись у воді (без якої запліднення неможливе), сперматозоїди
за допомогою джгутиків направляються до архегоніїв, оскільки їх приваблюють
речовини, що містяться в слизі каналу шийки архегоніїв. Один із сперматозоїдів
проникає в шийку архегонія направляється до яйцеклітини і зливається з нею.
Запліднена яйцеклітина покривається оболонкою, одразу починає ділитись і
утворює спорофіт.

У мохоподібних спорофіт називають спорогоном. Він дуже редукований і
являє собою коробочку на ніжці,  яка закінчується гаусторієм у стеблі моху.  Всі
клітини спорогонія утворились із зиготи і мають подвійний набір хромосом. У
коробочці з клітин археспорія після редукційного поділу їхніх клітинних ядер
утворюються мікроскопічно дрібні одноклітинні гаплоїдні спори, котрі служать
для нестатевого розмноження, бо виникли нестатевим шляхом. Варто нагадати, що
зооспори багатьох водоростей та спори багатьох грибів не подібні до спор мохів. Як
уже згадувалося, утворенню спор у водоростей та грибів здебільшого не передує
редукційний поділ, і зі спор розвивається морфологічно те саме покоління, що
утворило спори, з тим же числом хромосом у ядрах клітин. У вищих спорових
рослин утворенню спор передує редукційний поділ,  і зі спор розвивається інше
покоління (гаметофіт) з іншим числом хромосом, відмінне від рослини, яка
утворила спори.

Після дозрівання спор у коробочці з неї опадає кришечка, спори висіваються,
розносяться вітром і, потрапивши в сприятливі умови, проростають. Із проростаючої
спори утворюється протонема – дихотомічно розгалужена нитка, на якій
формуються бруньки. З них розвиваються листкостеблові різностатеві рослини
моху, які далі утворюють на верхівках статеві органи – антеридії та архегонії.
Клітини протонеми і утворені на них типові рослини моху із статевими органами
мають ядра з гаплоїдним числом хромосом. Диплоїдна фаза починається із
запліднення і закінчується під час поділу клітин археспорія перед утворенням спор.
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Отже, коробочка на ніжці з гаусторієм (спорогон) є диплоїдом.
Таким чином, у циклі розвитку мохів відбувається правильне чергування

статевого і нестатевого способів розмноження. Органи статевого розмноження
утворюються на листкостебловій або таломній рослині, яка разом з протонемою є
статевим поколінням, або гаметофітом, адже його клітини мають ядра з гаплоїдним
числом хромосом. Клітини, які служать для нестатевого розмноження (спори),
утворюються в спорогоні, котрий є нестатевим поколінням, або спорофітом; його
клітини, за винятком спор, мають ядра з диплоїдним числом хромосом. Спорофіт,
хоча й відмежований морфологічно й анатомічно від гаметофіта, ніколи не
відокремлюється від нього і живиться або повністю за рахунок останнього, або,
маючи хлорофіл, утворює органічні речовини і бере з гаметофіта воду та
неорганічні солі. Після розсіювання спор спорофіт відмирає.

Отже, в циклі розвитку мохів чергуються два покоління, причому домінує
статеве покоління (гаметофіт), а нестатеве (спорофіт) – має менший вік і повністю
залежить від гаметофіта.

Рівноспорові плауни. Чергування поколінь у плаунів розглянемо на прикладі
плауна булавовидного (Lycopodium clavatum). На верхівках вертикальних пагонів
рослин утворюються спороносні колоски (стробіли), до осі яких прикріплюються
спорофіли з нирковидними спорангіями (рис.  116).  Зі спорогенної тканини в
спорангіях шляхом мейозу утворюються однакові мейоспори. Після дозрівання їх
спорангії розкриваються поперечною щілиною, спори висипаються,
підхоплюються вітром і розносяться.

Рис. 116. Цикл розвитку плауна булавовидного (Lycopodium clavatum):
А – загальний вигляд рослини (спорофіт); Б-Г – розвиток за ростка із спори; Д – заросток
(гаметофіт);  Е –  сперматозоїди;  Ж –  архегоній;  3  –  зародок;  І –  молода рослина;  К –  спорофіл із
спорангієм
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За сприятливих умов спори дуже повільно проростають у безбарвний підземний
заросток (гаметофіт), що веде сапрофітний спосіб життя. У плауна булавовидного
гаметофіт двостатевий, на ньому утворюються архегонії та антеридії типової
будови. Запліднення можливе лише при наявності води, в якій рухаються
дводжгутикові сперматозоїди від антеридія до шийки архегонія. Після злиття гамет,
утворених шляхом мітозу, виникає диплоїдна зигота, з якої бере початок
диплобіонт, тобто нестатеве покоління (спорофіт). Спершу утворюється зародок,
котрий живиться за рахунок гаметофіта,  а далі,  з появою листків і кореня,  він
переходить до самостійного життя. Отже, в плауна чергуються два незалежних
самостійних покоління, які виконують різні функції. Спорофіт – це багаторічна
рослина з добре розвинутими вегетативними органами, пристосована до умов
наземного життя, а гаметофіт – маленька дзигоподібна рослина, яка здійснює
статевий процес. Зміну поколінь плауна булавовидного називають гетероморфною і
антитетичною (гр. аntithetis – протиставлення). Спорофіт тут утворює мільйони
спор, які забезпечують розмноження виду.

Хвощеподібні. Чергування поколінь хвощеподібних простежимо на прикладі
хвоща польового (Equisetum arvense). На верхівках спороносних пагонів цієї
рослини утворюються стробіли, котрі складаються з особливих шестикутних
спороносних щитків (спорангієфорів), прикріплених центральною ніжкою до
стробіла (рис. 117).

Рис. 117. Цикл розвитку хвоща польового (Equisetum arvense):
А – спороносний пагін; Б – спорофіл із спорангіями; В-3 – розвиток заростка (гаметофіта) зі спори;
І – заросток з антеридіями; К – антеридій; Л – сперматозоїди; М – заросток з архегоніями;
Н – архегоній; О – асимілюючий пагін
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На внутрішньому боці щитка, повернутому до стебла, розташовуються 8-15
спорангіїв, які мають вигляд мішків. У археспоріальній тканині спорангіїв
відбувається редукційний поділ клітинних ядер і утворюються численні однакові
кулясті зелені спори, котрі служать для розмноження та розселення рослин. Кожна
спора має тришарову оболонку. Зовнішній шар її розривається на дві спірально
закручені гігроскопічні стрічки (елатери), котрі у вологому середовищі щільно
прилягають до спор, а при висиханні розкручуються. Такі стрічки скріплюють
спори в нещільні клубочки, які розносяться вітром або водою при висіванні із
спорангіїв. За сприятливих умов спори проростають, формуючи заростки
(гаметофіт). Заростки мають вигляд маленьких зелених пластинок, розсічених на
стрічковидні лопаті.  На кінцях лопатей розвиваються антеридії,  а в них
багатоджгутикові сперматозоїди. Колбовидні архегонії розвиваються в основі
стрічковидних лопатей гаметофіта і черевцем занурені в його тканину. Рухаючись в
краплях води, сперматозоїди проникають крізь шийку архегонію до яйцеклітини, і
один з них зливається з нею. Після запліднення із зиготи розвивається нове
нестатеве покоління, що представляє власне хвощ. Отже, власне хвощ – це
диплобіонт, спорофіт, нестатеве покоління. Гаплобіонт – це заростки хвоща,
гаметофіт, статеве покоління, незалежне у своєму живленні від диплобіонта.
Гаметофіти можуть бути одностатеві (чоловічі та жіночі) і двостатеві (тобто такі, що
несуть одночасно архегонії і антеридії).

Таким чином,  у циклі розвитку хвощів відбувається таке ж,  як і в плаунів,
чергування поколінь: диплобіонта (спорофіта) і гаплобіонта (гаметофіта), так само
за ступенем морфологічного розвитку і за тривалістю життя домінує спорофіт. Як і в
плаунів, тут відбувається гетероморфна й антитетична зміна поколінь. Кожна зигота
так само виростає у великий спорофіт, який утворює багато мейоспор.

Рівноспорові папороті. Чергування поколінь у рівноспорових папоротей
розглянемо на прикладі щитника чоловічого, або чоловічої папороті (Dryopteris
filix-mas), яка досить поширена в наших лісах.

На листках цієї рослини з нижнього боку (рис. 118) утворюються соруси
(зібрання спорангіїв). Спороносні листки, на яких формуються спорангії, називають
спорофілами.

Кожен спорангій закладається на нижньому боці листка як меристематичний
горбик. Зовнішні його клітини утворюють стінку спорангія, а внутрішня клітина
при поділі – археспоріальну тканину. Із частини її клітин утворюється
вистилаючий шар, або тапетум, а з решти після кількох мітотичних поділів
формується спорогенна тканина, клітини якої є материнськими клітинами спор.
Вони діляться шляхом мейозу і дають тетради гаплоїдних мейоспор. Клітини
тапетума використовуються для живлення спор і формування їхньої зовнішньої
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Рис. 118. Щитник чоловічий (Dryopteris filix-mas):
А –  загальний вигляд;  Б –  частинки листка з сорусами на нижньому боці;  В –  розріз листка та
соруса: плацента, індузій, спорангії; Г – спорангій з кільцем; Д – заросток (гаметофіт); Е – антеридії
в момент виходу сперматозоїдів; Ж – архегоній з яйцеклітиною; З – молодий спорофіт на
гаметофіті

оболонки. Дозрілі спори покриті подвійною оболонкою. Зовнішня (екзина) –
товста, горбкувата, добре захищає вміст спори від висихання. Після розкриття
спорангія спори висипаються і розносяться вітром. Таким чином, забезпечується
розмноження і розселення папороті. Це нестатеве покоління щитника чоловічого.
За сприятливих умов спори проростають і в результаті мітотичного поділу клітин
утворюють заросток. Він є гаплобіонтом і формою та розмірами дуже відрізняється
від папороті – диплобіонта. Заросток являє собою зелену багатоклітинну пластинку
серцевидної форми завдовжки до 1 см, не розчленований на стебло та листки, не
має коренів і схожий на пластинчасті водорості. Ця пластинка дуже чутлива до
вологи; на її нижньому боці є ризоїди – однорядні нитки, якими вона
прикріплюється до ґрунту. Всі клітини пластинки зелені, хлорофілоносні, епідерма
не виражена. На нижньому боці заростка виникають гаметангії, причому спершу
антеридії, а пізніше архегонії, в яких мітотичним шляхом утворюються гамети –
сперматозоїди та яйцеклітини. Отже, заросток виконує статеву функцію: формує
гамети, а тому є гаметофітом, або статевим поколінням. Антеридії папороті мають
одношарову стінку і заповнені сперматогенними клітинами, які дають
багатоджгутикові сперматозоїди штопороподібної форми. При наявності води між
нижнім боком заростка і ґрунтом антеридії відкриваються, сперматозоїди виходять
у воду і підпливають до архегоніїв. Архегонії колбовидної форми з розширеним
черевцем, яким вони занурюються в тканину заростка, та вузькою шийкою. В
черевці формується яйцеклітина і черевцева канальцева клітина, в шийці – кілька
шийкових канальцевих клітин. При дозріванні архегонія шийка відкривається, всі
канальцеві клітини ослизнюються, слиз виходить у воду. Речовини, які утворилися
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в слизу, приваблюють сперматозоїди, і один із них запліднює яйцеклітину. Зигота в
архегонії ділиться шляхом мітозу і утворює зародок нового спорофіта. Спочатку він
розвивається за рахунок заростка, а пізніше, коли утворюються листки і додатковий
корінь, переходить до самостійного живлення. Заросток, виконавши свою функцію,
гине.

Отже, в папороті закономірно змінюються не лише ядерні фази, межами яких
є утворення мейоспор (перехід від диплофази до гаплофази) і статевий процес
(перехід від гаплофази до диплофази),  а й два різних за габітусом і функціями
самостійних покоління рослин, нестатеве (диплоїдний спорофіт) і статеве
(гаплоїдний гаметофіт). Відтворення собі подібних відбувається через одне
покоління.

Спорофіт папороті – це багаторічна рослина з добре розвинутими органами,
яка пристосувалась до умов наземного життя; гаметофіт – маленька недовговічна
рослина зі слабко диференційованим таломом, пристосована здійснювати статевий
процес у приземному шарі води, без якої не відбувається запліднення. Спорофіт дає
потомство через мейоспори, гаметофіт – через гамети. Таку зміну поколінь
називають гетероморфною і антитетичною. На відміну від улотрикса, де зигота дає
лише чотири мейоспори, а не організм (диплобіонт), у папороті кожна зигота
виростає в спорофіт, який утворює багато мейоспор.

Різноспорові плауни. Розглянуті раніше рослини відносяться до групи
рівноспорових. У них всі спорангії та спори однакові за формою та розмірами.
Заростки, що утворюються з таких спор, двостатеві, хоча іноді антеридії в них
утворюються раніше, а архегонії – пізніше.

Серед вищих спорових є такі рослини, в яких утворюються два типи спор і
відповідно два типи заростків.

Розглянемо цикл відтворення селагінели (плаунка – Selaginella selaginoides).
Листкостеблова рослина плаунка – це спорофіт, диплобіонт. На кінцях пагонів у
плаунка формуються спороносні колоски, або стробіли, утворені віссю і сидячими
на ній лусковидними спорофілами (рис. 119). Спорангії прикріплені короткою
ніжкою до основи верхнього боку лиcтка – спорофіла. Спорангії неоднакові; в
одному стробілі є мікроспорангії з мікроспорами та мегаспорангії з мегаспорами. В
спорангіях є стінка, вистилаючий шар і спорогенна тканина. В мікроспорангіях всі
спорогенні клітини діляться шляхом мейозу і утворюють дуже багато мікроспор. У
мегаспорангіях материнською клітиною мегаспор стає лише одна клітина
спорогенної тканини, яка розростається і займає майже всю порожнину спорангія, а
інші клітини відмирають і використовуються на її живлення. Материнська клітина
ділиться шляхом мейозу і утворює тетраду мегаспор, покритих товстою
горбкуватою чорною оболонкою. Ці спори добре помітні навіть неозброєним оком.
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При дозріванні спори обох типів висипаються зі спорангіїв або ж, як у деяких видів
плаунків, мегаспори залишаються в мегаспорангіях. За сприятливих умов спори
проростають і утворюють заростки різних типів. З мікроспор утворюються дуже
маленькі редуковані чоловічі заростки, з мегаспор – дещо більшого розміру жіночі.
Ті й другі залишаються в оболонці мікро- або мегаспори. В деяких видів плаунків
проростання спор починається всередині спорангіїв.

Рис. 119. Цикл розвитку селагінели (Selaginella sр.):
А – загальний вигляд рослини (спорофіт); Б –стробіл, В – мегаспорангій; Г-Е – розвиток жіночого
заростка з мегаспори; Ж – мікроспорангій; З, І – розвиток мікроспори; К – сперматозоїди; Л –
жіночий заросток із зародком; М-Н – проростаюча рослина; О – спорофіл з мегаспорангієм; П –
спорофіл з мікроспорангієм

Чоловічий заросток (гаметофіт) утворений однією вегетативною клітиною (її
називають ризоїдальною) і одним антеридієм, в якому формуються дводжгутикові
сперматозоїди. За наявності води антеридій розкривається, сперматозоїди виходять
з нього і підпливають до жіночих заростків. Після виходу сперматозоїдів чоловічий
гаметофіт, відігравши свою роль в статевому процесі, гине.

Дозрілий жіночий заросток (гаметофіт) утворений багатьма клітинами в
оболонці мегаспори і частково висувається назовні крізь трипроменеву тріщину в
оболонці. Тут утворюються пучки ризоїдів і формуєтся кілька архегоніїв, занурених
у тканину заростка. Після проникнення сперматозоїдів в архегоній і запліднення
яйцеклітини зигота в одному з архегоніїв починає розвиватися в заросток нового
спорофіта, який незабаром розвиває зелений пагін і додатковий корінь Жіночий
гаметофіт після цього гине.
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Біологічне значення різноспоровості полягає в тому, що чоловічий та
жіночий гаметофіти і молодий заросток спорофіта краще захищені від висихання
порівняно з гаметофітами чоловічої папороті, хвощів, плаунів (у них гаметофіти
залишаються в оболонках мікро- та мегаспори) Утворення гаметофітів усередині
оболонки спор супроводжується зменшенням розмірів гаметофітів, їх редукцією,
особливо в чоловічого заростка, який потрібний лише для утворення
сперматозоїдів. Малі розміри гаметофітів компенсуються великою кількістю
численних мікроспор. Різностатевість заростків забезпечує перехресне запліднення,
а рання фіксація різностатевості виражається в різноспоровості.

Отже, на прикладі селагінели можна простежити важливу тенденцію в
еволюції зелених наземних рослин: сховати і краще захистити вологолюбні
гаметофіти від небезпеки наземного життя. Однак у різноспорових рослин
(селагінел) спорофіт і гаметофіт представлені самостійними особинами, які живуть
на субстраті, хоча й з редукованою здатністю до самостійного живлення в
гаметофіта, особливо чоловічого. Статевий процес залишається повністю залежним
від наявності води. Функцію розмноження і розселення виконують спори, причому
мегаспори відіграють основну роль, бо забезпечують захист і живлення заростка і
зародка.

Різноспорові папороті. До різноспорових рослин відноситься також водяна
папороть – сальвінія плаваюча (Salvinia natans), яка зрідка зустрічається на поверхні
водойм.  Ця маленька (завдовжки 5-15  см)  рослина занесена до Червоної книги
України. Біля основи підводних листків у неї утворюються зібрання дрібних
мікроспорангіїв і більших мегаспорангіїв (рис 120). На одній рослині утворюються
окремі соруси з мікро- та мегаспорангіями. Соруси оточені з усіх боків індузієм –
оболонкою, котра захищає спорангії від загнивання у воді. В мікроспорангіях зі
спорогенної тканини, як і в плаунка, шляхом мейозу утворюється багато мікроспор.
В мегаспорангіях з однієї материнської клітини мегаспор утворюється чотири
мегаспори,  однак,  на відміну від плаунка,  розвивається лише одна,  а три –  рано
відмирають. Мікро- і мегаспори, не висипаючись зі спорангіїв, проростають і після
відмирання рослини розносяться водою. З мікроспор весною розвиваються чоловічі
заростки (гаметофіти), які проривають стінку мікроспорангія і висуваються назовні.
Чоловічий заросток (гаплобіонт) безбарвний, коротенький (до 0,5 мм). Вегетативна
частина його має дві клітини. Крім них, у верхній частині є два антеридії, які мають
стінки з двох клітин. У кожному антеридії є чотири злегка заокруглених,
багатоджгутикових сперматозоїди. Мегаспора проростає в жіночий заросток
(гаплобіонт), який має вигляд трикутної зеленої пластинки завбільшки з булавочну
голівку,  яка плаває на поверхні води.  В тканину гаметофіта занурені кілька
архегоніїв з редукованою короткою шийкою. Після запліднення яйцеклітини із
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зиготи розвивається нова рослина сальвінії – спорофіт (диплобіонт), представлений
спочатку зародком у стінці архегонія і захищений стінкою мегаспори.

Рис. 120. Цикл розвитку сальвінії плаваючої (Salvinia natanas):
А– загальний вигляд (спорофіт); Б – мега- і мікроспорангієсоруси; В, Г– розвиток жіночого
гаметофіта; Д – архегоній; Е-3 – розвиток чоловічого гаметофіта; І – сперматозоїд; К – зародок; Л –
молода рослина

Отже,  в сальвінії,  як і в плаунка,  спорангії та спори різняться за розміром.
Спори проростають у середині спорангіїв. У. сальвінії спостерігається редукція
одностатевих гаметофітів і нездатність чоловічого безбарвного гаметофіта до
самостійного життя: він живе за рахунок запасів поживних речовин, що були в
мікроспорі.

У сальвінії, як і в плаунків, відбувається чітке чергування поколінь –
диплоїдного (спорофіта) та гаплоїдного (гаметофіта), хоча й має місце поступова
редукція гаметофітів.

Різноспоровість – це, безумовно, – прогресивне явище в еволюції рослин, яке
спричинило в кінцевому результаті появу насінних рослин. Різноспоровість
виникала в процесі еволюції неодноразово, і редукція гаметофітів здійснювалась у
різних груп рослин самостійно.

Голонасінні. У ході подальшої еволюції виникла група рослин,  які
розмножуються не спорами, а насінням. Так з’явилися голонасінні та
покритонасінні. Спочатку розглянемо, як відбувається розмноження та чергування
поколінь у голонасінних.

Виникнення різноспоровості, як уже відзначалося, було важливим етапом
еволюції рослинного світу. З'явилося два типи спор, два типи гаметофітів і
одночасно відбувалася редукція останніх, які поступово втрачали здатність до
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самостійного способу живлення і все більше починали залежати від спорофіта. При
вивченні голонасінних дуже важливо чітко усвідомити, що мегаспори, які після
редукції трьох лише по одній утворюються в мегаспорангіях, взагалі не
висипаються з них, а залишаються на материнській рослині і проростають, даючи
гаметофіт всередині спорангія. Тут же відбувається сингамія, незалежно від того, є
вода чи ні.

Отже, головною відміною насінних рослин від вищих спорових є те, що
гаметофіти (особливо жіночий) втратили здатність до самостійного існування і
живуть тільки за рахунок спорофіта. При цьому виникло запилення – надзвичайно
важливе пристосування до наземного життя, яке дало величезні переваги насінним
рослинам перед споровими. Насінним рослинам уже не була потрібна вода для
руху гамет, тобто стався повний відрив від водного середовища при заплідненні, а
чоловічі гаметофіти стали переноситися рухом повітря. Насінні рослини
різноспорові. На рослині-спорофіті в них, як і в спорових, утворюються мікро- та
мегаспорангії з мейоспорами, котрі, на відміну від спорових, проростають тут же під
покривами спорангіїв на материнських рослинах, не висипаючись назовні. Отже,
розвиток і чоловічих, і жіночих гаметофітів відбувається всередині мікро- і
мегаспорангіїв.

У результаті статевого процесу з'являється справжній шедевр еволюції –
насінина, яка служить для відтворення, розмноження та розселення насінних
рослин.

Насіння утворюється у великій кількості на материнській рослині, потім
опадає з неї, даючи початок новим рослинам, подібним до материнської.
Чергування поколінь при цьому замасковане, але при детальному вивченні
процесів формування насіння досить добре розпізнається.

Насіння має ряд переваг перед спорами. В ньому є більший чи менший запас
поживних речовин, необхідний для розвитку зародка, та ще й "біохімічна
мінілабораторія" для запуску біохімічних процесів при проростанні насіння.
Важливим також є більший чи менший період спокою насіння і добра захищеність
його шкіркою, що дозволяє переносити несприятливі зовнішні умови.

Саговникові. Однією з найбільш примітивних груп голонасінних є
саговники, що живуть в тропіках та субтропіках. Це дводомні рослини
(диплобіонти), які утворюють на одних екземплярах зібрання мікроспорофілів –
мікростробілів (їх називають не зовсім точно чоловічими шишками). В
представників роду саговник (Сусаs) типові мегастробіли не утворюються. На
мегаспорофілах саговників утворюється від двох до восьми видозмінених
мегаспорангіїв, які в голонасінних називаються насінними зачатками. Всередині
насінного зачатка є мегаспорангій (нуцелюс) – центральна багатоклітинна частина,
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оточена зовні покривом, який виростає з основи нуцелюса, так званої халази.
Покрив, або інтегумент, обгортає нуцелюс поступово, знизу вгору, не змикаючись
на вершині і залишаючи отвір для входження пилку – пилковхід, або мікропіле.
Палеоботанічні знахідки підтвердили гіпотезу про синангіальне походження
інтегумента. В предків сучасних голонасінних по кілька мегаспорангіїв зростались,
утворюючи синангій. В подальшому всі периферійні мегаспорангії стали
безплідними, редукувались і утворили захисний покрив (інтегумент) навколо
одного центрального мегаспорангія. Так утворився насінний зачаток.

В нуцелюсі (мегаспорангії) утворюється одна мегаспора. Одна з клітин
спорогенної тканини ділиться двічі з редукцією числа хромосом, формуючи
тетраду гаплоїдних мегаспор. Одна з них, розростаючись, витісняє інші. Вона
проростає в насінному зачатку, даючи безбарвний багатоклітинний заросток –
первинний ендосперм. Лише на верхівці заросток трохи висувається з оболонки
мегаспори, і в ньому утворюються два (інколи більше) архегонії завдовжки до 4 мм.
Кожен з них має велику яйцеклітину, черевцеву канальцеву клітину і коротку
шийку. Частина клітин нуцелюса над жіночим заростком розчиняється, з'являється
заглиблення – пилкова камера, наповнена слизистою цукристою рідиною, що
виступає з камери назовні. Весь заросток (ендосперм) разом із архегоніями утворює
жіночий гаметофіт.

Зібрані в мікростробіли мікроспорофіли на нижньому боці несуть в сорусах
купки мікроспорангіїв, в яких шляхом мейозу з клітин спорогенної тканини
розвиваються мікроспори. Мікроспорангії при підсиханні розкриваються завдяки
нерівномірним потовщеннями на оболонках клітин зовнішнього шару їхньої
стінки. Мікроспори ще в мікроспорангіях починають проростати, утворюючи три
клітини. Одна маленька стає вегетативною клітиною чоловічого заростка; із
середньої в подальшому в пилковій камері утворюється два великих (їх видно навіть
неозброєним оком) сперматозоїди з численними джгутиками, розміщеними по
спіралі; з третьої клітини мікроспори розвивається гаусторій, який заглиблюється у
тканину нуцелюса і служить для прикріплення пилинки та її живлення за рахунок
останнього. Його можна гомологізувати з вегетативними клітинами біля типових
чоловічих гаметофітів. Пророслі мікроспори називають пилинками, або пилковими
зернами. Вони розносяться вітром і деякі потрапляють у рідину, що виступає з
пилкової камери насінного зачатка. При підсиханні рідини пилинки втягуються в
пилкову камеру де лопається їхня оболонка (екзина). Сперматозоїди плавають у
рідині і направляються до архегоніїв. Один із них проникає в яйцеклітину і
зливається з нею. Зигота починає ділитись, утворює зародок, який на підвіску
вростає в первинний ендосперм (заросток) і розвивається за рахунок його запасних
поживних речовин. У зародку формуються дві сім'ядолі, між ними – точка росту
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стебла, під ними – первинне стебло (підсім'ядольне коліно), яке переходить у
корінь. Навколо зародка в заростку формується тканина – ендосперм, що в
подальшому використовується ним при проростанні насіння. З залишку нуцелюса
та з покриву (інтегумента) насінного зачатка формується насінна шкірка. Отже,
мегаспорангій у саговників перетворюється в насіння з одним зародком. У багатьох
саговників насінні зачатки опадають після запилення, ще до запліднення. Злиття
гамет може відбуватись уже в опалих насінних зачатках – на поверхні ґрунту. Тут
же формується зародок та насінина.

Отже, у саговників, які розмножуються насінням, а не спорами, при
детальному аналізі теж можна констатувати чергування двох поколінь – нестатевого
(спорофіта, диплобіонта) та статевого (гаметофіта, гаплобіонта). Однак, спорофіт
(багаторічна рослина з добре розвинутими вегетативними органами) значно
домінує над редукованим різностатевим гаметофітом. Чоловічий гаметофіт –
мікроскопічна пилинка, що служить лише для перенесення та утворення чоловічих
гамет, редукований настільки, що навіть не утворює антеридія. Жіночий гаметофіт
– ендосперм з двома архегоніями – не покидає материнської рослини, розвивається
всередині мегаспорангія і теж значно редукований, не здатний самостійно існувати.

Хвойні. Хвойні – найбільша група голонасінних, представлю багатьма видами
дерев та чагарників у помірному кліматі. Розглянемо особливості відтворення,
формування та розсіювання насіння хвойних на прикладі сосни звичайної (Pinus
sylvestris).

Сосна – спорофіт, на якому утворюються органи спороношення – мікро- та
мегастробіли, які умовно називають чоловічими та жіночими шишками (рис. 121).
Це зібрання мікро- та мегаспорофілів.

Жіноча шишка складається з укороченої осі та плівчастих покривних лусок. В
їх пазухах розвиваються потовщені насінні луски, які згодом дерев'яніють і
зростаються з покривними. Вони мають складну будову і гомологічні цілому
пазушному пагону,  в склад якого входять і мегаспорофіли,  зрослі з віссю пагона.
Тому жіноча шишка – видозмінена система пагонів. На верхньому боці насінної
луски утворюється два насінних зачатки. Насінні зачатки мають таку ж будову, як у
саговників. Мегаспорангій (нуцелюс) так само одержує додатковий захист і
додаткове живлення за рахунок інтегумента. З чотирьох мегаспор лише одна,
проростає і утворює в нуцелюсі жіночий гаметофіт з двома архегоніями –
первинний ендосперм, що складається з запасаючої паренхіми з великою кількістю
поживних речовин, переважно олій. Архегонії так само мають яйцеклітину, над
нею – черевцеву канальцеву клітину, в шийці – кілька шийкових канальцевих
клітин.
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Рис. 121. Цикл розвитку сосни звичайної (Pinus sylvestris):
А – гілка з чоловічими шишками; Б – чоловіча шишка; В – розріз мікроспорангія; Г-Е – проростання
пилку; Ж – гілка з жіночими шишками; 3 – жіноча шишка; І – мегаспорофіл з двома насінними
зачатками; К – мегаспорофіл збоку; Л – верхівка насінного зачатка; М, Н – насінина в розріз; О –
проросла насінина

Чоловіча шишка на короткій осі має багато мікроспорофілів – тонких
плівчастих лусок із двома мікроспорангіями на нижньому боці. В мікроспорангіях з
археспорія формуються тапетум та спорогенна тканина. В результаті мейозу з
клітин спорогенної тканини утворюються численні мікроспори, які вкриваються
екзиною за рахунок тапетума. Екзина відстає від інтини, і з’являються два
повітряних міхури, які забезпечують перенесення спори повітрям. Ще в
мікроспорангії спори проростають, даючи дуже редуковані чоловічі гаметофіти,
котрі не виходять за межі оболонки спори. Спершу відчленовуються дві маленькі
проталіальні клітини, які швидко руйнуються, – вегетативні клітини заростка.
Велика клітина ще раз ділиться,  утворюючи антеридіальну (заміняє антеридій) і
сифоногенну клітину пилкової трубки, яку неправильно називають вегетативною
клітиною чоловічого заростка. Тепер спори перетворились на чоловічі гаметофіти
(пилок) і висипаються з розкритого мікроспорангія в травні. Такі двоклітинні
пилинки потрапляють на жіночі шишки, де і відбувається запилення. Сифоногенна
клітина на поверхні нуцелюса починає рости, утворюючи пилкову трубку, яка
спершу лише прикріплює чоловічий заросток до нуцелюса.

У насінних зачатках жіночих шишок першого року життя спочатку
сформована лише мегаспора, а жіночий заросток з архегоніями ще не утворився. В
пилинці ще відсутні сформовані чоловічі гамети.  Отже,  запліднення не може
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відбуватися відразу після запилення. Луски в шишці після запилення щільно
змикаються, і подальший розвиток заростків відбувається всередині шишки.
Запліднення відбувається лише наступної весни, в зеленій шишці.

Перед заплідненням антеридіальна клітина пилинки ділиться і дає дві
чоловічі гамети без джгутиків. Кінець пилкової трубки проникає в архегоній,
спермії виходять з неї, і один з них запліднює яйцеклітину.

Після запліднення насінний зачаток перетворюється в насінину. Із зиготи
утворюється зародок нового спорофіта, який за допомогою підвіска заглиблюється в
тканину жіночого заростка. Сам заросток розростається, заповнюється поживними
речовинами і стає ендоспермом насіння. Таким чином, у жіночого гаметофіта сосни
спостерігається зміна функцій: спершу статева, потім запасаюча. Заросток хвойних
живе тільки за рахунок спорофіта. Отже, ендосперм голонасінних – це гаплоїдна
тканина, яка утворюється задовго до запліднення.

У процесі розвитку зародка та ендосперму нуцелюс поступове руйнується, і в
зрілому насінні від нього залишається лише плівочка. Покриви насінного зачатка,
як і в саговників,  перетворюються в щільну і шкірясту насіннєву шкірку.  З
прилягаючих тканин насінної луски утворюється прозоре крило, яке сприяє
переносу стиглого насіння вітром. Отже, насіння голонасінних – це складний утвір:
диплоїдна оболонка утворилася з мегаспорангія, гаплоїдний ендосперм – це
заросток; диплоїдний зародок – дочірній спорофіт, який утворився із зиготи після
запліднення.

Сформований зародок у стиглому насінні має добре виражені зачаткові
вегетативні органи: гіпокотиль із зародковим корінцем, повернутим до мікропіле, і
мутовку сім’ядольних листків-хвоїнок, які оточують верхівкову бруньку. Насіння в
голонасінних відкрито сидить на насінній лусці, але під час дозрівання захищене
щільно зімкнутими насінними лусками в шишках.

Отже, в сосни, як і в саговників, при детальному вивченні формування
насіння виявляється замаскована антитетична зміна поколінь із значним
переважанням спорофіта. Гаплоїдні гаметофіти різностатеві, дуже редуковані,
живуть за рахунок спорофіта. Самостійно існує лише чоловічий гаметофіт –
пилинка – у період від висипання з пиляка до моменту прикріплення до нуцелюса.
Саме насіння є органом відтворення, розмноження та розселення рослин.

Підбиваючи підсумки, відзначимо, що в голонасінних спори втратили
здатність до розселення і залишаються всередині спорангіїв. У процесі розвитку
насіння змінюються функції мегаспорангія: всередині його розвивається гаметофіт і
відбувається статевий процес. Отже, насіння із зародком – результат статевого
процесу, а насіннєве розмноження слід вважати особливим типом статевого
розмноження.
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Поняття про цикли відтворення. Життя кожного виду в часі відбувається у
формі безперервної зміни послідовних поколінь особин, обумовленої здатністю
кожної особини давати потомство. Як уже відзначалося раніше, потомство виникає
різними шляхами.

Статевий процес та мейоз закономірно чергуються, спостерігається правильна
зміна ядерних фаз, процесів утворення спорангіїв, гаметангіїв і гамет, сингамія,
зміна морфологічних та фізіологічних станів особини. Інколи все це повторюється в
кожному поколінні. Якщо особини всіх поколінь однакові (у фукуса тільки
диплобіонти, в улотрикса – гаплобіонти), відтворення здійснюється без1 зміни
поколінь. У папороті, плауна, хвоща чергуються два різних покоління, між якими
розподілені функції утворення гамет і мейоспор. Дочірні особини при цьому не
подібні до батьківських: поява їх не є відтворенням, воно здійснюється лише через
одне покоління. Спорофіт утворює лише гаметофіти (зі спор), гаметофіт утворює
лише спорофіт (через статевий процес).

Отже, в житті виду (послідовній зміні поколінь особин) чітко виділяються
цикли відтворення, які часто називають циклами розвитку. Цикл відтворення – це
відрізок життя виду, обмежений двома однойменними етапами: від гаплобіонта до
гаплобіонта, від спорофіта до спорофіта, від зиготи до зиготи, від мейоспори до
мейоспори В ході циклу відтворення обов’язково відбувається зміна ядерних фаз.

У природі існує багато циклів відтворення. Відмінності можуть бути
обумовлені і ступенем розвитку того чи іншого покоління при їхньому
антитетичному чергуванні, і ступенем їхньої самостійності.

Особливо різноманітні цикли відтворення в нижчих рослин. Подібні між
собою цикли відтворення у хвощів, плаунів, рівноспорових папоротей. Дещо
відмінне, але явне чергування поколінь мають різноспорові папоротеподібні
(сальвінії) та різноспорові плауноподібні (плаунки). І зовсім специфічним
чергуванням поколінь, навіть прихованим, а не явним, характеризуються насінні
рослини, в яких гаметофіти дуже редуковані.

Загальні відомості про розмноження рослин

Розмноження та відтворення у рослин. Кожному живому організму (в тому
числі й рослинному) притаманна властивість утворювати потомство, що забезпечує
безперервність та спадковість життя, а отже й існування виду в просторі і часі. Якщо
здатність до відтворення втрачається, вид вимирає. Продовженню існування виду та
збільшенню його чисельності служить і розмноження рослин, за якого збільшується
число особин даного виду в потомстві. Завдяки розмноженню вид не лише
підтримує своє існування, а й розселяється, займає нові території, оскільки в
рослині закладена дуже висока потенційна здатність до розмноження. Однак не
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завжди утворення потомства веде до розмноження. Якщо число дочірніх особин
дорівнює числу батьківських або менше за нього, то можна говорити лише про
заміщення, а не про розмноження. При цьому батьківський організм одразу
заміщується дочірнім і перестає існувати.

Отже, розмноженням називають здатність рослин збільшувати потомство
шляхом утворення нових особин, а відтворенням – здатність рослин утворювати
собі подібне потомство.

Розглянемо кілька варіантів утворення потомства в рослин.
1. Відтворення, яке супроводжується розмноженням, відбувається за схемою:

А –>  А1;  А –  материнська особина,  А1 –  дочірні,  подібні до материнської.  Таке
утворення потомства можна спостерігати і при вегетативному розмноженні нижчих
та вищих рослин (наприклад у спірогіри – частинами нитки, в бузку чи малини –
кореневими паростками). З кожної частини рослини з'являється новий організм,
подібний до вихідної форми.

2 Відтворення, яке супроводжується розмноженням, можливе ще й за іншою
схемою: материнська особина А, даючи дві подібні дочірні, зникає, не існуючи
поряд з ними. Прикладом може бути розмноження одноклітинних водоростей
простим поділом, як у евглени.

3 Відтворення, яке не супроводжується розмноженням, відбувається за
схемою: А –материнська особина, яка припиняє своє існування після утворення
дочірньої особини А1. Так,  у гонатозиготових водоростей, що живуть у планктоні
торфових водойм, дві вегетативні одиничні клітини кон'югують (зливаються) в
зиготу, з якої розвивається лише один проросток (тобто одна особина), а в
десмідієвих зигота проростає в дві особини. В обох випадках можна говорити лише
про заміщення потомками материнських форм. Зменшення кількості проростків,
які розвиваються з однієї зиготи, має, на думку вчених, прогресивне еволюційне
значення, оскільки воно призводить до утворення більш життєздатного покоління.

4. Розмноження без відтворення відбувається за схемою:  А –>  В;  де А –
материнська особина,  що дає потомків В,  не подібних до неї.  Прикладом такого
розмноження є папороть та її численні гаметофіти, які утворилися при проростанні
численних спор. І материнська особина, і її потомки існують паралельно, як
незалежні організми.

5. Утворення потомства, не подібного до вихідної форми, відбувається за
схемою: А –>В; де А – материнська особина, яка швидко припиняє своє існування;
потомок В не подібний до неї, немає ані розмноження, ані відтворення. В даному
випадку на гаметофіті папороті розвивається лише одна особина – проросток, а
гаметофіт гине. Проросток не подібний до гаметофіта.

Нестатеве розмноження. У рослин розрізняють два типи розмноження:
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статеве і нестатеве. Статевому розмноженню передує утворення статевих клітин
(гамет), які зливаються в процесі запліднення в зиготу; нестатеве розмноження
відбувається без участі гамет і статевого процесу.

Нестатеве розмноження належить до найдревніших форм розмноження, тому
воно особливо поширене серед одноклітинних організмів, зокрема водоростей.
Властиве воно також багатоклітинним організмам – рослинам, грибам,
лишайникам. При нестатевому розмноженні материнська особина розділяється на
більш-менш рівні частини (поділ одноклітинних водоростей, партикуляція
багаторічних трав) або відділяє від себе дрібні зачатки дочірніх особин, котрі здатні
розвинутися в самостійні рослини. Деякі дослідники, йдучи за М. Гартманом
(1924), обмежують поняття нестатевого розмноження явищем агамної цитогонії,
тобто розмноження за допомогою нестатевих клітин: шляхом поділу
одноклітинних організмів навпіл, шляхом множинного їх поділу (шизогонія)  і за
допомогою спеціалізованих клітин – спор (у багатоклітинних рослин).
Відокремлення від материнської особини багатоклітинних частин визначається,
звичайно, як вегетативне розмноження. Нестатеве розмноження зрідка буває
єдиною формою розмноження (синьозелені водорості), а найчастіше відбувається
поряд із статевим. Часто покоління із статевим розмноженням чергується з
поколінням із статевим розмноженням, про що йтиметься далі.

Для багатоклітинних рослинних організмів характерне розмноження іза
допомогою одноклітинних зачатків – спор. У цьому разі нова особина розвивається
з однієї клітини, не диференційованої у статевому відношенні. Спорами
розмножуються як нижчі рослини (водорості), так і вищі (вищі спорові рослини), а
також гриби. Вищими споровими є мохоподібні, плауноподібні, хвощеподібні та
папоротеподібні.

Процес утворення спор називають спорогенезом або спороутворенням. Часто
формування спор називають спороношенням. Спори утворюються шляхом мітозу
або мейозу. У першому випадку їх називають мітоспорами (у водоростей), у
другому – мейоспорами (у вищих спорових рослин).

Спори утворюються в спеціальних органах – спорангіях.  Вони можуть бути
одноклітинними,  де роль спорангія виконує одна клітина,  як наприклад у
водоростей. Так, в улотрикса вміст клітини ділиться і формує спори, які виходять
назовні при розриві оболонки клітини. Однак у більшості рослин спорангії
багатоклітинні, з одно- або багатошаровою стінкою. Останні вважаються більш
примітиними. Тканина, що розвивається в спорангіях, називається спорогенною.
Шляхом мейозу у вищих рослин з неї формуються спори. У чоловічої папороті та
багатьох інших спорових рослин всі спорангії однакові і в них утворюються спори
однакового розміру – ізоспори. Це явище називають ізоспорією, або
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різноспоровістю, а рослини – рівноспоровими.
Існує група різноспорових рослин, у яких на одній особині утворюються

мікроспорангії з мікроспорами і мегаспорангії з мегаспорами. Це явище називають
гетероспорією або різноспоровістю, а рослини – різноспоровими (сальвінія
плаваюча, плаунок, молодильник озерний, марсилія чотирилиста).

У водоростей утворюються зооспори – спори, які мають джгутики, за
допомогою яких вони самостійно рухаються у воді. Утворення таких спор
називають зооспорією, а спорангії – зооспорангіями. У зооспор відсутня тверда
полісахаридна оболонка. На відміну від зооспор, спори вищих рослин нерухомі,
поширюються вітром або водою, добре захищені твердою подвійною клітинною
оболонкою. Всі спори, потрапивши в сприятливі умови, одразу або після періоду
спокою проростають і утворюють новий організм, подібний до батьківських форм.

Вегетативне розмноження рослин. Вегетативне розмноження рослин є одним
із способів нестатевого розмноження, воно властиве багатоклітинним організмам.
Йому притаманне збільшення кількості особин даного виду або сорту шляхом
відокремлення життєздатних частин вегетативного тіла рослини. Кожна
відокремлена частина живе певний час самостійно, а далі (у вищих рослин)
утворює нові відсутні органи. Отже, вегетативне розмноження базується на
принципі регенерації (відновлення цілого з частини), а нові особини виникають з
багатоклітинних зачатків різного походження.

Особливим випадком є партикуляція (від лат. particularis – окремий,
частковий) в рослин. При розпаді старих особин зовсім не відбувається
новоутворень у особин, які відокремилися; ці частини, маючи знижену
життєздатність, часто незабаром гинуть. Тому багато ботаніків не погоджуються
називати таке збільшення кількості особин вегетативним розмноженням. Треба
пам'ятати, що при вегетативному розмноженні генотип потомства залишається
незмінним, і кожен нащадок повністю відтворює материнську рослину. Сукупність
нових особин, які виникли вегетативним шляхом від материнської, називають
клоном. Клони утворюються при поступовому руйнуванні старих частин
кореневища, партикуляцїї каудекса і старого кореня, розпаді старого куща тощо.

Здатність до вегетативного розмноження властива рослинам на всіх рівнях
організації, а також грибам та лишайникам. У тварин цю форму розмноження
можна побачити лише на нижчих рівнях організації.

Найбільш примітивним вегетативним розмноженням є розпад тіла на
частини без утворення будь-яких спеціалізованих органів. Так розпадаються багато
нитчастих і пластинчастих водоростей, таломи лишайників. До такого
розмноження пристосувались деякі водні вищі рослини (елодея, кушир,
водопериця), які можуть суцільно заповнити стоячі водойми за рахунок регенерації
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численних частин пагона. В мохоподібних вегетативне розмноження здійснюється
при розпаді материнської особини на дві і більше внаслідок перегнивання
протонеми або слані. Деякі вищі рослини (плауни, папороті, ряд квіткових)
розмножуються таким шляхом при руйнуванні старих ділянок повзучих пагонів або
кореневищ.

У нижчих рослин при спеціалізованому вегетативному розмноженні
утворюються спеціалізовані ділянки талома – виводкові бруньки у водорості
сфацелярії, бульбочки в харових водоростей. У лишайників формуються соредії та
ізидії, в грибів – спори.

Спеціалізоване вегетативне розмноження вищих рослин відбувається шляхом
відокремлення від материнської особини добре розвинених дочірніх особин або
їхніх зачатків, які найчастіше виникають із спеціалізованих пагонів розмноження.
Так, у мохоподібних спеціалізованими органами вегетативного розмноження є
виводкові тільця, виводкові бруньки, додаткові виводкові пагони, бульбочки, ламкі
листки і ламкі стебла. Джерелом регенерації у вищих рослин, як правило, служать
насамперед спеціалізовані виводкові бруньки – пазушні або додаткові. На відміну
від нижчих рослин, для вищих термін виводкова брунька найбільш правомірний,
оскільки брунька являє собою зачатковий, ще не розвинений пагін. У нижчих же
виводковими бруньками називають просто одно- або багатоклітинні утвори,
пристосовані для вегетативного розмноження.

Виводкові бруньки у вищих рослин – це спеціалізовані органи вегетативного
розмноження. Вони утворюються в деяких папоротей та квіткових рослин у великій
кількості в пазухах листків,  на листках,  в суцвіттях тощо і осипаються ще до
проростання або потрапляють на ґрунт уже у вигляді проростків,  схожих на
насіння, але з листками, стеблами та коренями. У каланхое (бріофілюма) Дегремона
(Kalanchoe daigremontiana) з Мадагаскару в кожній виїмці зубчастого листка
утворюється додаткова брунька, яка одразу дає розетку з двох-п'яти листочків та
один-два додаткових корінці. Вони осипаються і дають масові проростки у вазонах з
цими рослинами. Таке ж явище можна спостерігати в природі на листках росичок,
жилках листків тропічних папоротей аспленія та цератоптериса в оранжереях,
теплицях, в акваріумах і кімнатах. Ці пагони з виводкових бруньок не видозмінені,
не мають спеціальних запасаючих органів. Інколи ж виводкові бруньки можуть
перетворюватися в цибулинки, як у лілії цибулинконосної (Lilium bulbiferum), яку
вирощують у квітниках, зубниці бульбистої (Dentaria bulbifera), пшінки весняної
(Ficaria verna), котрі ростуть в наших дібровних лісах тощо. В гірчака живородного,
який зростає на скелях Карпат та в тундрі,  виводкові бруньки видозмінюються в
бульбочки пагонового походження, які тут же проростають у маленькі рослинки.

В деяких рослин відбуваються видозміни квіток у суцвіттях і утворюються
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спеціалізовані органи вегетативного розмноження. Так, у суцвіттях багатьох
дикорослих цибуль – часникова (Allium scorodoprasum), виноградникова (A.
vineale), овочева (А. oleracea) і часнику (А. sativum) замість квіток утворюються
цибулинки, які опадають і дають нові рослини. В суцвіттях тонконога бульбистого
(Рoa bulbosa) та інших злаків замість усіх (або частини) колосків з'являються
цибулинки, котрі одразу перетворюються в невеликі вегетативні пагони типу
виводкових бруньок. Таке явище (його прийнято називати живородінням) можна
спостерігати в степах, на пісках, в соснових та дубово-соснових лісах, в інших
посушливих місцезростаннях. Слід, однак відзначити, що це несправжнє
живородіння, а справжнім (вівіпарією) є проростання насіння на материнській
рослині, як у мангрових дерев ризофори та авіценії, коли насінина в ще недозрілих
плодах дає проростки завдовжки 50-70 см, падає і одразу вкорінюється в мулистому
ґрунті.

Спеціалізованими органами вегетативного розмноження є зимуючі бруньки
(гібернакули) деяких водних рослин (стрілолист, тілоріз, жабурник, пухирник
тощо), які утворюються на кінцях підводних пагонів, котрі восени перегнивають.
Гібернакули зимують на дні водойми, а весною спливають і дають нові рослини.

Розрізняють природне і штучне вегетативне розмноження. Вегетативне
розмноження рослин у природі здійснюється різноманітними способами, в тому
числі всіма згаданими вище неспеціалізованими та спеціалізованими органами. В
багатьох нижчих і вищих рослин тіло однієї особини може розпадатися на частини,
даючи шляхом клонування численні дочірні особини. Так, трав'янисті рослини
широколистяних і хвойних лісів спершу розростаються за допомогою дуже
розгалужених кореневищ і утворюють великі куртини. Це може бути лише одна
особина з численними надземними пагонами на одному кореневищі. Після
природного поділу кореневища або перегнивання його частин утворюються
клонові особини. Таке розмноження характерне для конвалії (Сonvallaria majalis),
осоки волосистої (Сагех ріlosa), веснівки дволистої (Маjаnthemum bifolium) та
деяких інших рослин,  які в умовах затінення рідко цвітуть і плодоносять.
Утворення та проростання насіння в лісових рослин часто пригнічується і
стримується під впливом багатьох факторів, тому природне вегетативне
розмноження має величезне значення в житті рослин. Деякі з них захоплюють
великі території саме завдяки інтенсивному вегетативному розмноженню. Поміж
насінних рослин до вегетативного розмноження здатні практично всі
багаторічники, багато деревних та чагарникових форм, а от однорічники та
дворічники вегетативно майже не розмножуються. Найпростішим способом
розмноження є відокремлення від материнських рослин пагонів, які розвиваються в
нову особину. Так, весною з кількох екземплярів ряски (Lemna), які перезимували і
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почали інтенсивно розмножуватись вегетативно, утворюється така кількість нових
особин, що вони за лічені тижні вкривають поверхню водойми площею 0,5 га.

Найчастіше вегетативне розмноження насінних рослин у природі
відбувається за допомогою кореневищ (про що йшлося вище), надземних повзучих
пагонів, цибулин, бульбоцибулин. Надземні повзучі пагони (батоги, вуса, столони),
стелячись по землі,  утворюють у вузлах додаткові корені,  а в пазухах листків –
бруньки, котрі дають вертикальні пагони. Міжвузля повзучих пагонів поступово
відмирають і нові рослини, втрачаючи зв'язок із материнською особиною
відокремлюються і перетворюються на незалежні самостійні особини. Всі повзучі
пагони, служать для захоплення території і вегетативного розмноження. Добре
відоме розмноження таким способом полуниць і суниць (культурних і
дикорослих). Вуса в них недовговічні, а розеткові пагони, що на них утворюються,
можуть жити понад десять років, щорічно цвісти і плодоносити. Так само
розмножуються костяниця (Rubus saxatilis), мітлиця повзуча (Аgrostis stolonifera),
зеленчук жовтий (Galeobdolon luteum), деякі ломикамені (Saxifraga). Довжина
щорічного приросту в них коливається від 4 см до 1, 5 м.

Більшість багаторічних трав розмножується за допомогою кореневищ,
коротких або довгих. Довжина щорічного приросту досягає в анемони жовтецевої
(Anemone ranunculoides) і материнки (Оriganum vulgare) 5-10 см, деревію (Асhillea) і
хвоща польового (Еquesetum arvense) – 10-15, пирію повзучого (Еlytrigia repens) і
яглиці (Аеgopodium podagraria) – 25-30, іван-чаю (Сhamaerion angustifolium) – 85-
100, кремени (Реtasites) – 100-150, гречки сахалінської (Роlygonum sachalinense) –
150-300. Завдяки розмноженню кореневищами забезпечується постійний видовий
склад навіть при щорічному скошуванні лук.

Цибулинами та бульбоцибулинами розмножуються тюльпани (Тulipa), лілії
(Lilium), цибулі (Аllium). шафран (Crocus), нарциси (Narcissus), підсніжник
(Galanthus) та інші однодольні рослини. Поряд з материнськими рослинами в них
утворюються дочірні особини з цибулин та бульбоцибулин, а в деяких (наприклад,
у лілії) – із цибулинних лусок.

Стеблові бульби на кінцях столонів одинарника європейського, кореневі
бульби пшінки весняної, бульби ранника та інших рослин служать і місцем
накопичення поживних речовин, і органами вегетативного розмноження.

У коренепаросткових рослин (тополя, осика, бузок, верба, слива, вишня,
молочай, будяк, іван-чай, жовтий осот, кульбаба, хрін, берізка польова, малина,
ожина, льонок звичайний), як відзначалося вище, органами вегетативного
розмноження можуть служити додаткові бруньки, які розвиваються в надземні
пагони – кореневі паростки. Після відмирання коренів, що зв'язують кореневі
паростки з материнськими рослинами, нові рослини стають самостійними.
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Періодичність природного вегетативного розмноження в різних рослин різна.
Так, у квіткових рослин вегетативне розмноження за допомогою опадаючих
пазушних або додаткових бруньок відбувається щороку; в багаторічників з
бульбами, цибулинами, кореневищами – щороку, один раз у два –три роки, один
раз за кілька років; у коренепаросткових рослин – щороку. Наприклад, яглиця
звичайна розмножується вегетативно раз у п’ять –десять років, а липа серце листа –
раз у 100-150 років.

Всі природні способи вегетативного розмноження використовують при
штучному розмноженні культурних і напівкультурних рослин, які відносяться до
різних життєвих форм. До штучного вегетативного розмноження звертаються, якщо
потрібно швидко розмножити ту чи іншу рослину чи якийсь сорт, одержати велику
кількість посадкового матеріалу; якщо рослина в умовах культури не утворює
насіння чи дає його мало і поганої якості; якщо при розмноженні насінням не
зберігаються властивості сорту, особливо в гібридів. Взагалі для багатьох
культурних рослин штучне вегетативне розмноження – це єдиний спосіб
збереження цінних сортових ознак і властивостей. Зокрема, швидко й ефективно із
стеблових бульб вирощують картоплю (Solanum tuberosum) і батат (Ipomea batatis), з
кореневих бульб – жоржини (Dahlia); цибулинами розмножують цибулю (Allium
cepa), часник (Allium sativum), тюльпани (Tulipa), лілії (Lilium), проліски (Scilla);
бульбоцибулинами – шафран (Crocus) та гладіолуси (Gladiolus); повзучими
пагонами – суниці і полуниці (Fragaria); кореневими паростками – малину (Rubus
idaeus), агрус (Grossularia), смородину (Ribes) тощо.

Розглянемо детальніше деякі способи штучного вегетативного розмноження.
Ділення кущів – найближче до природного вегетативного розмноження,

широко використовується у квітництві, садівництві та городництві. Поділом куща і
кореневища розмножують декоративні чагарники і багаторічні трави, при цьому
для прискорення природного процесу розпаду куща його розрізають на частини. В
травянистих багаторічників, які утворили багато пагонів (так званий кущ) з
кореневища, викопавши його, відділяють ножем або руками особини, які мають
власні корені, і пересаджують на нові місця. В такий спосіб розмножують іриси
(Iris), примули (Primula), маргаритки (Bellis), ревінь (Rheum) тощо, а також деякі
кімнатні рослини (циперус, нефролепіс) відділяючи стеблові паростки.

Кореневими паростками розмножують деякі кісточкові (вишня, слива) та
декоративні дерева (черемха), ягідні кущі (малина, ожина) та інші. Такі паростки,
що мають вигляд молодих рослин, викопують і пересаджують на нове місце.

Відсадками називають укорінені гілки рослин, які дуговидно пригинають до
землі і засипають так, щоб верхівка пагона залишалась над поверхнею ґрунту.
Інколи на гілках роблять надрізи, викликаючи цим прискорене утворення
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додаткових коренів,і пропускають надрізані гілки крізь горщики з ґрунтом. Після
вкорінення гілки відрізають, викопують і висаджують на нові місця. Відсадками
розмножують агрус, ліщину (Corylus avellana), виноград (Vitis), шовковицю (Morus),
азалію (Rhododendron) тощо.

Живцем називають відрізану від рослини будь яку її частину, котра служить
для вегетативного розмноження. Живцями розмножують багато плодових і
декоративних рослин, деревних і трав’янистих, у відкритому та закритому ґрунті.
Ними можуть бути частини коренів, пагонів (трав’янисті і дерев’янисті) або листки.
Відповідно до цього розрізняють пагоновидні (стебловидні), кореневі та листкові
живці. Перші характерні для фікуса, фуксії, смородини, верби, тополі; другі – для
малини; треті – для бегонії та узамбарської фіалки (сенполії). Живцями рослини
мажуть розмножуватись і в природі (верба ламка, елодея та ін.). У багатьох рослин
на нижньому кінці живців спочатку утворюється наріст із паренхімної тканини,
якмй називається калюсом. Це ранева (травматична) меристема, що сприяє
регенерації. Ендогенно з камбію розвиваються додаткові корені. Цей процес триває
від кількох днів (у тополь, верб, традесканції) до кількох тижнів (у фікуса, каланхое,
троянд, олеандра). Нові пагони після вкорінення стеблових живців починають
розвиватися з пазушних бруньок, а на листкових та кореневих живцях – з
додаткових бруньок. Щоб прискорити вкоріненя живців, їх нижні кінці занурюють
у водні розчини стимуляторів росту на 12-24 години.

Кореневим живцями розмножують коренепаросткові рослини (хрін,
шипшину, троянди та ін.), здатні утворювати додаткові бруньки на коренях. Живці
беруть завдовжки 5-15 см, завтовшки 0,5-2 см, кладуть у ґрунт на глибину 2-6 см
(навскіс), верхнім кінцем звичайно вгору.

Листкові живці (цілі листки або частини їх у бегонії, глоксинії, помідорів)
добре вкорінюються, якщо посадити їх у вологий пісок і надрізати листкову
пластинку в місцях розгалуження жилок.  З часом у цих місцях утворюються
додаткові корені і бруньки.

Щеплення, або трансплантація, є типовим методом штучного вегетативного
розмноження. Щепленням називають пересадку частини живої рослини з однією
або кількома бруньками на іншу з наступним зрощуванням. Пересаджувану
частину рослин називають прищепою, а рослину, на яку роблять щеплення, -
підщепою, або дичкою. В щеплених рослин прищепа одержує від підщепи воду з
мінеральними солями, а також органічні речовини. Щеплення використовують при
розмноженні плодових дерев, які дуже важко утворюють додаткові корені, а при
розмноженні насінням втрачають цінні сортові властивості.
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У практиці існує багато (більше 100) способів щеплення, але в усіх випадках
для нього беруть відрізані від материнської рослини живці або бруньки (рис. 122).
Прищепа використовує готову кореневу систему підщепи, якою найчастіше
служать вирощені з насіння дички, але нею можуть бути і дорослі рослини з
пошкодженими кронами.

Рис. 122. Способи щеплення:

А – підготовка для щеплення живця прищепи;
Б – щеплення в розщіп;
В – копулювання;
Г – окулірування;
в – вічко

В деревних рослин пізно восени або наприкінці зими на живці ріжуть, як
правило, однорічні гілки, їх зберігають у холодному місці і прищеплюють ранньою
весною, коли бруньки живця ще не пішли в ріст. Трав'янисті живці використовують
для щеплення і літом.

Щеплення живцем однакового з підщепою діаметра називають
копулюванням. Живець і підщепу зрізають навскіс, щільно прикладають, зв'язують.
Коли діаметр підщепи більший, ніж у прищепи, проводять щеплення вприкладку,
за кору, в розщіп у різних варіантах.

Окуліруванням називають пересадку бруньки (вічка) прищепи лід кору
підщепи, на якій роблять Т-подібний надріз. Вічка беруть із серединної частини
пагона разом з частиною кори та деревини. Найчастіше окулірування роблять
наприкінці літа, беручи для цього спочиваючі цьогорічні бруньки. Крім бруньки,
залишають черешок зрізаного листка, в пазусі якого вона утворилась. Пагін з
прищепленого вічка в плодових дерев почне рости лише весною наступного року.
Після цього підщепу вище вічка зрізають. Окулірування займає одне з провідних
місць у садівництві.  До 90-95%  всіх щеп одержують окуліруванням.  Цей метод
потребує менше, ніж інші, матеріалу для щеплення, він простіший за технікою, дає
більший процент приживання, проходить швидше також зрощування частин.

Обов'язковою умовою успішного щеплення є сполучення, хоча б часткове,
камбію прищепи і підщепи. Для цього прищепу щільно прив'язують до підщепи, а
місце контакту замазують садовим варом щоб запобігти попаданню в рану
мікроорганізмів. Якщо зростання тканин пройшло успішно, встановлюється зв'язок
між провідними системами прищепи та підщепи, і прищепа за рахунок підщепи
формує систему пагонів. Якщо на пеньку підщепи залишилися бруньки, їх негайно
зрізають. Між прищепою та підщепою встановлюється тісний обмін речовинами і
взаємний вплив. Одержана шляхом щеплення рослина не може бути абсолютно



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

160

тотожна материнській, але вона буде й не дуже змінена, загалом добре зберігає
сортові ознаки та якості. Велике значення при щепленні мають індивідуальні
особливості материнської рослини, вік і розміщення живця або вічка, які треба
брати від здорових рослин, що вже плодоносять. Живець і вічко, взяті в зоні
цвітіння, дають рясно квітучу прищепу. Якість живця залежить від віку рослини, з
якої беруть його, від віку самого живця, ступеня проходження ним стадій розвитку.
Важливу роль відіграє сумісність тканин, спорідненість рослин, їх систематична
близькість. Найкращих результатів досягають при щепленні рослин близьких сортів
або рас у межах одного виду, важче здійснюються щеплення видів з одного роду і
ще важче – міжродинні.

Інколи щеплення здійснюються для підвищення врожайності,
морозостійкості, забезпечення перехресного запилення (наприклад, у гінкго гілки з
мікроспорофілами прищеплюють на рослини з мегаспорофілами), заміни
пошкоджених гілок дерева, одержання декоративного ефекту тощо.

В останні десятиріччя в рослинництві, сільськогосподарській генетиці та
селекції почали застосовувати такий ефективний і економічно вигідний метод
вегетативного розмноження, як клональне мікророзмноження рослин у культурі (in
vitro - "в пробірці"). Це масове нестатеве розмноження рослин у культурі тканин і
клітин, при якому всі нащадки генетично ідентичні вихідному екземпляру. В
основі методу лежить здатність клітин дати початок цілому рослинному організму.

Існує два типи клонального мікророзмноження: активація розвитку
апікальних меристем спочиваючих бруньок та одержання організованих структур
(бруньок або соматичних зародків) заново, з окремих клітин і тканин, виділених з
тих або інших органів рослин,  які довгий час культивуються на штучних
стерильних середовищах.

Виділені одна або кілька клітин набувають ознак і властивостей
ембріональних клітин. В них починається інтенсивний синтез цитоплазми з
органелами зникає центральна вакуоля, після чого клітини починають ділитися. З
культури тканин ізолюють навіть поодинокі клітини і вирощують на штучних
живильних середовищах цілі рослини, які цвітуть і плодоносять. Цей метод
дозволяє за короткий період одержувати в кілька тисяч разів більше ідеального
однорідного посадкового матеріалу, ніж при звичайному вегетативному
розмноженні.

Так, з однієї особини суниць (Fragaria vesca), цукрових буряків (Beta vulgaris),
хризантеми (Chrysanthemum), картоплі (Solanum tuberosum), та інших рослин за рік
можна одержати понад 1 млн. рослин, а за два-три роки (замість 10-12) – товарну
продукцію нових сортів. При цьому за короткий строк повністю оздоровлюється
посадковий матеріал, оскільки культура клітин вільна від патогенних
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мікроорганізмів; поліпшується якість продукції. Метод культури тканин дозволяє
розмножувати такі рослини, які важко або й не розмножуються вегетативно
(наприклад, женьшень). Отже, метод клонального мікророзмноження є дуже
перспективним, тому не зважаючи на чималі витрати, пов'язані з будівництвом та
утриманням численних лабораторій і теплиць для отримання культур, нині він
широко впроваджується в роботу селекційних станцій і квітникарств.

Отже, при нестатевому розмноженні потомство ідентичне своїй єдиній
вихідній материнській формі, бо нові рослини утворюються шляхом мітозу.
Вегетативне розмноження – це альтернативний спосіб розмноження, який був
вироблений в процесі еволюції, коли в природі знадобилась одноманітність
популяцій.

Статеве розмноження і статевий процес. Статевим розмноженням називають
різні форми розмноження організмів, за яких новий організм розвивається звичайно
із зиготи, що утворюється в результаті злиття (сингамії) статевих клітин – гамет. При
статевому розмноженні утворюються гамети з перекомбінованими батьківськими
хромосомами. Сингамія генетично різних гамет призводить до виникнення
неідентичних особин, лише частково подібних до батьківських форм. При цьому
збільшується мінливість потомства, що сприяє природному відбору. Виникнення
статевого розмноження пов'язане з диференціацією гамет і розвитком сукупності
статевих ознак, які забезпечують статевий процес.

Статеве розмноження в більшості живих організмів стимулює розвиток
статевого диморфізму, однак у рослин він мало виражений. Стать таломних рослин
у переважній більшості визначають за статевими органами. У мохоподібних
вегетативне тіло здебільшого однакове і в жіночих, і в чоловічих особин. Проте в
деяких рослин, наприклад у маршанції (Marchantia polymorpha) на таломах
утворюються різної форми спеціальні підставки на ніжках: на жіночих особинах у
вигляді багатопроменевої зірки, на чоловічих – нагадують парасольку.

У дводомних рослин, наприклад у верби козячої (Salix caprea), диморфізм
виражений лише в різній будові тичинкових і маточкових квіток, зібраних у
сережки. Серед дводомних квіткових рослин статевий диморфізм добре виражений
у конопель (Cannabis sativa) – тичинкові особини мають коротші, ніж маточкові,
стебла, меншу кількість листків і більше луб’яних волокон. Статеве розмноження
характерне для всіх еукаріотів,  за винятком тих,  що повністю перейшли на
вегетативне розмноження. Так, у Європі елодея канадська розмножується лише
вегетативним шляхом, оскільки тут поширені лише особини з маточковими
квітками, а отже статевий процес неможливий. Статевий процес у типовій формі
полягає в копуляції чоловічої та жіночої гамет і утворенні зиготи. При цьому
зливаються цитоплазма і ядра гамет, однак хромосоми в злитих ядрах зберігають
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свою індивідуальність. Ядро зиготи містить подвійний (диплоїдний) набір
хромосом порівняно з одинарним (гаплоїдним) набором в ядрах гамет. Отже, злиття
ядер (запліднення) - найважливіший момент статевого процесу. Слід розрізняти
поняття статевий процес і статеве розмноження. При статевому процесі з двох
клітин (гамет) утворюється одна (зигота), тобто зменшується число клітин. Отже,
статевий процес - це злиття гамет. При статевому розмноженні число особин
даного виду, навпаки, збільшується за рахунок нових особин, що виникли в
результаті статевого процесу. Множинність статевого потомства забезпечується
множинністю гамет. Нові особини утворюються або безпосередньо із зигот, або з
їхніх похідних. Залежно від форми, відносної величини, рухомості гамет виділяють
різні типи статевого процесу: гологамія, ізогамія, гетерогамія, оогамія. Гологамія має
місце в найпростіших випадках у деяких одноклітинних водоростей, позбавлених
твердої оболонки (дуналієла), внаслідок чого можуть зливатись не спеціалізовані
гамети, а два цілих одноклітинних організми, котрі виступають як гамети і зовсім не
розрізняються зовні. Його можна спостерігати також у вольвокальних водоростей та
грибів. У більшості рослин формуються спеціалізовані статеві клітини в особливих
органах - гаметангіях. У нижчих рослин гаметангії, як і спорангії, представлені
однією клітиною, вміст якої ділиться і дає гамети. В останніх відсутня тверда
оболонка, тобто вони голі, часто мають джгутики. У деяких рослин в гаметангіях
утворюються гамети однакової форми і розміру, але з різними біохімічними та
фізіологічними властивостями. Такі гамети позначають як плюс- і мінус-гамети
(ізогамети), а статевий процес називається ізогамією (рис.123 А). Вона часто
зустрічається в одноклітинних водоростей (улотрикс, пандорина), деяких грибів
(чорна ніжка капусти). У водоростей плюс- і мінус-гамети вільно рухаються у воді
за допомогою джгутиків.

Рис. 123. Типи статевого процесу
(схема):

А – ізогамія,
Б – гетерогамія,
В – оогамія

У деяких водоростей та грибів утворюються рухомі гамети, різного розміру
(гетерогамети), а статевий процес називається гетерогамією (рис. 123 Б). Таким
способом розмножуються евдорина з вольвоксових, аломіцес з бластикладієвих.

Оогамія (рис. 123 В) – тип статевого процесу, при якому клітини зливаються,
утворюючи гамети, різко відмінні за розмірами, формою та поведінкою. Одна з
гамет – яйцеклітина, або жіноча гамета – нерухома, без джгутиків, великого розміру,
з великим запасом поживних речовин, друга, сперматозоон (сперматозоїд) –
чоловіча гамета –  маленька,  рухома,  із джгутиками,  великим ядром і незначною
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кількістю цитоплазми. В більшості насінних рослин чоловічі гамети втратили
джгутики, стали нерухомими і називаються сперміями.

Жіночі гаметангії, в яких утворюється яйцеклітина, в нижчих рослин
називають оогоніями, у вищих – архегоніями; чоловічі гаметангії в обох групах
рослин називають антеридіями. Оогамія властива всім вищим рослинам, багатьом
нижчим (фукусові водорості, вольвокс) і деяким грибам (ооміцети).

Оогамія є еволюційно просунутим статевим процесом, вона має ряд
біологічних переваг порівняно з іншими статевими процесами. Зокрема, велика
яйцеклітина забезпечує подальший розвиток зиготи за рахунок запасу поживних
речовин; нерухома яйцеклітина здатна запліднюватись всередині насінного зачатка;
збільшення числа чоловічих гамет підвищує ефективність статевого процесу, а
зменшення їхнього розміру забезпечує просування є дуже тонких плівках води в
наземних умовах.

Розглядаючи еволюцію статевого процесу, за вихідний тип будемо брати
ізогамію, далі йдуть гетерогамія та оогамія. Перехід від ізогамії до гетерогамії та
оогамії здійснювався, напевно, неодноразово в різних груп нижчих рослин.

Еволюційно пізнішою за всі типи статевого розмноження є його редукована
форма – партеногенез. Це дівоче розмноження, за якого яйцеклітина розвивається
без запліднення. Отже, партеногенез являє собою одностатеве розмноження, яке
виникає в процесі еволюції різностатевих форм. Значення партеногенезу полягає в
тому, що він забезпечує розмноження організмів навіть при рідких контактах
різностатевих особин (наприклад, на межі ареалу), а також дозволяє різко збільшити
чисельність потомства. Виникненню партеногенезу сприяє віддалена гібридизація
вихідних форм, котра супроводжується підвищенням життєздатності
партеногенетичних особин.

Партеногенез буває природний і штучний. Природний партеногенез
спостерігається в деяких рослин, наприклад у кульбаби (Taraxacum officinale).
Штучний партеногенез у грибів, водоростей, вищих рослин викликають дією
різних хімічних або фізичних факторів на незапліднену яйцеклітину.
Найпоширеніший серед насінних і спорових рослин константний {постійний)
партеногенез. У дводольних рослин партеногенез частіше пов'язаний з відсутністю
особин чоловічої статі, в однодольних – з дегенерацією тичинкових квіток,
відсутністю чи абортивністю пилку.

Отже, статеве розмноження – це вища форма розмноження, яка забезпечує
обмін спадковою інформацією між особинами всередині виду. Завдяки цьому
підвищується життєвість потомства та його здатність пристосовуватися до мінливих
умов зовнішнього середовища. При статевому розмноженні відбувається повне
поновлення організмів порівняно з батьківськими формами, і життя починається
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спочатку. Генетично різнорідне потомство має ширшу, ніж вихідні форми,
амплітуду пристосування до зовнішніх умов. Деякі потомки можуть жити навіть в
таких умовах, де батьківські форми загинули б. Весь вид стає більш стійким до
несприятливих факторів існування. Завдяки цьому види, що розмножуються
статевим шляхом, і перемогли у життєвій боротьбі за існування.
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Розділ 6
ЕКОЛОГІЧНІ ГРУПИ ТА ЖИТТЄВІ ФОРМИ РОСЛИН.

ВІКОВІ І СЕЗОННІ ЗМІНИ В РОСЛИН

Морфологічні особливості рослин, пов'язані з пристосуванням до умов середовища

Зовнішня та внутрішня будова рослин обумовлена в першу чергу функціями,
які виконують рослини в цілому та їх органи зокрема.  Крім того,  велику роль в
утворенні зовнішніх форм та внутрішніх структур рослин відіграють умови
середовища, в якому можна розрізнити багато компонентів, тісно пов'язаних між
собою. Взаємозв'язок організмів (у тому числі і рослин) з умовами середовища є
предметом вивчення окремої науки – екології.

Кожен з елементів середовища, який впливає на рослини, називають
екологічним фактором. Всю їх різноманітність можна об'єднати в дві групи:
біотичні (пов'язані з впливом живих організмів) та абіотичні (пов'язані з впливом
неживих компонентів середовища). В екології рослин до біотичних факторів
відносять: фітогенні (вплив одних рослин на інші), зоогенні (різноманітний вплив
тварин на рослини), антропогенні (всі форми впливу людини на рослини); до
абіотичних – кліматичні (світло, температура, вода, повітря), едафічні (сукупність
усіх властивостей ґрунту, тобто механічний і хімічний склад, фізичні властивості),
топографічні (особливості рельєфу).

Усі фактори тісно пов'язані між собою і утворюють єдине ціле – середовище.
Фактори впливають на рослини комплексно, але за певних умов один фактор може
стати основним, вирішальним і найбільше впливає на процес формоутворення. Від
цього вирішального фактора залежать пристосувальні реакції у рослин, які сприяли
виникненню спеціалізації у процесі тривалої адаптивної еволюції.

За відношенням рослин до основних факторів середовища виділяють
екологічні групи рослин. Найбільш значущими екологічними факторами, які
впливають на структуру рослин, є волога ґрунту і повітря, а також світло.

Екологічні групи рослин за вимогами до вологозабезпеченості. Звичайно
виділяють чотири головні екологічні групи рослин за цією ознакою – гідрофіти,
гігрофіти, мезофіти та ксерофіти.

Гідрофіти – рослини, які живуть у водоймах і по берегах річок та озер.
Повністю занурені у воду рослини називають гідатофітами (елодея, валіснерія,
кушир,  водяний жовтець).  У них дуже тонкі,  часто розсічені на нитковидні долі
листки (рис. 63), без кутикули. В тканинах багато міжклітинників, заповнених
повітрям. Характерною тканиною є аеренхіма, а в епідермі є фотосинтезуючі
хлоропласти; відсутні або редуковані механічні тканини та продихи.

Окрему перехідну групу утворюють аерогідатофіти – рослини з плаваючими
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на поверхні води листками (глечики жовті, латаття біле, ряска, сальвінія). У них, як і
у гідатофітів, багато заповнених повітрям міжклітинників. Специфікою їх є
численні продихи на верхньому боці листка і добре розвинута стовпчаста паренхіма
(рис. 18).

Мезофіти – рослини, що живуть в умовах достатнього зволоження ґрунту,
ймовірніше помірного. Займають проміжне положення між ксерофітами і
гігрофітами, оскільки часто буває важко відмежувати мезофіти від гігрофітів,
мезофіти від наступної групи – ксерофітів. Ця досить велика екологічна група
об'єднує майже всі культурні, типові лісові (липа, береза, ліщина, конвалія. яглиця,
копитняк) та лучні (тимофіївка, тонконіг лучний, конюшина лучна, королиця)
рослини. Вони не мають особливих пристосувань для збереження (затримання)
вологи.

Особливе місце серед мезофітів займають ефемери та ефемероїди. Це
трав'янисті рослини, які вегетують лише весною, коли у ґрунті багато вологи. З
настанням літньої посухи однорічники-ефемери повністю засихають, а у
багаторічників-ефемероїдів відмирають лише наземні органи, підземні ж (бульби,
цибулини, кореневища) залишаються живими.

Ксерофіти – рослини, які пристосувалися до недостатнього зволоження
ґрунту і повітря, тобто рослини посушливих місцезростань. Ці рослини мають три
типи пристосувань: для зменшення транспірації, посилення добування води та
створення її запасів на період довготривалої перерви у водопостачанні, а також
стійкість до тривалого в'янення.

Зменшення випаровування досягається утворенням у рослин дрібних листків
або навіть їх редукцією, розвитком товстої кутикули, товстими зовнішніми стінками
епідерми, розвитком воскового нальоту або густого опушення (рис. 124), загальною
склерифікацією, відсутністю (або невеликою кількістю) міжклітинників та
розміщенням продихів у заглибинах листка (в ямках-криптах).

Рис. 124. Частина поперечного зрізу через
листок пасльону (Solanum sр.) з гіллястими
волосками

Підвищена здатність ксерофітів добувати
воду пов'язана з будовою та
фізіологічними особливостями
кореневих систем. У багатьох із них
інтенсивно росте головний корінь, який
досягає вологого горизонту або навіть
ґрунтових вод, рясно розгалужується і
всмоктує глибинну воду. Так, у люцерни
румунської (Medicago falcata) корінь
досягає глибини 6-8 м, у верблюжої
колючки – 18-20 м.
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Рис. 125. Листкові сукуленти: 1 – алое (Аlое sр.),
2 – очиток (Sedum sp), З – агава (Аgave sр.),

4  – молодило (Sempervivum sр.)

У дернинних злаків (ковила, типчак),
а також у пшениці,  жита,  вівса
додаткові корені утворюють
розгалуження кількох порядків; вони
густо пронизують весь об’єм ґрунту в
межах кореневої системи, а отже
раціонально використовують всю
вологу. Деякі соковиті м'ясисті
рослини (кактуси, агава тощо)
пристосувались до живлення
короткочасними атмосферними
опадами, які змочують лише верхні
горизонти ґрунту. Коренева система
цих рослин поверхнева,
широкорозпростерта, часто утворена
численними тимчасовими
ефемерними додатковими коренями.

Самі ж рослини запасають цю воду в листках (листкові сукуленти) або стеблах
(стеблові сукуленти) і згодом економно її витрачають.До листкових сукулентів
належать алое (Аlое), агави (Agave), в нашій флорі – заяча капуста (Sedum
telephium), молодило (Sempervivum) та інші. Листки їх нагадують своєрідні водяні
резервуари, в яких накопичуються великі запаси води (рис. 125).

Рис. 126. Стебловий
сукулент – опунція

(Opuntia sр.)

До стеблових сукулентів належать кактуси, що зростають в
умовах кам'янистих пустель. їхні листки втратили свою
асиміляційну функцію і перетворились на колючки, а
стеблова частина м'ясиста і містить великий запас води (рис.
126).

Крім сукулентів, серед ксерофітів розрізняють
еуксерофіти і геміксерофіти. До перших відносять власне
ксерофіти, що характеризуються зниженою транспірацією,
особливо в години найбільшої сухості повітря. Вони мають
ряд пристосувань для обмеження випаровування. Серед них є
чимало склерофітів – рослин із дуже жорсткими листками,
покритими товстою кутикулою (різні види ковили). В групу
ксерофітів включають рослини, здатні існувати в посушливих
умoвах завдяки досить могутній кореневій системі, що
компенсує втрати води продихів.



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

168

Обидві групи нерізко розмежовані, мають ряд спільних рис, зокрема високий
осмотичний тиск.

Ксерофіти найбільш поширені в пустелях, степах, на сухих південних схилах
пагорбів та інших підвищень.

Виділяють ще кріофіти – рослини сухих і холодних місць (високогір'я), а
також психрофіти – рослини вологих і холодних місць (тундра).

Отже, пристосування рослин до умов вологозабезпечення свідчить, що
спеціалізація вищих рослин до фактору вологості проявляється як у морфологічній,
так і в анатомічній структурі рослин, що пов'язане також з їх фізіологічними
особливостями.

Екологічні групи рослин за вимогами до освітлення. Вимоги рослин до
освітленості визначають за показником світлового забезпечення. Цей показник
розраховується за відношенням освітленості у тому місці,  де живе рослина,  до
повної освітленості на відкритому місці. Для кожної рослини можна визначити
середнє, мінімальне та максимальне значення світлового забезпечення.

За вимогою до освітленості розрізняють три основні екологічні групи рослин.
Світлолюбні, світлові, або геліофіти – це рослини, які зростають на

незатінених місцях, тобто при повному освітленні, і мають незначну світлову
амплітуду. Це представники рослинного покриву степів, пустель, тундр, гірських
вершин. Найвищої продуктивності фотосинтезу вони досягають при повному
освітленні, мають інтенсивне дихання. Часто геліофіти водночас є ксерофітами і
мають ксероморфні ознаки. У них добре розвинуті стовпчаста паренхіма (інколи
навіть з обох боків листка) та механічні тканини, епідерма представлена дрібними
тонкостінними клітинами, досить багато продихів, утворюється товста кутикула. Є
в геліофітів також низка морфологічних ознак (особливо в будові листків), що
співпадає в багатьох випадках з ознаками ксерофітів, розглянутих вище. Для ряду
геліофітів, зокрема тих, що зростають у гірських районах, характерні приземисті
форми, які навіть утворюють подушки.

Тіневитривалі, або факультативні геліофіти – це рослини які можуть існувати
при повному сонячному освітленні, але переносять і деяке затінення. Сюди
відносяться багато рослин лук і лісових галявин, деякі степові види.

Тіньові, або сціофіти, умброфіти –  це рослини,  що ніколи не ростуть на
відкритих місцях. До цієї екологічної групи входять рослини нижчих ярусів лісу. В
дібровних лісах це так зване широкотрав'я. Часто рослини мають кволі бліді стебла,
сланкі або повзучі столони. У тропічних лісах у них формуються специфічні форми
– ліани та епіфіти. Найбільша інтенсивність фотосинтезу у епіфітів відбувається при
малому освітленні; інтенсивність дихання значно нижча, ніж у геліофітів.

Всі ці екологічні групи чітко не розмежовані. Навіть один і той же вид може
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виявляти різні вимоги до світла в різних кліматичних або ґрунтових умовах і навіть
протягом життя одного індивідууму. Більше того, у межах крони одного дерева
можна побачити світлові та тіньові листки, що відрізняються анатомічно і
морфологічно.

Екологічні групи рослин за вимогами до родючості ґрунту. Ґрунт як субстрат
може мати різну кількість мінеральних речовин, потрібних рослинам. В залежності
від потреб живлення розрізняють рослини еутрофні, мезотрофні та оліготрофні.

Еутрофні рослини, або еутрофи – рослини, дуже вимогливі до поживних
речовин, поширені на багатих мінеральними солями ґрунтах. Типові еутрофні
рослини зустрічаються в дібровних лісах (яглиця), на низинних болотах.

Мезотрофні рослини, або мезотрофи – середньовимогливі до поживних
речовин, зростають на середніх за родючістю ґрунтах. Такими є багато лісових
трав'янистих рослин (наприклад, квасениця звичайна, різні грушанки тощо).

Оліготрофні рослини, або оліготрофи – маловимогливі до поживних
речовин, можуть зростати навіть на дуже бідних ґрунтах. Поширені на сфагнових
болотах (журавлина, багно) та в сухих соснових лісах (верес). У них чітко виражені
ксероморфні ознаки.

Розглянуті екологічні групи чітко не розмежовані, але у них можна
відзначити загальні пристосувальні тенденції. З погіршенням умов росту, як і у
ксерофітів, у цих екологічних групах розвиток іде в напрямку зменшення листків
(дрібнолистість) та клітин (дрібноклітинність).

А тепер з'ясуємо, як розподіляються рослини за потребою в тих чи інших
макроелементах, котрі відіграють велику роль в життєдіяльності рослин.

Відомо, що потреба різних видів рослин до вмісту в ґрунті мінералізованого
азоту різна. Рослини, які вимагають для нормального росту і розвитку дуже великої
концентрації азоту в ґрунті, належать до азотолюбів, або нітрофілів (кропива
дводомна, малина, хміль).

За потребою до концентрації кальцію в ґрунті рослини ділять на три групи:
кальцефіли, кальцефоби та індиферентні до цього чинника.

Кальцефіли віддають перевагу ґрунтам, багатим на вапно (венерин
черевичок, дуб пухнастий, гісоп крейдяний), кальцефоби, навпаки, не ростуть на
ґрунтах з високим вмістом вапна (сфагнові мохи, мичка, росичка, журавлина), а
індиферентні байдужі до вмісту вапна у ґрунті (роман напівфарбувальний) і можуть
займати будь-які місцезростання.

За реакцією на кислотність ґрунту (рН) також виділяють три групи рослин:
ацидофіли, базифіли та індиферентні.

Ацидофіли (мичка, щавель кислий, журавлина) частіше зустрічаються і
краще розвиваються на кислих ґрунтах, базифіли (мати-й-мачуха) віддають
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перевагу нейтральним, слабколужним ґрунтам, індиферентні (костриця овеча)
можуть нормально розвиватися за будь-якої кислотності ґрунту.

Багато видів рослин здатні рости в широких межах рН,  проте їх розміри і
біомаса варіюють при різній кислотності ґрунту.

Засоленість ґрунту, тобто вміст у ньому деяких легкорозчинних солей, також
впливає на ріст і розвиток рослин.  За реакцією на рівень засолення ґрунту
виділяють такі групи рослин: галофіти та глікофіти.

Галофіти добре переносять засолення, зростають на дуже засолених ґрунтах,
морських узбережжях. У зв'язку з високою концентрацією ґрунтових розчинів ці
рослини відчувають нестачу вологи і тому набувають властивостей ксерофітів. У
деяких з них виробилися такі ж пристосування, як у сукулентів, тобто вони мають
товсті великі (солонець європейський) або дрібні (тамарикс) соковиті листки.

Глікофіти зростають лише на незасолених ґрунтах, оскільки навіть при
слабкому засоленні їх ріст різко пригнічується і рослини гинуть. До цієї групи
відносять рослини тундр, луків, боліт, лісів, більшість польових культур.

Залежно від морфолого-структурних і фізіологічних особливостей, а також
шляхів і механізмів адаптації до засолення субстрату розрізняють три групи
галофітів.

Еугалофіти (солянки) – рослини, які у зв'язку з високою солестійкістю
цитоплазми, здатні поглинати і нагромаджувати без істотної шкоди для клітин
великі кількості солей (до 50% від маси золи). Це види родів Salsola, Suaeda,
Kalidium.

Криногалофіти (солевидільні галофіти) – група рослин, здатна виділяти
назовні велику кількість поглинутих солей у вигляді концентрованого розчину
через особливі сольові залозки: кермек (Limonium), тамарикс (Таmагіх) та інші.

Глікофіти (соленепроникні галофіти) – ксероморфні види степів,
напівпустель, коренева система яких мало проникна для солей завдяки
особливостям мембран кореневих волосків і нагромадженню у вегетативних
органах великої кількості органічних кислот,  цукрів тощо. Слід мати на увазі,  що
різкої межі між галофітами, і глікофітами провести не можна, а отже, існують усі
перехідні форми від однієї групи до іншої.

Пристосування рослин до гетеротрофного живлення. Деякі рослини на дуже
бідних, вилужених луках, на сфагнових торфових болотах потребують додаткового
живлення. Ці рослини використовують не лише мінеральні, але й органічні
речовини субстрату. Завдяки симбіозу з грибами або бактеріями симбіотрофні
рослини одержують додаткове азотне живлення. Зеленими мікоризними
рослинами є більшість дерев, лучні та болотні трави, що зростають в наших широтах
(зокрема дуб, сосни, орхідеї та інші).
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Рис. 127. Квіткові сапрофіти:
1 – орхідея-гніздівка (Neottia nidus-avis),
2 – під’ялинник (Hypopitus monotropa).

Рис. 128. Росичка:
1 – загальний вигляд рослини, 2-4 –
листки з розправленими і загнутими

залозистими волосками, 5 – залозистий
волосок на поздовжньому зрізі

Серед мікоризних є не лише зелені
фототрофи, але й безбарвні, рожеві або бурі
рослини. Це – сапрофіти (рис. 127), що
втратили здатність до фотосинтезу і перейшли
до живлення лише за рахунок гриба-
симбіонта (орхідеї гніздівка та кораль-ковець,
під'ялинник звичайний).

Ціла група рослин-паразитів
пристосувалась до життя на інших квіткових
рослинах – автотрофах і повністю живиться за
їх рахунок. Такими повними паразитами є
вовчки (Orobanche – на коренях соняшника та
інших рослин), петрів хрест (Lаthraea
squamaria – на коренях ліщини), ПОВИТИЦЯ

(Cuscuta – на стеблах конюшини, люцерни,
кропиви, верби тощо). Їх пагони не мають
хлорофілу, листки перетворюються на дрібні
безбарвні луски, а корені – на присоски, що
висмоктують потрібні паразитам речовини з
тканин рослини-господаря. Рослини-
напівпаразити теж мають корені-присоски, що
проникають в тканини коренів або гілок
рослин-господарів, але самі зелені і можуть
здійснювати фотосинтез. До напівпаразитів
відносяться численні представники родини
ранникових (перестріч, дзвінець, очанка тощо)
та омела (Viscum  album),  що селиться на
осокорах, кленах та інших деревах.

Рослинами-гетеротрофами є комахоїдні
рослини, або рослини-хижаки. Це близько 450
видів із родин росичкових, непентесових,
сарраценієвих, цефалотових, пухирникових. У
них формуються спеціальні ловчі утвори для
захоплювання комах з наступним їх
перетравлюванням. Так, росичка (Drosera
rotundifolia), поширена на бідних ґрунтах,
одержує за рахунок дрібних комах додаткове
азотне живлення.
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Ловчим апаратом у неї є листки, вкриті червоними залозистими волосками (рис.
128), що виділяють липкий секрет, схожий на краплі роси (до нього і
приклеюються комахи, коли сідають на пластинку листка), а також кислоти і
протеолітичні ферменти, за допомогою яких "здобич" розщеплюється на легко
засвоювані органічні сполуки.

У стоячих водоймах у нас зустрічається комахоїдна рослина пухирник
(Utricularia vulgaris) з дуже розсіченими підводними листками. Частина листка у
нього перетворена на маленькі пухирці, що містять клапани, які відкриваються
лише всередину,  тобто "працюють"  лише на вхід.  Пухирці заповнені рідиною з
ферментами,  завдяки чому й перетравлюються дафнії,  котрі потрапили в цю
своєрідну пастку.

Життєві форми рослин

Проявом пристосування до умов середовища можна вважати життєві форми
рослин. Під життєвою формою (інша назва – біоморфа, екобіоморфа) розуміють
своєрідний габітус рослини, якого вона набуває в результаті росту і який історично
склався в процесі пристосування до певних ґрунтово-кліматичних і ценотичних
умов.  Отже,  життєва форма –  це зовнішній вигляд рослини,  її структура,  яка
знаходиться в гармонії з зовнішнім середовищем впродовж всього її життя.  В
процесі адаптивної еволюції сформувались різноманітні життєві форми рослин.
Розвиток тієї або іншої життєвої форми (або групи життєвих форм) відбувається на
засадах конвергенції та паралелізму, завдяки чому в рослин, що належать до різних
родин і навіть класів, унаслідок їхнього пристосування до однакових умов
існування виникають подібні життєві форми зі схожими характерними рисами.

Класифікація життєвих форм базується на структурі вегетативних органів і
відображає паралельні та конвергентні шляхи екологічної еволюції рослин. Існують
різні класифікації життєвих форм рослин, що пояснюється різними принципами
виділення цих форм. Особливо широке застосування знайшла класифікація
життєвих форм, розроблена на початку XX століття датським ботаніком К.
Раункієром. Із всієї сукупності ознак життєвих форм він виділив одну, яка
характеризує пристосування рослин до перенесення холодної або сухої пори року
розміщення бруньок відновлення на рослині по відношенню до рівня субстрату і
снігового покриву.

Згідно з цією класифікацією виділяють п'ять типів життєвих форм рослин
(рис. 129): фанерофіти (Рh), хамефіти (Сh), гемікриптофіти (Нк), криптофіти (К) і
терофіти (Тh).

Фанерофіти (від грецького phaneros – явний, рhyton – рослина) – порівняно
великі рослини, у яких бруньки відновлення знаходяться високо над ґрунтом і
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захищені лусками (дерева, чагарники). Поміж них К. Раункієр виділив по висоті:
мега-, мезо-, мікро- і нанофанерофіти.

Рис. 129. Життєві форми за К. Раункієром (схема):
1 – фанерофіти (1а – тополя, 1б – омела), 2 -хамефіти (2а – брусниця, 2б – чорниця, 2в – барвінок), 3
– гемікриптофіти (3а – кульбаба – розетковий стрижнекореневий гемікриптофіт. 3б – види
жовтецю, 3а – кущовий злак, Зг – вербозілля лучне – довгопагоновий протогемікриптофіт), 4 –
геофіти (4а – анемона – кореневищний, 4в – тюльпан – цибулевий), 5 –- терофіти (5а –
максамосійка, 5б – насінина із зародком). Зверху: чорним показано зимуючі бруньки відновлення
(пунктиром – лінія їх розміщення)

Хамефіти (від гр. chamai – на землі) – низькорослі рослини, у яких бруньки
відновлення розташовані на відстані не більше 20-30 см від поверхні ґрунту, а тому
часто зимують під снігом (чагарнички, напівчагарнички, напівчагарники, рослини-
подушки, багато сланких форм). Такі життєві форми мають брусниця, барвінок,
чорниця, журавлина тощо. В напівчагарників і напівчагарничків верхні частини
пагонів щорічно відмирають, а нижні залишаються багаторічними.



Ю.О. Войтюк, Л.Ф. Кучерява, В.А. Баданіна, О.В. Брайон. Морфологія рослин з основами анатомії та цитоембріології

174

Гемікриптофіти (від гр.  hemi  –  напів,  кгурtоs  –  таємний,  прихований)  –
багаторічні трави, у яких надземні органи наприкінці вегетації відмирають, а
бруньки відновлення розвиваються на живих підземних органах і розміщені на
ґрунті або занурені в підстилку з листя та гілок (кульбаба, жовтець, вербозілля
звичайне тощо).

Криптофіти – багаторічні рослини, у яких бруньки відновлення знаходяться
у ґрунті (геофіти) або під водою (гідрофіти). Такими є тюльпан, ряст, стрілолист,
латаття та інші.

Терофіти – це однорічники, які не утворюють бруньок відновлення, бо
відмирають повністю наприкінці вегетації. Несприятливий період переживають у
вигляді плодів і насіння (наприклад, лобода біла, мак-самосійка, чорнобривці
тощо).

Кожен із названих типів життєвих форм Раункієр поділяв на категорії за
різними ознаками.

Досить близькою до класифікації Раункієра є еколого-морфологічна
класифікація життєвих форм рослин, які виділяють за формами росту і тривалістю
життя вегетативних органів. За цією класифікацією розрізняють, деревні (дерева,
чагарники, чагарнички), трав'янисті (багаторічні, дворічні та однорічні трави),
напівдеревні (напівчагарники, напівчагарнички) рослини (рис. 130).

Рис. 130. Деревні та трав'янисті життєві форми, співвідношення багаторічних та відмираючих
частин (схема):

1 – дерево, 2 - чагарник, 3 – чагарничок, 4 – напівчагадничок, 5 – довгопагонова трава.
Багаторічні частини показано чорним, ті, що відмерли раніше, – подвійним пунктиром, відмираючі
в цьому році –  пунктиром,  цифрами з індексами позначено приблизний вік окремих скелетних
осей та їх систем
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Кожну з цих груп далі можна поділяти за напрямком і характером росту пагонів
(прямостоячі, сланкі, повзучі дерева, чагарники, трави; деревні та трав'янисті ліани),
за характером підземних органів (каудексові, цибулинні, кореневищні, бульбові),
характером живлення (автотрофні, симбіотрофні, паразитні, напівпаразитні,
комахоїдні) та іншими ознаками.

Деревні рослини мають багаторічні скелетні пагони, на яких розміщені
бруньки відновлення. У типових дерев протягом усього життя є один стовбур, який
живе стільки ж,  як і все дерево вцілому –  десятки і навіть тисячі років.  Сплячі
бруньки дають нові стебла (пневу поросль) лише при загибелі головного стебла
(стовбура).

Дерева мають різноманітні життєві форми. Основна форма дерева –
прямостояча. Однак є дерева зі сланким стовбуром – сланці (кедровий сланник,
сосна-жереп), а також з лазячими або виткими стовбурами – деревовидні ліани.
Такої форми дерева набувають в крайніх (екстремальних) для них умовах – на
верхній межі лісу в горах, на межі ареалу, де у дерев утворюються додаткові корені
на стовбурах та гілках (як у сланців) або вусики, гачечки (як у ліан). Прямостоячі
дерева можуть мати пірамідальну, зонтиковидну, прапоровидну, округлу форму
крони або таку, що утворена лише великими листками (як у пальм і саговників). В
останньому випадку такі дерева називають розетковими. Стовбур дерева, може
набувати специфічних форм, як у пляшкових дерев, де паренхіматичні тканини
запасають воду на період засухи (рис.131).

Рис.131. Пляшкове дерево
(Brachychiton sp.)

Чагарники відрізняються від дерев наявністю
кількох або багатьох стовбурів, які змінюють один
одного. Спочатку росте головний пагін (як невелике
дерево), але на третьому-десятому році життя із
сплячих бруньок основи стовбура розвиваються нові
пагони, котрі часто по висоті переганяють
материнський пагін, а потім поступово змінюють один
одного. Кожен стовбур чагарнику живе досить довго –

20-40  років з відхиленням в той чи інший бік
(наприклад,  у малини він живе два роки,  у бузку і
жовтої акації – 60 років), а в цілому тривалість життя
чагарників може досягати кількох сотень років. Серед
чагарників, як і серед дерев, є прямостоячі, сланкі,
сукулентні, ліановидні форми.

Чагарнички – це чагарники в мініатюрі,
заввишки в середньому 10-30 см (не більше за 50 см).
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Спосіб галуження в них такий же, як в чагарників, але вони низькорослі, мають
слабо виражене вторинне потовщення і меншу тривалість життя окремих скелетних
осей (лише 5-10 років, хоч загальний вік особини може досягати сотень років).
Деякі з чагарничків мають довгі кореневища (журавлина,  чорниця,  брусниця та
інші). Більшість з них, як відзначалось раніше, є типовими ксерофітними
оліготрофами, які утворюють чагарничковий ярус на болотах, у лісах, тундрах,
часто разом з травами та мохами (багно звичайне, журавлина, андромеда, чорниця,
брусниця, буяхи). В тундрах та високогір'ях вони приймають сланку або
подушковидну форму. У чагарничків щорічно відмирає невелика частина
пагонової системи у зв'язку з цвітінням та плодоношенням.

Рис. 132 Напівчагарничок (схема).
Чорним показані багаторічні
частини осей

Напівчагарники та напівчагарнички мають
частково дерев'янисті, частково трав'янисті надземні
пагони. Верхня частина пагона в них відмирає
щорічно, а нижня залишається і несе бруньки
відновлення (рис 132).  Із цих бруньок щорічно
розвиваються нові пагони з квітками, які формуються
за типом чагарнику, але тривалість життя скелетних
осей 5-8 років. Щороку напівчагарники втрачають
після цвітіння до 3/4 загальної висоти пагонів. Вони
розрізняються за загальними розмірами та за
величиною багаторічних частин. В екстремальних
умовах існування ці рослини утворюють
подушковидні форми. Напівчагарники та
напівчагарнички панують у рослинному покриві
степів, напівпустель, високогір'їв (наприклад,
численні види полинів і солянок, деякі види
лаванди, шавлії, чебрецю тощо).

Трав'янисті рослини відрізняються коротким (лише один вегетаційний сезон)
періодом життя надземних прямостоячих пагонів. Здебільшого після цвітіння і
плодоношення вони відмирають до основи. Скелетні багаторічні пагони або
багаторічні частини цих пагонів з бруньками відновлення завжди підземні або
приземні, тобто розташовані в ґрунті, підстилці або притиснуті до ґрунту.

Серед трав'янистих рослин переважають багаторічні трави, які мають ряд
життєвих форм, що класифікуються за характером підземних багаторічних органів.
Серед них виділяють:
§ стрижнекореневі (каудексові) рослини, які мають добре розвинутий головний
корінь, що проникає на різну глибину, часто запасає поживні речовини, у верхній
частині звичайно переходить у каудекс. Якщо каудекс не розгалужений – це
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одноголові, якщо розгалужений – багатоголові стрижневі рослини (конюшина
гірська, полин звичайний, волошка лучна та ін);
§ китицекореневі рослини, які характеризуються численними китицевидно
зібраними на короткому вертикальному кореневищі додатковими коренями.
Головний корінь у них відсутній. Прикладом таких рослин є подорожник великий
(Plantago major), жовтець повзучий (Ranunculus repens) тощо;
§ короткокореневищні рослини мають кореневища з дуже короткими
міжвузлями, від яких відходять додаткові корені; головний корінь відсутній. Такі
кореневища є у півників (Іris), купини (Рolygonatum), гравілату (Geum) та інших. Вік
живої частини кореневища може досягати 20 і більше років (купина). Кореневища
найчастіше епігеогенні, тобто формуються у процесі поступового перетворення
осей надземних фотофільних пагонів у підземні внаслідок їх засипання та
втягування в ґрунт;
§ довгокоревищні рослини утворюють кореневища з довгими міжвузлями,
найчастіше гіпогеогенні, тобто у складі кореневища залишаються лише ті ділянки
пагона, які ніколи не росли надземно. Тривалість життя окремих приростів
кореневища 1,5-2 роки, у пирію повзучого (Elytrigia repens) – до 10 років; у веснівки
дволистої (Majanthemum bifolium) корені, як і у двох попередніх груп, тільки
додаткові;
§ дернинні рослини мають короткі кореневища, але у результаті інтенсивного
галуження і розвитку кореневої системи з додаткових коренів утворюється
нещільна (тимофіївка, тонконіг лучний, костриця лучна, лисохвіст лучний) або
щільна (щучник, ковила, мичка, типчак) дернина;
§ цибулинні рослини мають підземні органи у вигляді цибулин з додатковими
коренями (тюльпан, лілія, нарцис тощо). У деяких з них цибулина існує 1-2 роки і
швидко руйнується, замінюючись молодими цибулинами. Такі рослини називають
вегетативними мало- або однорічниками;
§ бульбові утворюють бульби різного походження: кореневі (зозулинець,
морошка, любка), столонні (картопля), стеблові (цикламен, кольрабі). Корені у них
лише додаткові. Серед них є малорічники (картопля);
§ наземно-повзучі та наземно-столонні рослини мають плагіотропні повзучі
пагони (розхідник, вербозілля лучне) або столони (костяниця, суниця).

Рослини з різними життєвими формами пристосовані до життя в різних
рослинних угрупованнях. Так, для лісових угруповань характерні кореневищні,
столонні та повзучі трави, для степів – щільнодернинні та стрижнекореневі.

Розглядаючи багаторічні трави, відзначимо, що серед них розрізняють
вегетативно нерухливі, або вегетативно малорухливі та вегетативно рухливі форми.
До перших належать стрижнекореневі, китицекореневі, дернинні, цибулинні,
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частково короткокореневищні та бульбові трави, до других – довгокореневищні,
наземно-повзучі, наземно-столонні, частково короткокореневищні і бульбові. Вік
кожного приросту кореневищ, бульб, цибулин, столонів у багаторічних трав
коливається у широких межах – від одного сезону до кількох десятків років.
Загальна ж тривалість життя вегетативно рухливої особини значно більша; зокрема
у деяких стрижнекореневих і щільнодернинних трав може досягати 200 і більше
років.

Однорічні трави не мають багаторічних підземних органів і гинуть після
утворення насіння. Деякі однорічники (грицики, фіалка польова) можуть прорости
і у вигляді проростків перезимувати та продовжити свій розвиток на наступний рік.
Цілий ряд добре відомих культурних рослин (пшениця, жито) та супроводжуючі їх
бур'яни мають такий же цикл розвитку, як грицики (Capsella bursa-pastoris). Для
ініціювання їхнього розвитку необхідна тимчаcова дія низьких температур, тому їх
називають озимими А загалом всі однорічники переживають несприятливий період
у вигляді насіння.

Особливе місце серед однорічників займають ефемери. Це рослини з дуже
коротким періодом розвитку, весь життєвий цикл яких проходить весною за кілька
тижнів (від двох до восьми).  Така життєва форма характерна для пустель та
напівпустель. В Україні зростають такі ефемери, як веснянка весняна (Erophyla
verna),  мишачий хвіст малий (Мyosurus  minimus),  фіалка Лавренка (Viola
lavrenkoana).

Близькою до розглянутої є класифікація життєвих форм, розроблена
російським вченим І.Г. Серебряковим. В основу цієї класифікації покладено ознаку
тривалості життя всієї рослини та її скелетних осей, котра найчіткіше відбиває
вплив зовнішніх умов на морфогенез і ріст рослин. Всі рослини І.Г. Серебряков
поділив на чотири відділи життєвих форм з наступним співвідношенням між ними
та їх окремими типами.  В ній він розглядає трави –  наземні та водні,  а серед
наземних – полікарпіки та монокарпіки.
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До полікарпічних відносять трави, які протягом життя неодноразово цвітуть і
плодоносять, до монокарпічних – трави, які цвітуть і плодоносять на першому або
другому (як озимі) році життя і одразу після плодоношення гинуть. (Особливо
коротка тривалість життя у монокарпіків-ефемерів.) Полікарпіками є більшість
наземних трав'янистих рослин, однак серед багаторічників є і монокарпіки, які
кілька років живуть у вигляді розетки, зацвітають і після плодоношення гинуть
(кмин, дягель, ферула).


