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В огляді наведено аналіз сучасних літературних даних про репродуктивні про
цеси у голонасінних рослин, а саме, розвиток гаметофітів, запилення та запліднен
ня. Підкреслюються особливості перебігу цих процесів у різних класах голонасін
них, відмінності й подібність із відповідними процесами у покритонасінних. Показа
но, що розвиток чоловічого і жіночого гаметофітів відбувається за спільною схе
мою. Глибокі пристосування до зоофілії виявлені у саговникових і гнетових, вони 
підтверджені також палеонтологічними даними про існування зоофілії у викопних 
голонасінних. Анемофілія у Ginkgo і хвойних характеризується високо спеціалізо
ваними механізмами запилення. Проникнення чоловічого гаметофіту до жіночого 
після запилення (постполінаційна фаза репродуктивного циклу) характеризується 
значним різноманіттям, як і процес запліднення. Описані факти підтверджують, що 
відмінності між класами голонасінних порівнянні з відмінностями між голонасінни
ми та покритонасіннними рослинами. З іншого боку, між усіма класами насінних 
рослин існують вагомі спільні пристосувальні риси, пов’язані із насіннєвим розмно
женням. Для гнетових притаманні найбільш специфічні репродуктивні процеси, зо
крема, тетраспоричний жіночий гаметофіт, відсутність архегоніїв та диференці
йованих яйцеклітин, „подвійне запліднення”. 

Ключові слова: голонасінні, гаметофіти, запилення, запліднення, пилкове 
зерно, насінний зачаток, анемофілія, зоофілія, постполіна
ційна фаза.

ВСТУП
Сучасні голонасінні є дуже гетерогенною групою рослин, яка являє собою су

купність кількох древніх філогенетичних гілок, походження та родинні зв’язки яких 
ще до кінця не з’ясовані, як і ступінь їхньої спорідненості з покритонасінними [1, 28, 
41, 59]. Аналіз викопних решток рослин і сучасні молекулярногенетичні досліджен
ня вказують на те, що голонасінні разом із покритонасінними рослинами формують 
монофілетичну групу [66], яка відповідає відділу Spermatophyta. Таким чином, термін 
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“голонасінні”, або „Gymnospermае” зараз має лише описове значення і використо
вується для відокремлення чотирьох сучасних класів неквіткових насінних рослин 
від класу покритонасінних. 

Представники сучасних класів голонасінних (Cycadopsida, Ginkgoоpsida, Pi
nop sida та Gnetopsida) значно відрізняються між собою як за будовою вегетатив
них органів, так і за особливостями репродуктивних структур [3, 13, 15, 41]. Сучас
ні голонасінні рослини об’єднують 1026 видів: три “нехвойні” групи налічують: 310 
видів Cycadopsida, об’єднаних у 10 родів, один існуючий вид Ginkgoоpsida та 80–
100 видів Gnetopsida із трьох родів [24]. За даними Farjon [30], існує близько 615 
видів хвойних, об’єднаних у 70 родів. У той час, як у покритонасінних рослин де
тально описана морфологічна різноманітність репродуктивних структур, а вивчен
ням процесів розвитку спор, гаметофітів, статевого процесу та запилення займа
ються окремі науки – ембріологія й антекологія, для голонасінних відомо значно 
менше фактів з репродуктивної біології, які встановлені лише для небагатьох 
представників [4, 5, 88]. Останнім часом з’явилося багато нових даних про способи 
і механізми запилення, розвиток чоловічого та жіночого гаметофітів після запилен
ня й особливості статевого процесу в різноманітних голонасінних рослин. Ці дані 
подекуди суперечать традиційним уявленням про основні напрями еволюції на
сінних рослин і можуть у майбутньому призвести до перегляду поглядів на похо
дження квітки та квіткових рослин [35, 37]. 

У нашій роботі представлений огляд сучасних даних про ембріологічні проце
си в різних групах голонасінних рослин, від запилення до запліднення. Аналізують
ся також деякі давно встановлені факти, які не відображені у вітчизняній літерату
рі. Наведені стисло факти зовнішньої морфології стробілів відображують відмін
ності між класами насінних рослин і адаптації до механізму запилення. 

1. ЗАГАЛЬНІ ОСОБЛИВОСТІ ПРОЦЕСІВ СПОРОГЕНЕЗУ, 
 ГАМЕТОФІТОГЕНЕЗУ ТА ЗАПИЛЕННЯ У ГОЛОНАСІННИХ
Стробіли сучасних голонасінних одностатеві (у гнетових іноді функціонально 

одностатеві), часто формують різноманітні за морфологією зібрання. Спорангії го
лонасінних, як і покритонасінних, – це евспорангії з багатошаровою стінкою, вну
трішній шар якої, тапетум, бере участь у живленні мікроспор і формуванні зовніш
ньої оболонки мікроспори. За даними H. Singh [72], у зрілому мікроспорангії голо
насінних рослин стінки клітин епідермісу потовщуються (за винятком клітин, роз
міщених по лінії розкривання), а в Gnetum, Cephalotaxus, Pilgerodendron і Cupres
sus у клітинах епідермісу також формуються фіброзні потовщення. Автор трактує 
такий потовщений епідерміс як екзотецій. У всіх вивчених нами видів із родин Cu
pressaceae s. l., Cephalotaxaceae, Taxaceae та Ephedraceae стінка зрілого мікроспо
рангія також представлена лише екзотецієм [10, 12]. Можливим винятком серед 
усіх голонасінних є Ginkgo, в мікроспорангіях якого потовщення стінок і фор му
вання фіброзних потовщень спостерігається в клітинах 1–3 субепідермальних ша
рів, тобто формується ендотецій, як у всіх покритонасінних рослин [72], де він зде
більшого одношаровий, але іноді нерегулярнодвошаровий або багатошаровий 
[2]. В Gnetum стінка мікроспорангія містить лише екзотецій і двошаровий тапетум. 
Мікроспорангії Ephedra та Welwitschia розкриваються порами. У більшості голона
сінних мікроспорогенез відбувається симультанно, але у Taxus brevifolia описаний 
сукцесивний тип формування мікроспор [18].
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Після розкривання мікроспорангія з нього висипаються пилкові зерна, вкриті 
двошаровою оболонкою з екзини та інтини. У різних видів голонасінних чоловічий 
гаметофіт у пилкових зернах знаходиться на різних стадіях розвитку. На відміну від 
покритонасінних рослин, у яких пилкові зерна завжди являють собою 2–3клітинні 
чоловічі гаметофіти, у деяких голонасінних пилкові зерна одноклітинні (Taxaceae, 
Juniperus). Чоловічі гамети ніколи не формуються в пилковому зерні до виліту із 
спорангію, як у покритонасінних з триклітинним пилком. Розвиток чоловічого гаме
тофіту голонасінних завжди завершується екзоспорично або й увесь відбувається 
екзоспорично.

Чоловічий гаметофіт голонасінних формується в результаті кількох мітотичних 
поділів, частина з яких відбувається вже після запилення, на нуцелусі насінного за
чатка. Кількість поділів і клітин, що формуються у процесі розвитку чоловічого гаме
тофіту голонасінних, різняться, але він відбувається за спільною схемою (рис. 1). 
Існують різні підходи до термінології клітин чоловічого гаметофіта голонасінних, іно
ді одна назва використовується для різних клітин. Ми наводимо узагальнені назви 
та визначення згідно з найбільш поширеними та сучасними поглядами на процес 
формування чоловічого гаметофіту голонасінних (у дужках наведено інші поширені 
відповідники назв цих клітин, які, на нашу думку, є не зовсім коректними) [32, 72, 74].

Мікроспора (ембріональна клітина) – це перша клітина гаметофітної генера
ції, яка формується в мікроспорангії у результаті мейотичного поділу мікроспоро
цита (рис. 1, 2, А–В). Проталіальні клітини – невеликі стерильні клітини, які ви
никають у результаті послідовного поділу мікроспори (перша проталіальна кліти
на) та її похідної (друга проталіальна клітина) (рис. 1, 2, Г–Ж). Центральна кліти
на (меристематична ініціаль, ембріональна клітина) – крупна клітина, яка форму
ється після першого поділу мікроспори в деяких родинах голонасінних (Ginkgo aceae, 
Podocarpaceae, Araucariaceae, Pinaceae, Ephedraceae). Антеридіальна ініціаль 
(меристематична ініціаль) – клітина, яка формується в результаті поділу централь
ної клітини або мікроспори (у таксонів, які мають одну проталіальну клітину). Ця 
клітина є першою в ряду формування спермія. Антеридіальна клітина (сперма
тогенна клітина, генеративна клітина) – формується в результаті поділу анте
ридіальної ініціалі (у більшості голонасінних) або мікроспори (Taxaceaе, Cepha
lotaxaceaе, Gnetum, Welwitschia). Клітина-трубка (гаусторіальна, сифоногенна 
клі тина) – є похідною антеридіальної ініціалі (рис. 2, З, І) і формує пилкову трубку 
після потрапляння пилкового зерна на нуцелус насінного зачатка. Стерильна клі
тина (стебельцева клітина, базальна клітина, клітинаніжка) є стерильною похідною 
антеридіальної клітини. У деяких видів роду Ephedra формується не клітина, а ядро 
стерильної клітини (рис. 2, К, Л). Генеративна клітина (сперматогенна клітина, 
клітинатіло) – фертильна похідна антеридіальної клітини. Ця клітина безпосеред
ньо формує чоловічі гамети. 

Чоловічі гамети голонасінних – це багатоджгутикові сперматозоїди (Cycadop
sida і Ginkgoopsida), сперміїклітини (Cupressaceae) або сперміїядра (Podocar
paceae, Araucariaceae, Pinaceae, Taxaceaе, Cephalotaxaceaе, Ephedraceae, Gneta
ceae, Welwitschiaceae), які розташовуються поряд у цитоплазмі генеративної кліти
ни, яка іноді розглядається як двоядерний спермій [15].  

На час пилення пилкове зерно голонасінних містить різну кількість клітин: од
ноклітинні зерна є у Juniperus, Taxus, Pseudotaxus, Austrotaxus (рис. 1, Д), двоклі
тинні – у Taxodiaceae, Cephalotaxaceae, Cupressaceae (рис. 1, Е), деяких Taxaceae 
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Рис. 1. Схема розвитку чоловічого гаметофіта голонасінних (А–З), за [32], з нашими уточненнями: Cy
cadaceae (А); Ginkgo (Б); Pinaceae (В); Podocarpaceae і Araucariaceae (Г); Taxaceae, Cephalo
taxaceae та Juniperus (Cupressaceae) (Д); Cupressaceae, крім Juniperus (Е); Ephedra (Ж); Gne
tum та Welwitschia (З). Стадія вильоту пилку із мікроспорангія позначена зірочкою

Fig. 1. Schematic presentation of the male gametophyte development in Gymnosperms (А–З), after [32], 
with our improvements: Cycadaceae (А); Ginkgo (Б); Pinaceae (В); Podocarpaceae and Araucaria
ceae (Г); Taxaceae, Cephalotaxaceae and Juniperus (Cupressaceae) (Д); Cupressaceae, except 
Juniperus (Е); Ephedra (Ж); Gnetum and Welwitschia (З). Shedding stage is asterisked
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(Torreya, Amentotaxus), триклітинні – у Cycadaceae, Cedrus, Gnetum, Welwitschia 
(рис. 1, А, З), 4клітинні – у Ginkgo (рис. 1, Б), 4–5клітинні – у Pinaceae та Ephe
draceae (рис. 1, В, Ж), багатоклітинні – в Araucariaceae (рис. 1, Г). 

У більшості видів в пилковому зерні присутні кілька швидко відмираючих клітин 
рудиментарного тіла чоловічого гаметофіта (проталіальні клітини), клітинатрубка  
і генеративна (або антеридіальна) клітина (рис. 1, 2, Л). Кількість проталіаль них клі
тин чоловічого гаметофіта значно варіює: у Cycadaceae, Gnetum, Welwitschia фор
мується одна проталіальна клітина, у Pinaceae, Ginkgo та Ephedra – дві проталіаль
ні клітини (у деяких видів Ephedra одна проталіальна клітина та ядро другої), інколи 
їх є 6–8 (Podocarpaceae) або 40 (у Agatis з Araucariaceae) за рахунок поділу перших 
двох (рис. 1, Г), або вони не утворюються взагалі (Cupressaceae s. l., Taxaceae, Ce
phalotaxaceae) (рис. 1, Д, Г). З генеративної (або антеридіальної) клітини вже в на
сінному зачатку безпосередньо перед заплідненням після одного (для генеративної 
клітини) або двох (для антеридіальної клітини) клітинних поділів формуються чоло
вічі гамети. У Cycadopsida і Ginkgoopsida сперматогенез відбувається в самому пил
ковому зерні. У деяких Cycadopsida в пилковому зерні буває 4 сперматозоїди,  
у Microcycas 16–22, у видів Cupressaceae формується до 20 сперміїв. Пилкова труб
ка у Cycadopsida і Ginkgoopsida виконує функцію короткої присоски або гаусторії,  
а сперматозоїди самостійно допливають до яйцеклітини (зооїдогамія). У Pi no psida  
та Gnetopsida пилкова трубка слугує для формування і транспортування нерухомих 
сперміїв до яйцеклітини, як у покритонасінних (сифоногамія) [3, 5].

Рис. 2. Розвиток чоловічого гаметофіта Ephedra distachya L. до вильоту пилкових зерен із мікроспоран
гія (А–Л) (А. Ругузова): аі – антеридіальна ініціаль; ак – антеридіальна клітина; гк – генеративна 
клітина; кт – клітинатрубка; мc – мікроспора; яск – ядро стерильної клітини; цк – центральна 
клітина; ппк – перша проталіальна клітина; дпк – друга проталіальна клітина

Fig. 2. Male gametophyte development in Ephedra distachya L. up to the shedding stage (А–Л) (А. Ruguso
va): аі – initial cell of the anteridium; ак – anteridial cell; гк – generative cell; кт – tubecell; мc – micro
spore; яск – sterile cell nucleus; цк – central cell; ппк – first prothallial cell; дпк – second prothallial cell
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Жіночі репродуктивні структури голонасінних дуже різноманітні [3, 57]. У Cy
cadopsida вони представлені компактними зібраннями мегастробілів, які іноді дося
гають великих розмірів, у Ginkgo вони редуковані до двох насінних зачатків, з яких 
лише один стає фертильним. У хвойних вони характеризуються зменшеною кількіс
тю стробілів і насінних зачатків (до одного) або конденсацією стробілів у зібранні  
з утворенням жіночої шишки (Pinaceae, Sciadopytiaceae), що містить фертильні 
комп лекси з насінної луски (пазушного сплощеного брахібласта), на якій розташова
ні насінні зачатки, та прилеглої брактеї (покривної луски). Іноді наявні пазушні комп
лекси з брактеї, насінних зачатків і супутних структур (Cupressaceae s. l., Cephalo
taxaceae) [65]. У Cupressaceae s. l. насінні луски редуковані, а шишку формують 
брактеї [31]. Найбільш примітивні зібрання із багатьох мегастробілів є в родині Podo
carpaceae [80, 83]. У Phyllocladus (Podocarpaceae) насінні зачатки розміщені у виїм
ках сегментів філокладіїв у пазухах лусок. 

Насінні зачатки сучасних голонасінних рослин атропні, сидячі, унітегмальні 
(рис. 3, А). У більшості голонасінних нуцелус на верхівці під мікропіле утворює 
пилкову камеру – рудимент місця розкривання мегаспорангію, яка відсутня у роди
нах Pinaceae, Araucariaceae, Podocarpaceae та в більшості видів Cupressaceae s. l. 
[72]. Жіночий гаметофіт розвивається в центральній або базальній частині нуцелу
са. В усіх голонасінних, за винятком Gnetum та Welwitschia, він моноспоричний,  
а в Gnetum і Welwitschia – він розвивається з ценоспори, тобто є тетраспоричним 
[48, 90]. За даними W.E.Friedman та J.S. Carmichael [36], у Gnetum gnemon форму
ється від 2 до 8 мегаспороцитів (материнських клітин мегаспор). У результаті мейо
тичного поділу материнської клітини мегаспор зазвичай формується лінійна тетра
да або тріада мегаспор (якщо після першого поділу мейозу одна з клітин не прохо
дить другий поділ і дегенерує). У деяких видів тетрада Тподібна. У більшості голо
насінних тільки одна з мегаспор (переважно халазальна) продовжує розвиватися, 
інші дегенерують (рис. 3, А), проте у Gnetum і Welwitschia жіночий гаметофіт тетра
спорич ний, як у деяких покритонасінних. У подальшому функціональна мегаспора 
збіль шується у розмірі, в її центрі формується крупна вакуоль, проходить низка 
каріокінезів з утворенням вільних ядер (ценоцитна стадія) (рис. 3, Б, В). Поділи 
ядер відбуваються синхронно, але їх кількість до початку целюляризації відрізня
ється навіть у видів одного роду. 

Одночасно з формуванням вільних ядер об’єм жіночого гаметофіта і нуцелус 
збільшуються, а інтегумент подовжується. Наступна, альвеолярна, стадія розви
тку жіночого гаметофіта (рис. 3, Г) починається, коли ріст гаметофіта і нуцелуса 
втихають. Співвідношення між кількістю вільних ядер і цитоплазми досягає такого 
значення, що ядра розташовуються досить близько, і між ними починають заклада
тись антиклінальні перегородки, формуються подовжені структури, відкриті в на
прямку центру жіночого гаметофіта – альвеоли. На цей час тіло жіночого гаметофі
та має конусоподібну форму, а сам гаметофіт оточує мегаспоріальна мембрана – 
рудиментарна оболонка мегаспори, яка в зооїдогамних голонасінних просочена 
спорополеніном і ліпідами [61]. Альвеоли ростуть у напрямку до центру, де між 
ними закладаються останні перегородки, після чого вони одразу периклінально 
діляться. У мікропілярній частині жіночого гаметофіта кілька альвеол не діляться, 
їхні ядра збільшуються, а цитоплазма стає щільнішою, – так диференціюються 
архегональні ініціалі (рис. 3, Д). У подальшому розвитку з них формуються окремі 
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архегонії або архегональні комплекси. Кожен архегоній містить яйцеклітину, черев
цеве канальцеве ядро та шийку без канальцевих клітин (рис. 3, Е). У Welwitschia та 
Gnetum жіночий гаметофіт проходить стадію вільних ядер і альвеол, але архегонії 
в них не формуються. Весь розвиток жіночого гаметофіта голонасінних відбуваєть
ся ендоспорично, як і у покритонасінних. 

Рис. 3. Розвиток жіночого гаметофіта Ephedra distachya L. (А. Ругузова) (А–Е): А – насінний зачаток  
з тетрадою мегаспор; Б – 4х ядерний жіночий гаметофіт (поздовжній зріз); В – 16ядерний жіно
чий гаметофіт (поперечний зріз); Г – початок утворення клітинного гаметофіта – альвеолярна 
стадія (поздовжній зріз); Д – альвеолярна стадія розвитку жіночого гаметофіта – клітинний гаме
тофіт; Е – формування архегоніїв: зп – зовнішній покрив; іар – ініціаль архегонію; ін – інтегумент; 
ішар – ініціаль шийки архегонію; кжг – клітини жіночого гаметофіту; коб – клітини обкладинки,  
ну – нуцелус; фм – функціональна мегаспора; цкар – центральна клітина архегонію; яжг – ядра 
жіночого гаметофіта

Fig. 3. Female gametophyte development in Ephedra distachya L. (А. Rugusova) (А–Е): А – ovule with the 
tetrad of megaspores; Б – fournucleate female gametophyte (longitudinal section); В – 16nucleate 
female gametophyte (transverse section); Г – beginning of the cellular gametophyte formation – al
veolate stage (longitudinal section); Д – the stage of alveoli in the female gametophyte – cellular ga
metophyte; Е – archegonia formation: зп – external cover; іар – archegonium initial cell; ін – integu
mentum; ішар – initial сell of the archegonium neck; кжг – cells of female gametophyte; коб – jacket 
cells, ну – nucellus; фм – functional megaspore; цкар – archegonium central cell; яжг – nuclei of the 
female gametophyte

Вважається, що для сучасних голонасінних притаманні значно менш виражені 
структурні та фізіологічні пристосування до перехресного запилення, ніж у покрито
насінних [16]. Це можна пояснити дводомністю і відповідно облігатною перехресно
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запильністю представників класів Cycadopsida, Ginkgоopsida і Gnetopsida та части
ни представників класу Pinopsida. Деревна життєва форма, роздільностатевість 
стробілів і велика продукція пилку добре узгоджуються з анемофілією, яка є вихід
ним і переважаючим, але не єдиним способом запилення серед голонасінних [52, 
75]. У більшості голонасінних у результаті запилення пилок переноситься на мікро
піле насінного зачатку, з якого під час пилення виділяється запилювальна крапля, 
яка вловлює пилкові зерна. Доведено, що секрет запилювальної краплі містить різ
номанітні цукри, органічні спирти, амінокислоти, пептиди та ферменти (зокрема, 
протеази, гідролази, інвертази, фосфатази, глюкозидази та хітинази), які впливають 
на протимікробний захист і розвиток чоловічого гаметофіта [51, 52, 85].

Після вловлювання пилку відбувається реадсорбція запилювальної краплі, 
яка втягує приклеєні пилкові зерна через мікропіле до пилкової камери, а її залиш
ки заліплюють отвір мікропіле. Ісують різні погляди на механізм втягування запи
лювальної краплі. Вважається, що цей процес може відбуватися пасивно, шляхом 
випаровування вмісту запилювальної краплі та її дегідратації [81, 82, 85]. З іншої 
точки зору, втягування запилювальної краплі є активним процесом, що індукується 
потраплянням на краплю життєздатного пилку [50, 51]. Через деякий час (2–10 
днів) після того, як пилкові зерна потрапляють на нуцелус, мікропіле закривається. 
У більшості голонасінних це відбувається за рахунок росту в радіальному напрямку 
та подальшого поділу епідермальних і/або субепідермальних клітин інтегументу, 
але у видів роду Ephedra – за рахунок дегенерації клітин інтегументу і росту вну
трішнього шару папілоїдних клітин зовнішнього покриву в радіальному напрямку.

З моменту контакту пилкового зерна зі сприймаючою поверхнею приймочки  
(у покритонасінних) або мікропіле насінного зачатку (у голонасінних) починається 
постполінаційна фаза репродуктивного циклу. У покритонасінних рослин це фаза 
пенетрації – процесу взаємодії чоловічого гаметофіта з тканинами маточки під час 
росту пилкової трубки [14], яку раніше розглядали як прогамну фазу запліднення 
[7]. У голонасінних рослин постполінаційна фаза охоплює різноманітні процеси, які 
відбуваються в насінному зачатку після запилення за участю пилкового зерна, ре
зультатом яких у позитивному випадку є запліднення. Ці процеси такі: втягування 
пилкового зерна через мікропіле до нуцелуса, проростання чоловічого гаметофіта, 
закріплення його на стінці пилкової камери за допомогою пилкової трубки, тран
спортування чоловічих гамет до яйцеклітини. Під час постполінаційної фази за
вершується (іноді здійснюється повністю) розвиток чоловічого та жіночого гамето
фітів і утворюються гамети. Цей процес триває від кількох місяців до року. 

Вважається, що основна прогресивна риса покритонасінних рослин, порівняно 
з голонасінними, це наявність фізіологічного механізму вибірковості запліднення, 
пов’язаного із біокомунікацією генотипів під час пенетрації [62]. Останні досліджен
ня постполінаційних процесів у Ginkgo та деяких хвойних показали можливість іс
нування механізму впізнавання таксоноспецифічного пилку на стадії реадсорбції 
запилювальної краплі. Тому можна припустити існування такого механізму в одно
домних представників хвойних як засобу збільшення частки ксеногамії. Показано 
також, що розпізнавання „свого” пилку в деяких голонасінних (Pinus strobus, Picea 
meyeri, Pinus bungeana), як і в покритонасінних, може бути зумовлене продукцією 
спеціальних коротких пептидів у пилковій трубці під час її росту [42].

Отже, розвиток гаметофітів у сучасних класах голонасінних рослин відбува
ється за схемою, спільною з покритонасінними рослинами. Відмінності у розвитку 
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чоловічого гаметофіта пов’язані з різними ступенями його редукції та різним спів
відношенням ендо й екзоспоричного розвитку. Жіночий гаметофіт голонасінних, 
як і покритонасінних, ендоспоричний, із ядерною стадією розвитку, з тенденціями 
до втрати архегоніїв та множинного запліднення в одному гаметофіті.

2. ЗАПИЛЕННЯ І ЗАПЛІДНЕННЯ У CYCADOPSIDA 
Усі сучасні Cycadopsida є дводомними рослинами з термінальними, зрідка біч

ними стробілами, побудованими за спільним планом (крім Сycas, у якого мегаспоро
філи розміщені пучком на верхівці вегетативного пагона) [45, 87]. Для Cycadopsida 
характерна велика кількість спорофілів у стробілі (до кількох сотень), мікроспоран
гіїв на мікростробілі та мікроспор у мікроспорангії, так що один мікростробіл може 
утворити до 6,5 млрд пилкових зерен [3]. Пилкові зерна триклітинні (рис. 1, А), дріб
ні, широкоеліптичні, з комірчастою поверхнею [46]. У жіночому гаметофіті Cycadopsi
da формується зазвичай 3–10 архегоніїв, іноді їх кілька десятків (до 200 у Microcy
cas), розміщених по периферії жіночого гаметофіта. 

Пилення триває від 5 днів до 5–8 тижнів. Традиційно Cycadopsida вважалися 
анемофільними рослинами [13], у яких перед початком пилення вісь мікростробіла 
швидко видовжується, стінки спорангіїв підсихають і розтріскуються, а пилкові зер
на опадають на мікроспорофіли, що розміщені нижче, звідки вони можуть підхо
плюватися поривами вітру і переноситися на мегастробіли, які також трохи видо
вжуються. Проте сучасні факти експериментально підтвердили участь дрібних 
комах у перенесенні пилку і відсутність ефективного вітрозапилення (вітер не про
никає до глибоко розміщених у мегастробілі насінних зачатків), що припускали вже 
від початку ХХ ст. [16, 75]. 

Для різних видів Cycadopsida виявлені як запилювачі дрібні жуки, які є їхніми 
облігатними паразитамифітофагами (листоїди, трипси, довгоносики), а також нічні 
метелики, бджоли, що збирають пилок, бджолиафіди, мухи. Мутуалістична взаємо
дія комаха–рослина у саговиків видоспецифічна і високо спеціалізована [26, 71, 78]. 
Так, Encephalartos villosus запилюють довгоносики Antliarhinus zamiae (Coleoptera: 
Brentidae) і Porthetes sp. (Curculionidae) [26], Macrozamia lucida і M. ma chinii запилю
ються трипсами з роду Cycadothrips (Thysanoptera, Aeolothripidae) і видами Tranes 
spp. (Coleoptera, Curculionidae), M. riedlei – жуками Paracucujus rost ratus (Coleoptera, 
Boganiidae) та Xenocryptus tenebroides (Coleoptera, Langu riidae), M. moorei та види 
Cycas – жуками Ulomoides australis (Coleoptera, Tenebrioni dae), Lepidozamia peroff-
skyana – довгоносиками Tranes lyterioides, види Bowenia – довгоносиками Mil to-
tranes (Curculionidae, Molytinae) [78]. Саговик Stangeria еriopus запилюють блестян
ки (Coleoptera: Nitidulidae, 8 видів), стафілініди (Coleoptera: Staphylinidae: Aleo cha
rinae, три види), саговникові молі (Lepidoptera: Geometridae, рід Zerenopsis), дрозо
філи (Diptera: Drosophilidae, 3 види Drosophila і 1 вид Zap rionus), а також лангуріїди 
(Languriidae) [64]. 

Трипси, як правило, розмножуються в мікростробілах, де їхні самки відклада
ють яйця, а потім переміщуються роєм на мегастробіли. Участь дрібних комах  
у запиленні саговників була підтверджена за допомогою прижиттєвого фарбування 
комах, що виповзають з мікростробіла, флуоресцентними барвниками. У запиле
них за участю цих комах насінних зачатках під флуоресцентним мікроскопом вияв
ляли забарвлені пилкові зерна навколо мікропіле, в мікропілярному каналі та пил
ковій камері [26, 64, 78]. Показано, що кожна особина запилювача може винести  
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з мікростробіла 10–100 пилкових зерен (залежно від виду), з яких лише кілька ефек
тивно потрапляють на мікропіле, при цьому одна комаха може запилити від двох до 
двох десятків насінних зачатків у стробілі, а кількість комах, що відвідує стробіл,  
у кілька разів перевищує мінімальну необхідну для запилення кількість [78].

Комах приваблює у мікростробілах саговиків їжа (пилок і крохмалоносна па
ренхіма в мікроспорофілах), тепло й аромат, які виділяють стробіли під час пилен
ня. Відомо, що під час видовження стробіли Cycadopsida виділяють специфічний 
аромат (плісеневий, фруктовий або солодкий), дія якого підсилюється підвищеною 
температурою всередині стробіла, яка іноді на 12°С вища ніж навколо [79]. Це від
бувається увечері або рановранці, коли вітер незначний, а комахи найбільш ак
тивні. Крім того, всі саговики продукують нейротоксини, головний з яких – небілко
ва амінокислота 3метиламіноLаланін, і токсичні метилазоглюкозиди, найчасті
ше циказин [70]. Запилювачі, які виростають і постійно живуть у стробілах Cy
cadopsida, накопичують токсини у своїх тілах і стають отруйними для хижаків. Як 
винагороду вони мають добре захищену від хижаків отруйну домівку, отримують 
збагачену азотними сполуками їжу (саговики здатні до симбіотичної азотфіксації), 
місце для спарювання і виведення потомства. 

Показано, що відвідування мегастробілів стимулюється внаслідок відштовху
вання трипсів від мікростробілів періодичним підвищенням концентрації токсичних 
сполук у їхньому ароматі [79]. У цей час трипси шукають інші стробіли, передовсім 
мегастробіли, які імітують запахом чоловічі та виділяють поживні запилювальні 
краплі [78]. Отже, саговники використовують обман запилювачів для приваблення 
їх до жіночої шишки, яка ззовні дуже подібна на чоловічу і виділяє подібний запах, 
а також при виділенні запаху гнилих фруктів для приваблення дрозофіл [64]. За
звичай між запиленням і заплідненням саговикових минає від 2 до 7 місяців. 

На сьогодні зоофілія підтверджена для більшості саговникових: Zamia, Dioon, 
Encephalartos, Macrozamia, Bowenia, Lepidozamia, Cycas та Stangeria. Це дає під
стави припустити, що всі саговникові запилюються комахами і що зоофілія вини
кла знач но раніше, ніж покритонасінні, ще серед нижчих насінних рослин [64]. Нові 
дані про глибокі адаптації способу запилення у саговникових до зоофілії підтвер
джуються палеонтологічними знахідками трипсів (Gymnopollisthrips) з пилком типу 
Cycadopites (саговникового або гінкго) у мезозойських відкладах [60]. У викопних 
комах помітні спеціальні кільчасті волоски на виступаючих частинах тіла, в яких 
заплутались грудочки пилкових зерен. Також відзначена імовірність зоофілії для 
викопних Glossopteridales з пермського періоду, в яких насінні зачатки розміщува
лися глибоко на мегаспорофілах, які були стовпчасто складені один на одному  
в стробілі [77], як у сучасних саговникових. Така структура стробілів не характерна 
для анемофільних видів.

3. ЗАПИЛЕННЯ І ЗАПЛІДНЕННЯ У GINKGO BILOBA L. 
Завдяки культивуванню по всій Земній кулі, будова репродуктивних структур  

і особливості репродуктивних процесів Ginkgo biloba добре вивчені. Гінкго – це дво
домна рослина із хромосомним визначенням статі. Будова стробілів Ginkgo відпо
відає синдрому анемофілії – мікростробіли сережкоподібні з численними спорангіє
носцями, а мегастробіли редуковані до двох насінних зачатків, із яких лише один 
стає фертильним [3, 13, 58]. Цим досягається характерне для анемофілії високе 
значення показника Р/О (співвідношення кількості чоловічих і жіночих гаметофітів, 
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які продукуються одним стробілом). На час висипання з мікроспорангія (кінець квіт
ня – початок травня) пилок містить 4 клітини (рис. 1, Б). За формою пилок Ginkgo 
подібний до пилку Cycadopsida. Мікропіле має дві лопаті, як і в багатьох хвойних [58]. 

Жіночий гаметофіт Ginkgo в кінці червня утворює два архегонії. Тканина нуце
луса і жіночого гаметофіта навколо них руйнується, і утворюється пилкова камера 
зі стовпчастим виростом між архегоніями (сальпінксом). Руйнування верхівки ну
целуса відбувається внаслідок апоптозу клітин, які виділяли запилювальну краплю 
[44, 58]. Вона експонується протягом 10 днів, якщо не відбулося запилення, і фор
мується повторно, якщо в цей час була штучно знята [44]. Тривалість експозиції 
запилювальної краплі залежить від балансу між її секрецією та випаровуванням. 
При запиленні пилком того ж виду секреція припиняється, і пилкове зерно через 
активну абсорбцію швидко (протягом 4 год) втягується в мікропіле. Також було по
казано, що абсорбція запилювальної краплі індукується й пилком інших видів на
сінних рослин, з тим більшою інтенсивністю, чим ближче споріднені таксони [44, 
там же список посилань з теми]. Отже, запилювальна крапля у Ginkgo слугує для 
розпізнавання і транспортування пилкових зерен на нуцелус насінного зачатка.

Запилення вітром високо ефективне у природних умовах, оскільки пилення та 
рецепція пилку відбуваються синхронно [44]. Запліднення відбувається на початку 
вересня, тобто через 6 (4–7) місяців після запилення, вже в опалих насінних за
чатках. Ця ознака, як і зооїдогамний статевий процес, зближує Ginkgo зі саговика
ми, але значна відмінність у морфології репродуктивних і вегетативних органів не 
дає змоги визначити їхню близьку спорідненість, а лише спільність за рівнем спе
ціалізації до насіннєвого розмноження.

4. ЗАПИЛЕННЯ І ЗАПЛІДНЕННЯ У ХВОЙНИХ 
Хвойні є найчисленнішим класом сучасних голонасінних. Морфологічні [39] та 

молекулярногенетичні дослідження [19; 21–23, 73] показали доцільність виділення 
семи родин хвойних: Pinaceae, Podocarpaceae s. l. (вкл. з Phyllocladaceae), Arau ca
riaceae, Sciadopytiaceae, Taxaceae, Cephalotaxaceae, Cupressaceae s. l. (вкл. з Ta xo
diaceae).

Більшість хвойних – однодомні рослини, стробіли яких розміщені поодиноко 
або в зібраннях. Дводомними є представники родин Araucariaceae, Podocarpaceae, 
Taxaceae, Cephalotaxaceae, деякі Cupressaceae. У Pinus johannis виявлено полі
гамну структуру популяції з одностатевими й однодомними особинами [33]. Зібран
ня мікростробілів містять різну кількість стробілів, спорангієносців (до 1000) та мік
роспорангіїв (від 2 до 15). Пилкові зерна хвойних численні, дуже легкі, часто з дво
ма повітряними мішками, між якими розміщена дистальна апертура. В Araucaria
ceae, Taxaceae, Cephalotaxaceae, Cupressaceae s. l., деяких Pinaceae і Podocarpa
ceae повітряні мішки відсутні, у Tsuga є один кільцевий повітряний мішок, що пере
ривається в місці апертури, а в деяких Podocarpaceae – 3–6 мішків. 

Для всіх хвойних характерна анемофілія. На відміну від дводомних представ
ників інших класів голонасінних, більшість хвойних утворюють чоловічі та жіночі 
стробіли на одній рослині, що не виключає запилення в межах одного дерева, тобто 
гейтоногамії. У зв’язку з цим у хвойних виявлені деякі механізми забезпечення пере
хресного запилення, аналогічні таким, які описані у покритонасінних [16]. Наприклад: 
неодночасне дозрівання пилку і насінних зачатків (дихогамія) [18, 89], просторове 
розділення мікро і мегастробілів у кроні дерева (геркогамія) та перевернута орієнта
ція мікростробілів, так що щілини розтріскування опиняються зверху, і пилкові зерна 
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не висипаються вниз одразу після розкривання мікроспорангія, а розносяться 
лише після струшування гілки вітром. Для багатьох хвойних підтверджена наяв
ність змочувальних пилкових зерен, які лише за наявності повітряних мішків не 
тонуть у запилювальній краплі, що містить найбільше фруктози, а також у різній 
кількості глюкозу, сахарозу, амінокислоти, пептиди, органічні спирти [68].

У хвойних виділяють два конструктивних типи жіночих шишок. Перший тип 
наяв ний в родинах Cephalotaxaceae, Cupressaceae, Sciadopityaceae і Taxaceae. 
Структура та функції їхніх жіночих шишок універсальні й не пов’язані зі спеціальни
ми адаптаціями для вловлювання пилкових зерен, які не мають повітряних мішків. 
Інтенсивний розвиток жіночих репродуктивних структур у них відбувається після 
запилення і пов’язаний з пристосуваннями до захисту або до поширення насінин.

У Pinaceae та Podocarpaceae, що належать до другої групи, жіночі шишки ви
соко спеціалізовані до вловлювання пилкових зерен, які зазвичай мають повітряні 
мішки [47, 68, 75]. У цій групі відзначається дуалістичність морфології жіночих ши
шок, яка спершу пов’язана з пристосуваннями до запилення, а потім – із захистом 
і розповсюдженням насінин. 

У родинах другої групи виявлено кілька комплексів пристосувань до вітрозапи
лення – синдромів анемофілії [13, 26, 56]. Вихідним синдромом для родини Pina
ceae (рис. 4, А) є насінні зачатки з мікропіле, що звисає донизу, наявність запилю
вальної краплі та повітряних мішків. Видозміни цього синдрому пов’язані з чотирма 
основними модифікаціями: втратою запилювальної краплі, розвитком рецептивної 
функції мікропіле, редукцією повітряних мішків, проростанням пилку далеко від ну
целуса, що призводить до формування синдромів анемофілії, викладених нижче. 

1. Пилкові зерна з повітряними мішками (наприклад, у Pinus і Picea, крім Picea 
orientalis) і прямостоячі жіночі шишки з насінними зачатками, мікропіле яких звиса
ють донизу (рис. 4, Б, В). У таких рослин навесні, на момент пилення мікроспоро
філи і луски в жіночій шишці розсуваються, і пилкові зерна потрапляють з вітром на 
мікропіле насінного зачатка [29]. Після запилення насінні луски в жіночій шишці 
знову зближуються. Цей спосіб запилення є найбільш поширеним у представників 
родини Pinaceae.

Виявилося, що в жіночій шишці соснових існує система перехрещених каналів 
уздовж двох взаємопротилежних парастих покривних лусок. Експерименти з об
дуванням шишки потоками повітря показали, що завдяки зовнішнім обрисам на
сінних лусок у системі каналів створюється від’ємний тиск і пилок втягується все
редину шишки разом із повітрям. Цей механізм забезпечує запилення всіх насінних 
зачатків одразу і забезпечується тим, що форма та розміщення покривної і на сінної 
лусок покращують аеродинамічні властивості шишки, спрямовуючи потоки повітря 
з пилком відповідної форми до мікропіле [8, 25, 53–55]. 

Мікропіле часто має дві лопаті, між якими добре втримується запилювальна 
крапля. Зберігати орієнтацію пилкового зерна дистальною борозенкою до нуцелу
са допомагають повітряні мішки, які діють за „принципом поплавка”: той бік пилко
вого зерна, де розміщені повітряні мішки, є легшим і тому завжди обернутий дого
ри [47, 68, 75]. Також підтверджена роль повітряних мішків у покращенні аеродина
мічних властивостей пилкового зерна під час перельоту у повітрі [71]. 

2. Рудиментарні повітряні мішки або їх відсутність часто поєднуються з пови с
ли ми шишками (Picea orientalis), в яких посилюється рецепторна функція лопатей 
мікропіле (рис. 4, Г). Важкі пилкові зерна тонуть у запилювальній рідині й самі 
опускаються на поверхню нуцелуса, тому повітряні мішки їм не потрібні [67].
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Рис. 4. Механізми вітрозапилення у родині Pinaceae, за [27]. Показана будова насінного зачатка й ос нов
ні типи пилкових зерен. Базальний тип Pseudоvoltzia (А); зліва – еволюційний ряд Pinus (Б); Picea 
(В); Picea orientalis (L.) Peterm. (Г); Pseudotsuga (Д, Е); Larix (Ж). З права ряд Abies (З, І), Cedrus 
(К, Л), Tsuga mertensiana (Bong.) Carrière (М); Tsuga heterophylla (Raf.) Sarg. i T. dumosa (D. Don) 
Eichler (Н) 

Fig. 4. Anemophyly mechanisms in Pinaceae family, after [27]. Ovule and main pollen types are presented. 
Вasal type Pseudоvoltzia (А); left – evolutionary series of Pinus (Б); Picea (В); Picea orientalis (L.) 
Peterm. (Г); Pseudotsuga (Д, Е); Larix (Ж). Right series of Abies (З, І); Cedrus (К, Л), Tsuga merten
siana (Bong.) Carrière (М); Tsuga heterophylla (Raf.) Sarg. and T. dumosa (D. Don) Eichler (Н)

3. Відсутність запилювальної краплі та повітряних мішків, як правило, поєднані 
зі звисаючими донизу мікропіле, які виконують рецептивну функцію (у родах Larix  
i Pseudotsuga). Залишається незрозумілим, як у цих видів пилкові зерна втягуються 
догори всередині мікропіле, але існує припущення про відтерміноване, непомітне 
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для зовнішнього спостереження виділення запилювальної рідини та її реадсорбцію 
всередині мікропіле. У Larix лопаті мікропіле видовжені, несиметричні, іноді одна 
лопать прикриває вхід у мікропіле (рис. 4, Ж), а рецептивні ділянки мікропіле вкриті 
папілами, які функціонують подібно до папіл приймочки покритонасінних [84].  
У Larix можливе проростання пилкової трубки з будьякого місця на шишці. У Pseu
dotsuga жіночі шишки не мають геотропічної реакції, тобто орієнтовані у будьякому 
напрямку. Пилкові зерна у Pseudotsuga не втягуються у мікропіле, а проростають на 
його внутрішній поверхні з утворенням довгої пилкової трубки (рис. 4, Д, Е) [51]. 

4. Відсутність запилювальної краплі, але наявність повітряних мішків прита
манні видам родів Abies, Cedrus, Tsuga. У цих родах після запилення верхівка ну
целуса вростає в мікропіле догори (рис. 4, З, І), поки не досягне контакту з пилко
вим зерном, після чого починається ріст пилкової трубки [8, 51, 69]. У Cedrus мікро
піле вигнуте назовні насінної луски і формує лопатеве розширення, яке називають 
„приймочкою” (рис. 4, К, Л). У Tsuga пилок проростає поблизу мікропіле (рис. 4, М), 
а у Tsuga heterophylla i T. dumosa пилок проростає на насінній лусці (рис. 4, Н).

Найбільшу цікаву групу формують представники родини Araucariaceae разом 
з деякими спеціалізованими родами Pinaceae та Podocarpaceae, у яких пилок не 
має повітряних мішків, а вловлювання пилку та запліднення відбувається за від
сутності запилювальної краплі. У родині Araucariaceae (рис. 5, З) пилкове зерно 
проростає на поверхні насінної луски або в її пазусі, де розміщена залозиста “при
ймочкова” поверхня. Пилкова трубка у Agathis і Araucaria довга, розгалужена, іноді 
вона вростає одним відгалуженням у нуцелус, проникає до провідних тканин, звід
ки бере поживні речовини для свого росту, а другим відгалуженням досягає яйце
клітини [51]. У цих родах, а також у Saxegothaea, спостерігається ріст пилкової 
трубки в мікропілярному каналі, до потрапляння пилку в пилкову камеру. Ці риси 
притаманні і більшості покритонасінних (порогамія) [6, 83], хоча у деяких видів по
критонасінних проростання пилкових зерен відбувається через халазу (халазога
мія) [6, 7, 17].

У Podocarpaceae виявлено паралельні видозміни основного синдрому вітро
запилення (рис. 5, А–Ж). Так, базальний синдром запилення (в родах Podocarpus 
і Dacrydium) видозмінений тим, що в родах Microcachrys і Pherosphaera є три пові
тряні мішки (рис. 5, Г, Д); у Saxegothaea – нуцелус розширений і вип’ячений назо
вні, повітряні мішки і запилювальна крапля відсутні (рис. 5, Е); у Phyllocladus на
сінні зачатки прямі, пилкові зерна з двома повітряними мішками, наявна запилю
вальна крапля (рис. 5, Ж). У багатьох Podocarpaceae нещодавно [82, 49] виявле
ний унікальний механізм запилення, – зчищання пилку за допомогою запилюваль
ної краплі з найближчих поверхонь жіночої шишки, куди він потрапляє ще до виді
лення запилювальної краплі. Це вільні від воску поверхні стерильних і фертильних 
покривних лусок. 

Запилювальна крапля може спостерігатися на мікропіле до 2 тижнів (Taxus 
brevifolia) [18], у інших видів вона виділяється на короткий час періодично, вночі або 
на світанку, і зникає вдень [51]. У Larix leptolepis період рецептивності дуже короткий 
(менше 1 доби) [84]. У Juniperus communis запилювальна крапля може спостерігати
ся 12 днів (у лабораторії), якщо не відбулося запилення [51]. Реабсорбція запилюваль
ної краплі відбувається дуже швидко, за 10 хвилин (Pinus), у результаті чого пилкові 
зерна опиняються на нуцелусі насінного зачатка. Як показали нові дослідження [84], 
реабсорбція запилювальної краплі індукується при взаємодії пилкового зерна з її 
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поверхнею. Часткова реабсорбція починається через регідратацію пилку, а повна 
реабсорбція – через видоспецифічну взаємодію живого пилкового зерна і запилю
вальної краплі. Механізми і речовини упізнавання досі невідомі. 

Пилкові зерна у представників родин Sciadopytiaceae, Taxaceae, Cephalotaxa
ceae та Cupressaceae s. l. на нуцелусі насінного зачатка прорастають тільки після 
того, як вивільняються від екзини (скидають екзину). Для проростання пилку інших 
хвойних вивільнення від екзини не потрібне. Біологічне значення цього процесу, як 
припускається, пов’язано зі збільшенням еластичності пилкового зерна при його 
входженні та пересуванні у вузькому мікропілярному каналі [76]. 

Рис. 5. Механізми вітрозапилення у родинах Podocarpaceae й Araucariaceae, за [27]. Базальний тип 
Ullmania (А); еволюційні ряди Podocarpus і Dacrydium (Б, В); Microcachrys (Г); Pherosphaera 
(Microstrobos) (Д); Saxegothaea (Е); Phyllocladus (Ж) i Araucaria (З)

Fig. 5. Anemophyly mechanisms in Podocarpaceae and Araucariaceae families, after [27]. Вasal type Ull
mania (A); evolutionary series of Podocarpus and Dacrydium (Б, В); Microcachrys (Г); Pherosphaera 
(Microstrobos) (Д); Saxegothaea (Е); Phyllocladus (Ж) and Araucaria (З)

Запліднення у хвойних відбувається в той самий сезон, що і запилення, або  
в наступний сезон (Cedrus, Juniperus). У роді Pinus період між цими процесами 
сягає 12–14 місяців, пилкова трубка і два спермії формуються перед запліднен
ням. У деяких хвойних спермії неоднакові за розмірами, запліднення здійснює 
крупніший із них.

5. ЗАПИЛЕННЯ І ЗАПЛІДНЕННЯ У ГНЕТОВИХ 
Клас Gnetopsida характеризується ознаками високої спеціалізації, в тому числі: 

значна редукція та вторинна одностатевість стробілів із рудиментами органів про
тилежної статі, наявність у стробілах стерильних покривів – „оцвітини”, наявність 
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довгих трубчастих мікропіле, наявність ядерної стадії у розвитку чоловічого гамето
фіта, у Welwitschia і Gnetum відсутність архегоніїв і тетраспоричний жіночий гамето
фіт [3, 13, 15, 20, 38]. Шишкоподібні зібрання стробілів гнетових позбавлені споро
філів, одностатеві або функціонально одностатеві (чоловічі стробіли в Gnetum  
i Welwitschia), але в Ephedra відомі терати з двостатевими зібраннями стробілів або 
двостатевими стробілами, які завжди функціонально одностатеві [40]. 

Кожен мікростробіл Gnetum i Ephedra складається з двох зрослих лусок „оцві
тини” й антерофора, який нагадує тичинку покритонасінних. Пилок ефедри еліп
тичний, безапертурний, з поздовжніми борозенками, 5ядерний, у E. gerardiana,  
E. saxatilis, E. fragilis містить дві проталіальні клітини, а у E. foliata та E. tweediana 
одну проталіальну клітину та ядро другої проталіальної клітини (рис. 1, Ж; 2 К, Л). 
При проростанні пилок „скидає” екзину, як у деяких хвойних [9, 11]. Зібрання мега
стробілів містять 1–2 насінні зачатки, які повністю вкриті зовнішніми покривами 
(рис. 3, А), в жіночому гаметофіті формується 2–5 архегоніїв з довгою шийкою. 
Яйцеклітина в ефедри може бути двоядерною на час запліднення за рахунок на
явності ядра черевцевої канальцевої клітини. Це створює передумови для „подвій
ного запліднення” її двоядерним спермієм [20, 34].

Зібрання стробілів Gnetum сережкоподібні, з кільчастим розміщенням стробі
лів. Пилок гнетума сферичний, клейкий, триклітинний (рис. 1, З). Жіночий гамето
фіт після целюляризації формує клітини з кількома ядрами, що зливаються з ут во
ренням поліплоїдних ядер [20]. Гнетум є унікальним видом серед насінних рослин, 
тому що яйцеклітина як відокремлена клітина у нього відсутня. В одних видів за
пліднення відбувається на ценоцитній фазі, в інших – на клітинній фазі, але чітко 
диференційованої яйцеклітини всередині архегонію ніколи не було помічено. Тра
пляється також процес запліднення обома сперміями двох яйцеклітин. 

Мікростробіли Welwitschia mirabilis містять шість спорангієносцівтичинок, зрос
лих при основі, та рудимент насінного зачатка, з мікропіле якого виділяється за
пилювальна крапля. Пилок вельвічії ззовні подібний на пилок ефедри, але триклі
тинний і клейкий, як у гнетума, або двоклітинний [46]. Клітини жіночого гаметофіта 
стають поліплоїдними на базальному кінці гаметофіта, а на мікропілярному кінці 
вони залишаються багатоядерними і формують проталіальну трубку жіночого га
метофіта, яка росте крізь нуцелус у напрямку до пилкових трубок [20]. Потенційно, 
кожне ядро проталіальної трубки може функціонувати як яйцеклітина. Запліднен
ня, іноді не одне, відбувається у кінчику пилкової трубки, куди переходить одне 
ядро із багатоядерної проталіальної трубки або у проталіальній трубці [20, 46]. 

Запилення гнетових може відбуватися за допомогою вітру і комах, яких при
ваблюють пилок і запилювальні краплі. Крім того, показано виділення нектару  
з поверхні покривних лусок та „оцвітини” мікростробілів ефедри та з валика під 
мікроспорангієносцем у гнетума [20, 40, 52]. Welwitschia запилюється комахами, 
зокрема Odontopus sexpunctulatus (Hemitera) та москітами [15, 46, 86]. 

ВИСНОВКИ
Аналіз сучасних публікацій і результати власних досліджень із репродуктивної 

біології представників різних класів голонасінних показали, що сучасні голонасінні 
відрізняються між собою за морфологією репродуктивних органів, ступенем редук
ції гаметофітів та особливостями репродукції, так само, як вони всі разом відрізня
ються від покритонасінних рослин. Водночас сучасні дослідження виявили спільні 



233ОСОБЛИВОСТІ РЕПРОДУКТИВНИХ ПРОЦЕСІВ У ГОЛОНАСІННИХ. РОЗВИТОК ГАМЕТОФІТІВ, ЗАПИЛЕННЯ...

ISSN 1996-4536 • Біологічні Студії / Studia Biologica • 2013 • Том 7/№2 • С. 217–238

риси між квітковими та голонасінними рослинами (зоофілія, розпізнавання “свого” 
пилку в постполінаційну фазу). Здатність до зоофілії може розглядатись як ознака 
багатьох насінних рослин, як і ядерна фаза розвитку жіночого гаметофіта, та мож
ливість формувати декілька зародків на одному жіночому гаметофіті. Високо спе
ціалізованими механізмами запилення, які можуть походити безпосередньо від 
безнасінних предків, є анемофілія у хвойних і Ginkgo. Із усіх сучасних голонасінних 
найбільш наближений до формування синдрому покритонасінності клас Gnetopsi
da. Тісна коадаптація з комахамизапилювачами виявлена у примітивних сучасних 
і викопних голонасінних. 

Існуючі особливості будови генеративних структур голонасінних значною мі
рою зумовлені реакціями пристосування до певного механізму запилення. Тому 
при узагальненні даних репродуктивної біології одним із важливих завдань є роз
межування адаптаційних ознак від систематично вагомих консервативних ознак. 
Крім того, необхідне детальне вивчення більшої кількості видів, з таких родів, як 
Ephedra, Podocarpus і деяких інших. Цікавим напрямком для розв’язання пробле
ми походження покритонасінних є з’ясування механізмів вибірковості запліднення 
та збіль шення ймовірності ксеногамії в однодомних голонасінних. Вивчення ембрі
ології й антекології голонасінних має велике наукове і практичне значення, пов’я
зане з проблемою збереження фіторізноманіття.
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PECULIARITIES OF THE REPRODUCTIVE PROCESSES IN THE GYMNOSPERMS.
GAMETOPHYTES’ DEVELOPMENT, РOLLINATION AND FERTILIZATION 
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The review contains the analysis of the latest literature sourses reproductive pro
cesses in gymnosperms, namely gametophytes development, рollination, fertilization. 
The peculiarities of these processes in the various classes of gymnosperms as also 
differences and similarities with the Angiosperms are noted. It was shown that male and 
female gametophyte development goes according to the common plan. Deep adapta
tions for zoophyly were revealed in Cycadopsida and Gnetopsida, and confirmed with 
paleontological data in fossil Gymnosperms. Anemophyly in Ginkgo and Pinopsida re
vealed the high specialized pollination mechanisms. The penetration of the male game
tophyte to the female after pollination (postpollinative stage of the reproductive cycle) 
reveals a great variability as also fertilization process does. The described facts confirm 
that differences between the classes of Gymnosperms are comparable with the differ
ences between Gymnosperms and Angiosperms. From another side, common adaptive 
features between all classes of seed plants exist, and they are connected with seed 
reproduction. Most specific reproductive processes are typical for Gnetopsida. They 
tetrasporic female gametophyte, absence of archegonia and differentiated egg cells, 
“double fertilization”. 

Keywords: Gymnosperms, gametophytes, рollination, fertilization, pollen grain, 
ovule, anemophyly, zoophyly, postpollinational phase.
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В статье приведен анализ современных литературных данных о репродуктив
ных процессах голосеменных растений, а именно, о развитии гаметофитов, опы
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лении и оплодотворении. Подчеркиваются особенности протекания этих процес
сов у представителей разных классов голосеменных, отличия и подобность с со
ответствующими процессами у покрытосеменных. Показано, что развитие муж
ского и женского гаметофита происходит по единой схеме. Глубокие приспособле
ния к зоофилии найдены у саговниковых и гнетовых, они также подтверждаются 
палеонтологическими данными о существовании зоофилии у ископаемых голосе
менных. Анемофилия Ginkgo и хвойных характеризуется высоко специализиро
ванными механизмами опыления. Проникновение мужского гаметофита к женско
му после опыления (постполлинационная фаза репродуктивного цикла) характе
ризуется значительным разнообразием, как и процесс оплодотворения. Описан
ные факты подтверждают, что различия между классами голосеменных растений 
сравнимы с различиями между голосеменными и покрытосеменными. С другой 
стороны, между всеми классами семенных растений существуют значительные 
общие приспособления, связанные с семенным размножением. Для Gnetopsida 
характерны наиболее специфические репродуктивные процессы, а именно, те
траспорический женский гаметофит, отсутствие архегониев и дифференцирован
ных яйцеклеток, „двойное оплодотворение”. 

Ключевые слова: голосеменные, гаметофиты, опыление, оплодотворение, 
пыльцевое зерно, семязачаток, анемофилия, зоофилия, 
постполлинационная фаза.
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