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Ïðîàíàë³çîâàíî îñîáëèâîñò³ ðîñòó ³ ðîçâèòêó äèêîðîñëî¿ âîäíî¿ ïàïîðîò³ Sal-

vinia natans (L.) All. Çà äîïîìîãîþ ñêàíóâàëüíî¿ åëåêòðîííî¿ ì³êðîñêîï³¿
äîñë³äæåíî ì³êðîñòðóêòóðó ïîâåðõí³ âåãåòàòèâíèõ ³ ðåïðîäóêòèâíèõ îðãàí³â ñïî-
ðîô³òó. Âñòàíîâëåíî, ùî óñï³øí³ñòü ³ñíóâàííÿ íà ìåæ³ ïîâ³òðÿíîãî ³ âîäíîãî ñå-
ðåäîâèù çàáåçïå÷óºòüñÿ ïîðÿä ç ³íøèìè ïðèñòîñóâàëüíèìè îçíàêàìè ñïå-
öèô³÷íîþ ì³êðîñòðóêòóðîþ ïëàâàþ÷èõ âàé. Ïîêàçàíî, ùî áóäîâà îáîëîíêè ìåãà-
òà ì³êðîñîðóñ³â ñïðèÿº ïðîõîäæåííþ ð³÷íîãî ë³òíüî-çåëåíîãî ôåíîðèòìó, çàáåç-
ïå÷óþ÷è çàíóðåííÿ íà äíî âîäîéìè âîñåíè ³ ï³äíÿòòÿ íà ïîâåðõíþ âîäè âåñíîþ.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Salvinia natans (L.) All., ïëàâàþ÷à âàÿ, çàíóðåíà âàÿ,
ñïîðàíã³é, ì³êðîñòðóêòóðà.

Ñåðåä ñó÷àñíèõ âèùèõ ñïîðîâèõ ðîñëèí ïàïîðîò³ (Polypodiopsida) º íàé-
÷èñåëüí³øîþ ãðóïîþ, ùî íàë³÷óº 10 578 âèä³â [2, 19, 26]. Íåçâàæàþ÷è íà
äàâí³ñòü ïîõîäæåííÿ, ñó÷àñíå ð³çíîìàí³òòÿ ö³º¿ ãðóïè ðîñëèí âèíèêëî ïåðå-
âàæíî âïðîäîâæ îñòàíí³õ 100 ìëí. ðîê³â [25], ùî çá³ãàºòüñÿ ó ÷àñ³ ç åâî-
ëþö³ºþ ³ ðîçïîâñþäæåííÿì ïîêðèòîíàñ³ííèõ [26]. Êîíêóðåíòíà áîðîòüáà çà
ðåñóðñè ³ç êâ³òêîâèìè ðîñëèíàìè âèÿâèëàñü äëÿ ïàïîðîòåé åâîëþö³éíèì
ôàêòîðîì, ùî ïðèçâ³â äî äèâåðñèô³êàö³¿ åêîëîã³÷íèõ í³ø, ñïåö³àë³çàö³¿
âèä³â, ñïàëàõó á³îëîã³÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ ³ ï³äâèùåííÿ àäàïòèâíîãî ð³âíÿ áà-
ãàòüîõ òàêñîí³â.

Âèä³ëåí³ îñíîâí³ ïðè÷èíè, ùî ë³ì³òóþòü øèðîêå ðîçñåëåííÿ ïàïîðîòåé
ïîð³âíÿíî ç êâ³òêîâèìè, ³ ïåðåâàãè, ÿê³ äîçâîëÿþòü âèãðàâàòè êîíêóðåíòíó
áîðîòüáó çà ïåâí³ òèïè ì³ñöåçðîñòàíü [24]. Ïåðø³ îõîïëþþòü íàÿâí³ñòü ó ïà-
ïîðîòåé íåçàëåæíî¿ ôàçè ãàìåòîô³òó, íåîáõ³äí³ñòü âîäè äëÿ çä³éñíåííÿ ñòà-
òåâîãî ïðîöåñó, â³äñóòí³ñòü êîíòðîëþ ðîçìíîæåííÿ, îáìåæåíèé ³ ïîâ³ëüíèé
ð³ñò ñïîðîô³òó, íåìîæëèâ³ñòü ³ñíóâàííÿ ó øèðîêîìó ä³àïàçîí³ óìîâ, ñëàá-
êèé êîíòðîëü çà òðàíñï³ðàö³ºþ. Ñåðåä ïåðåâàã íàâîäÿòüñÿ, çîêðåìà,
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çäàòí³ñòü äî ôîòîñèíòåçó ïðè íèçüê³é ³íòåíñèâíîñò³ îñâ³òëåííÿ, âèñîêó
ñò³éê³ñòü äî íàäì³ðíîãî çâîëîæåííÿ, òîëåðàíòí³ñòü äî ñóáñòðàòó, á³äíîãî íà
ì³íåðàëüí³ ðå÷îâèíè, ñò³éê³ñòü ñïîð äî ïîøêîäæåíü ó ïîâ³òðÿíîìó ñåðåäî-
âèù³, ïîéê³ëîã³äðè÷í³ñòü ãàìåòîô³ò³â äåÿêèõ âèä³â, ïîòåíö³éíó äîâãîâ³÷í³ñòü
ñïîðîô³ò³â, ì³êñîòðîô³þ, ïîë³ïëî¿ä³þ [24]. Ðåçóëüòàòîì àäàïòàö³¿ äî óìîâ
³ñíóâàííÿ ñòàëà ïîÿâà æèòòºâèõ ôîðì ïàïîðîòåé, ÿê³ ð³çíÿòüñÿ çà áóäîâîþ ³
ô³ç³îëîã³÷íèìè îñîáëèâîñòÿìè, ó òîìó ÷èñë³ ³ âèíèêíåííÿ âòîðèííèõ âîäíèõ
ôîðì, â³äîìîñò³ ïðî ÿê³ ç’ÿâëÿþòüñÿ ó ïàëåîíòîëîã³÷íîìó ë³òîïèñ³ ç êðåéäÿ-
íîãî ïåð³îäó òà áàçóþòüñÿ ïåðåâàæíî íà çíàõ³äêàõ ³çîëüîâàíèõ ìåãàñïîð [7,
9, 15, 18, 20, 24, 25].

Âîäíà ïàïîðîòü Salvinia natans (L.) All. ³ñíóº íà ìåæ³ ïîâ³òðÿíîãî ³ âîäíî-
ãî ñåðåäîâèù ³ íàëåæèòü äî îäíîð³÷íèõ ã³äðîô³ò³â ³ç ë³òíüî-çåëåíèì ôåíî-
ðèòìîòèïîì [5, 6, 10—12]. Ó ìåæàõ òåìïåðàòíî-ìåðèä³îíàëüíîãî àðåàëó [21]
âèä çóñòð³÷àºòüñÿ ñïîðàäè÷íî. Ðîçïîâñþäæåíèé ó ìåçîåâòðîôíèõ ³ åâòðîô-
íèõ ïð³ñíèõ çàìêíóòèõ àáî ñëàáîïðîòî÷íèõ âîäîéìàõ, ùî äîáðå ïðîãð³âàþ-
òüñÿ. Ó ìåæàõ Óêðà¿íè òðàïëÿºòüñÿ ó çàïëàâíèõ âîäîéìàõ Äí³ïðà, Äåñíè,
Ñ³âåðñüêîãî Ä³íöÿ, Ï³âäåííîãî Áóãó, Äí³ñòðà, Äóíàþ, Óæà, Ëàòîðèö³, Áîðæà-
âè, à òàêîæ ó ñòàâêàõ Ë³ñîñòåïó òà Ñòåïó [2, 3].

Ó íàøèõ äîñë³äæåííÿõ ìè âèõîäèëè ç ïðèïóùåííÿ, ùî àäàïòîâàí³ñòü
S. natans äî ³ñíóâàííÿ íà ìåæ³ âîäíîãî ³ ïîâ³òðÿíîãî ñåðåäîâèù ìàº áóòè çó-
ìîâëåíà, ñåðåä ³íøèõ ÷èííèê³â, îñîáëèâîñòÿìè áóäîâè ïîâåðõí³ âåãåòàòèâ-
íèõ ³ ðåïðîäóêòèâíèõ îðãàí³â. Íåçâàæàþ÷è íà çíà÷íó ê³ëüê³ñòü ïóáë³êàö³é,
ïðèñâÿ÷åíèõ áóäîâ³ ïîâåðõí³ âàé S. natans [5, 6, 10—12], ïîð³âíÿëüí³
äîñë³äæåííÿ ñòðóêòóðè âåãåòàòèâíèõ òà ðåïðîäóêòèâíèõ îðãàí³â ñïîðîô³òó
ïàïîðîò³ íå ïðîâîäèëèñÿ.

Ìåòîþ ðîáîòè áóëî âèâ÷åííÿ îñîáëèâîñòåé ðîñòó òà àíàë³ç ì³êðîñòðóê-
òóðè ïëàâàþ÷èõ ³ çàíóðåíèõ âàé ³ ñòðóêòóðè ïîâåðõí³ ðåïðîäóêòèâíèõ îð-
ãàí³â ñïîðîô³òó S. natans.

Ìàòåð³àë ³ ìåòîäèêà äîñë³äæåííü. S. natans ìàº ðîçãàëóæåíå ñòåáëî çà-
âäîâæêè â³ä 3 äî 8 ñì, íà ÿêîìó âà¿ ðîçòàøîâàí³ ê³ëüöÿìè ó ø³ñòü àáî á³ëüøå
ðÿä³â (ðèñ. 1). Êîæíå ê³ëüöå ì³ñòèòü ïî òðè âà¿, ç ÿêèõ äâ³ — ö³ëüíîêðà¿ ïëà-
âàþ÷³ (íàäâîäí³), à òðåòÿ (ï³äâîäíà), ðîçñ³÷åíà íà 9—14 ÷àñòîê, çàíóðåíà ó
âîäó, âèêîíóº ôóíêö³þ êîðåíÿ ³ âîäíî÷àñ ì³ñòèòü àñèì³ëÿö³éí³ òêàíèíè,
õëîðîïëàñòè ÿêèõ àêòèâíî ôîòîñèíòåçóþòü íà ïî÷àòêîâèõ åòàïàõ âåãåòàö³¿
ðîñëèíè ó ÷åðâí³ òà ëèïí³ [1, 10—12].

Ðîñëèíè çáèðàëè âë³òêó 2014—2016 ð. ó øòó÷íèõ âîäîéìàõ Äåñíÿíñüêîãî
ðàéîíó ì. Êèºâà, ïî÷èíàþ÷è ç ÷åðâíÿ ç ³íòåðâàëîì â îäèí ì³ñÿöü. Âèì³ðþâà-
ëè äîâæèíó òà ìàñó îêðåìèõ âàé ³ ðîñëèíè (êëîíó) âïðîäîâæ âåãåòàö³¿.

Ð³÷íèé öèêë ðîçâèòêó S. natans ñêëàäàºòüñÿ ç ÷åðãóâàííÿ ôàç ãàìåòîô³òà
(âêëþ÷íî ç ä³àïàóçîþ) ³ ñïîðîô³òà (ðèñ. 2). Ðîçâèòîê ãàìåòîô³òà ïî÷èíàºòüñÿ
íàâåñí³ ç ìîìåíòó ïðîðîñòàííÿ ñïîð, ÿê³ ï³äí³ìàþòüñÿ íà ïîâåðõíþ âîäè îä-
ðàçó ï³ñëÿ òàíåííÿ ëüîäó (çàçâè÷àé ó òðåò³é äåêàä³ áåðåçíÿ). Ïîâ³äîìëÿëîñÿ,
ùî ïðîðîñòàííÿ ñïîð òà ôîðìóâàííÿ þâåí³ëüíîãî ñïîðîô³òó â³äáóâàºòüñÿ çà
òåìïåðàòóðè âîäè 12,4 ± 0,2oC [12]. Öþ ôàçó ðîçâèòêó ìè íå ñïîñòåð³ãàëè.
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Íàìè áóëè âèçíà÷åí³ íàñòóïí³ ôåíîëîã³÷í³ ôàçè: ³íòåíñèâíîãî ðîñòó
ñïîðîô³òó (10 ÷åðâíÿ — 06 ëèïíÿ), ñòàö³îíàðíîãî ðîñòó (06 ëèïíÿ — 18 ñåðï-
íÿ), ôîðìóâàííÿ ñîðóñ³â òà äîçð³âàííÿ ñïîð (18 ñåðïíÿ — 25 âåðåñíÿ),
â³äìèðàííÿ ñïîðîô³òó (25 âåðåñíÿ — 25 ëèñòîïàäà). Ï³ä ÷àñ îñòàííüî¿ ôàçè
ñîðóñè çàíóðþâàëèñÿ íà äíî âîäîéìè. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ðîçâèòîê Salvinia

natans ïîâ’ÿçàíèé íå ç êàëåíäàðíèìè äàòàìè, à âèçíà÷àºòüñÿ íàñàìïåðåä
óìîâàìè íàâêîëèøíüîãî ñåðåäîâèùà, çîêðåìà, òåìïåðàòóðîþ âîäè ³
îñâ³òëåí³ñòþ. Âêàçàí³ ÷àñîâ³ ìåæ³ ôåíîëîã³÷íèõ ôàç º óñåðåäíåíèì çà ê³ëüêà
ðîê³â ñïîñòåðåæåíü.

Ñåðåäíüîì³ñÿ÷íà òåìïåðàòóðà ïîâ³òðÿ â ïåð³îä â³äáîðó çðàçê³â ó ÷åðâí³
ñòàíîâèëà 21oÑ, ëèïí³ — 25oÑ, ñåðïí³ — 26oÑ, âåðåñí³ — 16oÑ. Ñåðåäíü-
îì³ñÿ÷íà âîäè — â³äïîâ³äíî 19oÑ, 20oÑ, 20oÑ ³ 11oÑ. Îñâ³òëåí³ñòü íà ïîâåðõí³
âîäîéìè ó ïîëóäåíü ñòàíîâèëà 10,8—13,5 kLux. Ã³äðîõ³ì³÷í³ ïîêàçíèêè ó
äîñë³äæóâàí³é âîäîéì³: pH 8,2, çàãàëüíà òâåðä³ñòü 139,1 ìã/äì3, âì³ñò ðîç÷è-
íåíîãî êèñíþ 5,2 ìã/äì3, HCO3

� — 90,3 ìã/äì3, Cl– — 28,0 ìã/äì3, SO4
2� —

49,4 ìã/äì3, Mg2+ — 14,6 ìã/äì3, Na+ ³ K+ — 25,3 ìã/äì3. Õ³ì³÷íèé ñêëàä
âîäè ïðîòÿãîì ôåíîëîã³÷íèõ ôàç, ùî ïðèïàäàëè íà ë³òî ³ñòîòíî íå çì³íþâàâ-
ñÿ.

Âèâ÷åííÿ óëüòðàñòðóêòóðè ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ ñêàíóâàëüíîãî åëåê-
òðîííîãî ì³êðîñêîïó JEOL JSM-6060 LA (ßïîí³ÿ). Ìàòåð³àë çíåâîäíþâàëè ó
ðîç÷èíàõ åòèëîâîãî ñïèðòó çðîñòàþ÷î¿ êîíöåíòðàö³¿. Ï³ñëÿ îáðîáêè àáñî-
ëþòíèì ñïèðòîì ïåðåíîñèëè ³ íàêëåþâàëè íà ëàòóíí³ ïðåäìåòí³ ñòîëèêè çà
äîïîìîãîþ àäãåçèâíî¿ ñòð³÷êè, çàìîðîæóâàëè ó ð³äêîìó àçîò³ òà âèñóøóâàëè
äî ïîâ³òðÿíî-ñóõîãî ñòàíó ó ë³îô³ëüí³é ñóøö³, äëÿ íàäàííÿ êîíäóêòèâíîñò³
ïîêðèâàëè øàðîì çîëîòà â ³îííîìó íàïèëþâà÷³. Ðîçì³ðè ñòðóêòóð íà ì³êðî-
ôîòîãðàô³ÿõ âèçíà÷àëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè UTHSCSA Image Tool 3.0,
âèêîðèñòîâóþ÷è çàäàíó ïðèëàäîì íà çîáðàæåíí³ ë³í³éêó-øêàëó.

Äîñë³äè ïðîâîäèëè ó äâîõ á³îëîã³÷íèõ òà òðüîõ àíàë³òè÷íèõ ïîâòîðàõ.
Äëÿ êîæíî¿ á³îëîã³÷íî¿ ïîâòîðíîñò³ â³äáèðàëè ïî 40 ðîñëèí. Ñòàòèñòè÷íó îá-
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1. Áóäîâà ñïîðîô³òó Salvinia natans: à — çàãàëüíèé âèãëÿä ñïîðîô³òó (ïëàâàþ÷à (fl) òà çàíóðåíà (sl)
âàÿ, ñòåáëî (st)); á — àáàêñ³àëüíà ïîâåðõíÿ ðîñëèíè ³ç ñîðóñàìè (sor).
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ðîáêó ðåçóëüòàò³â ïðîâîäèëè ç âèêîðèñòàííÿì t-êðèòåð³þ Ñò’þäåíòà, ñòàòè-
ñòè÷íî äîñòîâ³ðíîþ ââàæàëè ð³çíèöþ ïðè ð � 0,05.

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ

Äîðîñë³ ñïîðîô³òè ñàëüâ³í³¿ õàðàêòåðèçóâàëèñü êëîíàëüíîþ áóäîâîþ,
ñôîðìîâàíîþ ï³ä ÷àñ óòâîðåííÿ íîâèõ ìîäóë³â, ÿê³ ðîçâèâàëèñü íàâêîëî
öåíòðàëüíî¿ (íàéñòàð³øî¿) ÷àñòèíè ðîñëèíè ðàä³àëüíî. Ñêëàäí³ñòü ñòðóêòó-
ðè êëîíó âèçíà÷àëàñü éîãî â³êîì. Ðîçðîñòàííÿ ìîäóë³â êëîíó â³äáóâàºòüñÿ
ïîä³áíî äî ðîñòó á³÷íèõ ã³ëîê ó ñóäèííèõ ðîñëèí [14]. Ðîçðîñòàííÿ êëîíó
ñïîñòåð³ãàëè ó ÷åðâí³ — ñåðïí³ çà òåìïåðàòóðè âîäè +19—22oÑ. Ðîçïàä êëî-
íó íà îêðåì³ ìîäóë³ çá³ãàâñÿ ç ïîÿâîþ ³ ðîçâèòêîì ñîðóñ³â òà çíèæåííÿì
òåìïåðàòóðè âîäè äî +18oÑ ³ íèæ÷å (òðåòÿ äåêàäà ñåðïíÿ — ïî÷àòîê âåðåñ-
íÿ).

Äîñë³äæåííÿ ïîâåðõí³ ïîêàçàëè, ùî ïðîäèõè çíàõîäèëèñÿ ëèøå íà
àäàêñ³àëüí³é (âåðõí³é) ïîâåðõí³ ïëàâàþ÷èõ âàé. Àäàêñ³àëüíèé åï³äåðì³ñ
ñêëàäàâñÿ ç ãåêñàãîíàëüíèõ êë³òèí (ðèñ. 3, a), âêðèòèõ çíà÷íèì øàðîì åï³êó-
òèêóëÿðíîãî âîñêó (äèâ. ðèñ. 3, á), çàíóðåíèõ ïðîäèõ³â (äèâ. ðèñ. 3, a, â) ³ áà-
ãàòîêë³òèííèõ òðèõîì (äèâ. ðèñ. 3, ã). Ñåðåäí³é ä³àìåòð ïðîäèõîâî¿ ù³ëèíè
ñòàíîâèâ 8,1 ± 0,3 ìêì (ðèñ. 4, â). Ê³ëüê³ñòü ïðîäèõ³â íà 1 ìì2 ïîâåðõí³ äîñÿ-
ãàëà 142,00 ± 7,1. Çã³äíî ç ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè, êîæíà òðèõîìà S. natans

ñêëàäàºòüñÿ ³ç ÷îòèðüîõ îäíîðÿäíèõ âîñüìèêë³òèííèõ âîëîñîïîä³áíèõ
ñòðóêòóð, ðîçì³ùåíèõ íà âèï’ÿ÷óâàíí³ çàââèøêè â ñåðåäíüîìó 1300 ìêì.
Òàêà êîíñòðóêö³ÿ óòðèìóº ïîâ³òðÿ ³ íàäàº àäàêñ³àëüí³é ïîâåðõí³ ëèñòêà
ã³äðîôîáíèõ âëàñòèâîñòåé [6]. Íà æàëü, ó íàøîìó äîñë³ä³ áàãàòîêë³òèíí³
òðèõîìè áóëè ÷àñòêîâî çðóéíîâàí³ ï³ä ÷àñ ï³äãîòîâêè ïðåïàðàò³â äëÿ ÑÅÌ
(äèâ. ðèñ. 4, ã). Âåëèê³ ïîîäèíîê³ ïðîäèõè ó ã³ãðîô³ò³â, çàçâè÷àé, çíàõîäÿòüñÿ
íà àäàêñ³àëüí³é ïîâåðõí³ ëèñòêà [8].

Àáàêñ³àëüíà (íèæíÿ) åï³äåðìà âàé áóëà çíà÷íî ãóñò³øå âêðèòà òðèõîìà-
ìè, í³æ àäàêñ³àëüíà. Òóò ïîâí³ñòþ â³äñóòí³ ïðîäèõè ³ ïðàêòè÷íî íå ðîçâèíå-
íà êóòèêóëà (äèâ. ðèñ. 4). Òðèõîìè áóëè âîëîñîïîä³áíèìè, ÷ëåíèñòèìè, ìàëè
çàãîñòðåí³ ê³í÷èêè òà ñêëàäàëèñÿ ç 3—4 êë³òèí (äèâ. ðèñ. 4, á). Çàâäÿêè òðè-
õîìàì ïëîùà êîíòàêòó àáàêñ³àëüíî¿ ïîâåðõí³ ç âîäîþ çíà÷íî çá³ëüøóºòüñÿ,
ùî ñòàá³ë³çóº ôëîòàö³þ ðîñëèíè.

Çàíóðåíà ÷àñòèíà ñïîðîô³òó S. natans ïðåäñòàâëåíà âàÿìè ñïåöèô³÷íî¿
àíàòîì³÷íî¿ áóäîâè, ÿê³ çà ìîðôîëîã³ºþ íàãàäóþòü êîðåí³. Äåÿê³ äîñë³äíèêè
ââàæàëè ¿õ äîäàòêîâèìè êîðåíÿìè [7, 28] àáî ñåãìåíòàìè îäí³º¿ ïåðèñòî-
ðîçñ³÷åíî¿ âà¿, ùî ìàº íàäâîäí³ òà ï³äâîäí³ ñåãìåíòè [13]. Îäíàê áóëî âñòà-
íîâëåíî, ùî çàíóðåí³ âà¿ çàêëàäàþòüñÿ àï³êàëüíîþ ìåðèñòåìîþ ñòåáëà, ÿê
îäíà ç ÷îòèðüîõ ëèñòîâèõ áðóíüîê (ïðèìîðä³¿â) íà êîæíîìó âóçë³ (ìóòîâö³)
ñòåáëà. Äâà ëèñòîâ³ ïðèìîðä³¿ ðîçâèâàþòüñÿ ó ïëàâàþ÷³ âà¿, òðåò³é äàº ïî÷à-
òîê ëàòåðàëüí³é áðóíüö³, à ÷åòâåðòèé ôîðìóº äèõîòîì³÷íî ðîçãàëóæåíó êî-
ðåíåïîä³áíó ñòðóêòóðó [10—12, 20]. Çàâäÿêè ðîçãàëóæåííÿì òà áàãà-
òîêë³òèííèì âîëîñêàì çðîñòàº ïëîùà êîíòàêòó çàíóðåíî¿ âà¿ ç âîäîþ òà
ñòàá³ë³çóºòüñÿ ôëîòàö³ÿ.
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Åï³äåðìà âèäîçì³íåíèõ çàíóðåíèõ âàé ñôîðìîâàíà ç êë³òèí ³ç òîíêèìè
ñò³íêàìè áåç êóòèêóëè òà âîñêîâèõ â³äêëàäåíü, ùî çàáåçïå÷óº âèêîíàííÿ
íèìè ïîãëèíàëüíî¿ ôóíêö³¿ (äèâ. ðèñ. 4, â, ã). Íà ¿¿ ïîâåðõí³ â³äñóòí³ ïðîäèõè,
ùî õàðàêòåðíî äëÿ ï³äâîäíèõ ëèñòê³â êâ³òêîâèõ ðîñëèí ³ç ÷³òêî âèðàæåíîþ
ãåòåðîô³ë³ºþ [17, 23]. Íà ïî÷àòêîâèõ åòàïàõ îíòîãåíåçó ó ôàçó ³íòåíñèâíîãî
ðîñòó çàíóðåí³ âà¿ çäàòí³ ôîòîñèíòåçóâàòè, õî÷à âì³ñò ôîòîñèíòåòè÷íèõ
ï³ãìåíò³â ó íèõ âäâ³÷³ ìåíøèé, í³æ ó ïëàâàþ÷èõ. Â íèõ ôîðìóþòüñÿ íåâå-
ëèê³ çà ðîçì³ðîì õëîðîïëàñòè ³ç íåçíà÷íèì âì³ñòîì êðîõìàëþ ó ñòðîì³. Íà
íàñòóïíèõ åòàïàõ îíòîãåíåçó ö³ âà¿ âòðà÷àþòü ôîòîñèíòåòè÷íó ôóíêö³þ ³
âèêîíóþòü â îñíîâíîìó ôóíêö³þ ïîãëèíàííÿ [1].

Æèòòºâèé öèêë S. natans ïðîõîäèòü ó âîä³, à ðåïðîäóêòèâí³ îðãàíè º çà-
íóðåíèìè. Öå ñïîíóêàëî íàñ äî âèâ÷åííÿ ì³êðîñòðóêòóðè ¿õ ïîâåðõí³ òà ïî-
øóêó àäàïòàö³éíèõ ïðèñòîñóâàíü, ïîâ’ÿçàíèõ ç ³ñíóâàííÿì ó âîäíîìó ñåðå-
äîâèù³.

Ïàïîðîòü S. natans íàëåæàòü äî ãðóïè ãåòåðîñïîðîâèõ, ¿¿ ðåïðîäóêòèâí³
ñòðóêòóðè óòâîðþþòüñÿ íà â³äãàëóæåíí³ ï³äâîäíèõ âàé. Ðîçãàëóæåí³ íå
ñïëîùåí³ îñ³, ùî íåñóòü âêðèò³ ³íäóç³ÿìè ñîðóñè, íàçèâàþòü ñîðîôîðîì [15,
22]. Ñîðóñè ñôåðè÷í³ òà âèêëþ÷íî ðîçä³ëüíîñòàòåâ³, òîáòî âñåðåäèí³ ñîðóñó
óòâîðþþòüñÿ àáî ì³êðîñïîðàíã³¿, àáî ìåãàñïîðàíã³¿. ×àñòî â ë³òåðàòóð³ ö³
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3. Àäàêñ³àëüíà ïîâåðõíÿ ïëàâàþ÷î¿ âà¿ Salvinia natans: à— åï³äåðì³ñ; á — åï³êóòèêóëÿðíèé â³ñê; â —
çàíóðåíèé ïðîäèõ ç â³äêðèòîþ ïðîäèõîâîþ ù³ëèíîþ; ã — òðèõîìè.



ñòðóêòóðè íàçèâàþòü ñïîðîêàðï³ÿìè. Ïðîòå ïîêàçàíî, ùî òåðì³í «ñïîðî-
êàðï³é» äîö³ëüíî çàñòîñîâóâàòè ëèøå äî ñòðóêòóð, ÿê³ ìàþòü ñîðîôîð ç³ ñïî-
ðàíã³ÿìè, îòî÷åíèìè ñï³ëüíèì ïîêðèâàëîì (ÿê, íàïðèêëàä, ó Marsilea àáî Pil-

lularia) [22]. Îñê³ëüêè ó S. natans çàãàëüíà îáîëîíêà (ïîêðèâàëî) â³äñóòíÿ, òî
ñïîðîíîñí³ îðãàíè ïðåäñòàâëåí³ ëèøå ñîðóñàìè (âêðèòèìè ³íäóç³ÿìè ñïî-
ðàíã³ÿìè), ùî ç³áðàí³ ó ãðóïè ïî 3—8 á³ëÿ îñíîâè çàíóðåíèõ âàé (äèâ. ðèñ. 1,
á, ðèñ. 5, a). Çîâí³ ñîðóñè âêðèò³ ïîäâ³éíîþ îáîëîíêîþ (³íäóç³ºì) (ðèñ. 6, a).
Çîâí³øí³é òà âíóòð³øí³é ³íäóç³é ç’ºäíàí³ ðàä³àëüíèìè ïåðåòèíêàìè, ì³æ
ÿêèìè óòâîðþºòüñÿ ïîâ³òðîíîñíà ïîðîæíèíà.

Ó S. natans ä³àìåòð ìåãà- òà ì³êðîñîðóñ³â äîñÿãàâ 2,5—3,0 ìì ³ äîñòîâ³ðíî
íå â³äð³çíÿâñÿ (äèâ. ðèñ. 5, à). ¯õ ïîâåðõíÿ òàêîæ íå â³äð³çíÿëàñü çà ñêóëüïòó-
ðîþ, ÿêà áóëà ÷àðóíêîâîãî òèïó ³ âêðèòà ÷èñåëüíèìè áàãàòîêë³òèííèìè îä-
íîðÿäíèìè àï³êàëüíî çàãîñòðåíèìè òðèõîìàìè (äèâ. ðèñ. 5).

Ó ñåðåäèí³ ì³êðîñîðóñ³â íà ðåöåïòàêóëàõ ó âåëèê³é ê³ëüêîñò³ óòâîðþâà-
ëèñü äð³áí³ êóëÿñò³ ì³êðîñïîðàíã³¿ íà äîâãèõ í³æêàõ (äèâ. ðèñ. 6, à), òîä³ ÿê â
ìåãàñîðóñàõ óòâîðþâàëàñü íåâåëèêà ê³ëüê³ñòü (äî 25) êðóïí³øèõ îâàëüíèõ
ìåãàñïîðàíã³¿â íà êîðîòêèõ í³æêàõ (ðèñ. 7, à).
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4. Àáàêñ³àëüíà ïîâåðõíÿ ïëàâàþ÷î¿ (a, á) òà çàíóðåíî¿ âàé (â, ã) Salvinia natans: à — àáàêñ³àëüíà
ïîâåðõíÿ âêðèòà ÷ëåíèñòèìè îäíîðÿäíèìè òðèõîìàìè; á — ôðàãìåíò ÷ëåíèñòî¿ òðèõîìè; â —
ôðàãìåíò çàíóðåíî¿ âà¿, âêðèòî¿ òðèõîìàìè; ã — ïðèêð³ïëåííÿ òðèõîì äî çàíóðåíî¿ âà¿.



Ì³êðîñïîðàíã³¿ îêðóãë³, 181 ± 7,5 ìêì ó ä³àìåòð³. Ïîâåðõíÿ ¿õ ñò³íîê
ñôîðìîâàíà åï³äåðìàëüíèìè êë³òèíàìè ç ù³ëüíèì ïîêðèòòÿì ç åï³êóòèêó-
ëÿðíîãî âîñêó òà çîâí³ âêðèòà òîíêèìè ðåáðàìè, ÿê³ óòâîðþâàëè ñ³ò÷àñ-
òî-êîì³ð÷àñòó ñòðóêòóðó (äèâ. ðèñ. 6, á). Íà ïîïåðå÷íîìó ïåðåð³ç³ âèäíî, ùî
ñò³íêè ì³êðîñïîðàíã³þ (miw) ñêëàäàëèñü ç ïîðîæíèñòèõ êë³òèí ³ç òîâñòèìè
ñò³íêàìè (äèâ. ðèñ. 6, â). Ó ì³ñöÿõ ðîçì³ùåííÿ ðåáåð ñò³íêà ì³êðîñïîðàíã³þ
äâîøàðîâà, à âñåðåäèí³ êîì³ðîê ñêëàäàºòüñÿ ³ç îäíîãî øàðó. Éìîâ³ðíî, òàêà
ñòðóêòóðà ìîæå ñïðèÿòè ïëàâó÷îñò³ îêðåìîãî ì³êðîñïîðàíã³þ. Ï³ä ñò³íêîþ
ðîçòàøîâàíèé ðÿä êë³òèí âèñòèëàþ÷îãî øàðó (òàïåòóìó), ÿêèé ó ïðîöåñ³
ðîçâèòêó ïåðåòâîðþºòüñÿ íà ï³íèñòó ðå÷îâèíó (ìàñóëó). Ïðè äîçð³âàíí³ ìà-
ñóëà (mas) òâåðäíå ³ óòâîðþº ïîðîæíèñòó òâåðäó ðå÷îâèíó, ùî ò³ñíî ïðèëÿ-
ãàº äî ñò³íîê ì³êðîñïîðàíã³þ (äèâ. ðèñ. 6, â). Ì³êðîñïîðè (mis) ðîçì³ùóþòü-
ñÿ ó ïîðîæíèíàõ ìàñóëè (äèâ. ðèñ. 6, á, ã). Â³äîìî, ùî ì³êðîñïîðàíã³é ì³ñòèòü
64 ì³êðîñïîðè [18].

Ìåãàñïîðàíã³¿ (äèâ. ðèñ. 7) ìàþòü çíà÷íî á³ëüø³ ðîçì³ðè (500 ± 14 ìêì â
ä³àìåòð³), â³äð³çíþòüñÿ çà õàðàêòåðèñòèêàìè ñêóëüïòóðè ñò³íêè, îäíàê
ïîä³áí³ çà îñîáëèâîñòÿìè ¿¿ áóäîâè. Ðåáðà, ùî âêðèâàþòü ïîâåðõíþ ìåãàñïî-
ðàíã³þ, çíà÷íî ïîòóæí³ø³ (7,2 ± 0,1 ìêì) ³ ôîðìóþòü ñ³ò÷àñòî-êîì³ð÷àñòó
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5. Çàìêíåí³ ñîðóñè Salvinia natans: a — ãðóïà ñîðóñ³â (sor) íà â³äãàëóæåí³ ñîðîôîðó (sph); á — îêðå-
ìèé ñîðóñ, âêðèòèé òðèõîìàìè (tr); â — ïîâåðõíÿ ñîðóñà ³ç òðèõîìàìè (tr), âèäíî îñíîâó òðèõîìè, ùî
â³äïàëà (btr); ã — îêðåìà áàãàòîêë³òèííà îäíîðÿäíà àï³êàëüíî-çàãîñòðåíà òðèõîìà (tr) òà åï³äåðìàëüí³
êë³òèíè (å).



ñòðóêòóðó ³ç ïðèáëèçíî âäâ³÷³ á³ëüøîþ ê³ëüê³ñòþ êîì³ðîê, í³æ íà ïîâåðõí³
ì³êðîñïîðàíã³þ (äèâ. ðèñ. 7 á, â).

Â³äîìî, ùî ñïî÷àòêó ó ñåðåäèí³ ìåãàñïîðàíã³þ óòâîðþºòüñÿ 32 ìåãàñïî-
ðè, ç ÿêèõ ïîâíîãî ðîçâèòêó äîñÿãàº ëèøå îäíà, à ðåøòà â³äìèðàþòü. Ìåãàñ-
ïîðè, ùî â³äìèðàþòü, ðàçîì ³ç òêàíèíîþ òàïåòóìó óòâîðþþòü ïåðèïëàç-
ìîä³é, ÿêèé ³äå íà æèâëåííÿ ìåãàñïîðè, à ïîò³ì òâåðäíå, ôîðìóþ÷è
åï³ñïîð³é, àáî ïåðèíó [18, 26]. ßê âèäíî íà ðèñ. 8, â, öÿ çîâí³øíÿ íàé-
òîâñò³øà îáîëîíêà ñïîðè ñêëàäàºòüñÿ ç ï³íèñòî¿ ù³ëüíî¿ ðå÷îâèíè, ÿêà íå
ïðèëÿãàº äî ñò³íîê ìåãàñïîðàíã³þ. Òîâùèíà åï³ñïîð³þ ð³çíèòüñÿ â ð³çíèõ
ä³ëÿíêàõ ³ ìàêñèìàëüíà ó äèñòàëüí³é ÷àñòèí³, äå ôîðìóº âèñòóï (ñîñî÷îê).
Ââàæàþòü, ùî åï³ñïîð³é â³ä³ãðàº ðîëü ïëàâàëüíîãî ïðèñòîñóâàííÿ ÿê äëÿ ìå-
ãàñïîðè, òàê ³ äëÿ æ³íî÷îãî ãàìåòîô³òó, ÿêèé ðîçâèâàºòüñÿ íàâåñí³ [12].

Âîñåíè ñïîðîô³ò â³äìèðàº, à ñïîðîêàðï³¿ îïàäàþòü íà äíî. Âïðîäîâæ çè-
ìîâî¿ ä³àïàóçè S. natans ïåðåáóâàº ó âèãëÿä³ ñîðóñ³â òà ñïîðàíã³¿â, ÿê³ çíàõî-
äÿòüñÿ íà äí³ âîäîéì. Íàâåñí³ îáîëîíêà ñïîðàíã³¿â ðóéíóºòüñÿ, âîíè ï³äí³ìà-
þòüñÿ íà ïîâåðõíþ âîäîéì, äå ³ â³äáóâàºòüñÿ ïîäàëüøèé ðîçâèòîê ãàìå-
òîô³ò³â. Ï³ñëÿ çàïë³äíåííÿ íà ïîâåðõí³ âîäè ïî÷èíàºòüñÿ ðîçâèòîê ìîëîäîãî
ñïîðîô³òó [12].
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6. Ì³êðîñîðóñ òà ì³êðîñïîðàíã³¿ Salvinia natans: a — ðîçêðèòèé ì³êðîñîðóñ ç ÷èñåëüíèìè ì³êðîñïî-
ðàíã³ÿìè (mi) òà ³íäóç³ºì (in); á — îêðåìèé ì³êðîñïîðàíã³é; â — ì³êðîñïîðàíã³é ó ðîçð³ç³, ïîðèñòà ìà-
ñóëà (mas) ò³ñíî ïðèëÿãàº äî ñò³íîê ñïîðàíã³þ (miw) òà ì³ñòèòü ì³êðîñïîðó (mis); ã — äåòàë³ áóäîâè
ìàñóëè (mas) ç ì³êðîñïîðîþ (mis) â ëàêóí³.



Âèñíîâêè

Ì³êðîñòðóêòóðà àäàêñ³àëüíî¿ ³ àáàêñ³àëüíî¿ ïîâåðõîíü ïëàâàþ÷èõ âàé âîäíî¿

ïàïîðîò³ S. natans àäàïòîâàíà äëÿ ³ñíóâàííÿ íà ìåæ³ ïîâ³òðÿíîãî ³ âîäíîãî ñåðåäî-

âèù. Íà àäàêñ³àëüí³é ïîâåðõí³ âàé º äîáðå ðîçâèíåíà êóòèêóëà, ïðîäèõîâ³ ù³ëèí

ðîçòàøîâàí³ íèæ÷å ð³âíÿ åï³äåðìè, à àðõ³òåêòóðà òðèõîì ñïðèÿº óòðèìàííþ ïó-

õèðö³â ïîâ³òðÿ, ùî çàïîá³ãàº çìî÷óâàííþ âàé. Êë³òèíè àáàêñ³àëüíî¿ ïîâåðõí³ ïëàâà-

þ÷èõ âàé â³äçíà÷àþòüñÿ òîíêèìè ñò³íêàìè òà íèò÷àñòèìè ÷ëåíèñòèìè òðèõîìàìè,

ÿê³ íå ïåðåøêîäæàþòü êîíòàêòó ³ç âîäîþ. Åï³äåðìà çàíóðåíèõ âàé ì³ñòèòü ÷èñ-

ëåíí³ íèòêîïîä³áí³ òðèõîìè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü åôåêòèâíå ì³íåðàëüíå æèâëåííÿ.

Áóäîâà ï³äâîäíèõ âàé, êë³òèíè åï³äåðìè ÿêèõ ìàþòü òîíê³ êë³òèíí³ ñò³íêè áåç êóòè-

êóëè, ñïðèÿº ïîãëèíàííþ ñâ³òëà ó òîâù³ âîäè â óìîâàõ çàò³íåííÿ, ñïðè÷èíåíîãî

ïëàâàþ÷èìè âàÿìè. Òàêà ãåòåðîô³ë³ÿ º àäàïòèâíèì ïðèñòîñóâàííÿì, ùî ñïðèÿº

ðîçâèòêó ³ ðîçïîâñþäæåííþ ðîñëèíè. Áóäîâà ì³êðî- ³ ìåãàñîðóñ³â çàáåçïå÷óº

óñï³øíå ïðîõîäæåííÿ ð³÷íîãî ë³òíüî-çåëåíîãî ôåíîðèòìó, îñê³ëüêè ñàìå çàâäÿêè

âëàñòèâîñòÿì ¿õ îáîëîíîê, â³äáóâàºòüñÿ çàíóðåííÿ ñîðóñ³â íà äíî âîñåíè, òîä³ ÿê

ï³ñëÿ ðóéíóâàííÿ îáîëîíîê âïðîäîâæ çèìè ìåãà- ³ ì³êðîñïîðàíã³¿ âèâ³ëüíÿþòüñÿ ³

íàâåñí³ ï³äí³ìàþòüñÿ íà ïîâåðõíþ. Ïðîðîñòàííÿ ñïîð òà óòâîðåííÿ ÷îëîâ³÷îãî òà

æ³íî÷îãî ãàìåòîô³ò³â â³äáóâàºòüñÿ áåçïîñåðåäíüî âñåðåäèí³ ñïîðàíã³¿â.
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7. Ìåãàñîðóñ òà ìåãàñïîðàíã³¿ Salvinia natans: a — ðîçêðèòèé ìåãàñîðóñ íà í³æö³ (st) ç ìåãàñïî-
ðàíã³ÿìè (må) òà ³íäóç³ºì (in); á — îêðåìèé ìåãàñïîðàíã³é (må); â — ìåãàñïîðàíã³é ó ðîçð³ç³: ïîðèñòèé
åï³ñïîð³é (åð³) îòî÷óº ìåãàñïîðó (mås), óòâîðþþ÷è â äèñòàëüí³é ÷àñòèí³ êëàïàíîïîä³áíèé âèñòóï
(fle), åï³ñïîð³é íå ïðèëÿãàº äî ñò³íîê ìåãàñïîðàíã³þ (måw); ã — ñêóëüïòóðà ñò³íêè ìåãàñïîðàíã³þ ç
ðåáðàìè (ri) òà êðèñòàëàìè åï³êóòèêóëÿðíîãî âîñêó (ew).



**

Ïðîàíàëèçèðîâàíû îñîáåííîñòè ðîñòà è ðàçâèòèÿ äèêîðàñòóùåãî âîäíîãî ïàïî-
ðîòíèêà Salvinia natans (L.) All., ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðî-
ñêîïèè èçó÷åíà ìèêðîñòðóêòóðà ïîâåðõíîñòè âåãåòàòèâíûõ è ðåïðîäóêòèâíûõ îð-
ãàíîâ. Ïîêàçàíî, ÷òî ñóùåñòâîâàíèå íà ãðàíèöå âîçäóøíîé è âîäíîé ñðåä îáåñïå÷è-
âàåòñÿ ñïåöèôè÷åñêîé ìèêðîñòðóêòóðîé ïëàâàþùèõ âàé. Àáàêñèàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü
ïëàâàþùèõ âàé è ïîäâîäíûå âàéè èìåþò òîíêèå êëåòî÷íûå ñòåíêè ýïèäåðìèñà è
ìíîãî÷èñëåííûå íèòåâèäíûå âûðîñòû ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê. Ñòðîåíèå îáîëî÷êè
ñïîðîêàðïèåâ ñïîñîáñòâóåò ïðîõîæäåíèþ ãîäîâîãî ëåòíå-çåëåíîãî ôåíîðèòìà,
îáåñïå÷èâàÿ ïîãðóæåíèå íà äíî âîäîåìà îñåíüþ è ïîäíÿòèå ìåãà- è ìèêðîñïîðàíãèåâ
íà ïîâåðõíîñòü âîäû âåñíîé.

**

The peculiarities of growth and development of water fern Salvinia natans (L.) All., the
surface microstructure of vegetative and reproductive organs was analyzed using the scan-
ning electron microscopy. Its existence at the edge the water and air phase is ensured by the
specific microstructure of floating fronds. Abaxial surface of floating and submerged fronds
has thin cell walls of the epidermis and numerous filamentary outgrowths in epidermal
cells. Sporocarp membrane structure contributes to the annual summer-green phenor-
hythm, promotes mega- and micro-sporangia submerging to the bottom in autumn and their
rising to the water surface in spring.
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1. Áàáåíêî Ë.Ì., Ùåðáàòþê Ì.Ì., Êîñàê³âñüêà ².Â. Ñòðóêòóðíî-ôóíêö³î-
íàëüí³ îñîáëèâîñò³ âîäíî¿ ïàïîðîò³ Salvinia natans // Studia Biologica. —
2016. — Ò. 10, ¹ 2. — Ñ. 149—162.

2. Âàøåêà Î.Â., Áåçñìåðòíà Î.Î. Àòëàñ ïàïîðîòåé ôëîðè Óêðà¿íè. — Ê.:
Ïàëèâîäà, 2012. — 160 ñ.

3. Äóáèíà Ä.Â., Øåëÿã-Ñîñîíêî Þ.Ð., Æìóä Î.². òà ³í. Äóíàéñüêèé
á³îñôåðíèé çàïîâ³äíèê. — Ê.: Ô³òîñîö³îöåíòð, 2003. — 272 c.

4. Õîëîäíûé Í.Ã. Î ìåòàìîðôîçå ïëàñòèä â âîëîñêàõ ïîäâîäíûõ ëèñòüåâ ó
Salvinia natans // Èçáð. òð. Ò. 1. Ðàáîòû ïî ôèçèîëîãèè ðàñòåíèé. —
Êèåâ: Èçä-âî ÀÍ ÓÑÑÐ, 1956. — Ñ. 264—278.

5. Barthlott W., Schimmel T., Wiersch S. et al. The Salvinia paradox:
superhydrophobic surfaces with hydrophilic pins for air retention under
water // Adv. Mater. — 2010. — Vol. 22. — P. 2325—2328.

6. Barthlott W., Wiersch S., Èoliæ Z., Koch K. Classification of trichome types
within species of the water fern Salvinia, and ontogeny of the egg-beater
trichomes // Botany. — 2009. — Vol. 87. — Ð. 830—836.

7. Bonnet A. L-M. Contribution a` l’e tude des Hydropte ridees: recherches sur
Salvinia auriculata //Ann. Sci. Nat. Bot. Biol. Veg. — 1955. — Vol. 16. —
Ð. 529—600.

8. Catian G., Scremin-Dias E. Compared leaf anatomy of Nymphaea

(Nymphaeaceae) species from Brazilian flood plain // Braz. J. Biol. — 2013.
— Vol. 73, N 4. — Ð. 809—817.

13

Âîäíàÿ ôëîðà è ôàóíà



9. Collinson M. E. A new multiple-floated Azolla from the Eocene of Britain
with a brief review of the genus // Palaeontology. — 1980. — Vol. 23. —
Ð. 213—229.

10. Croxdale J.G. Salvinia leaves. I. Origin and early differentiation of floating
and submerged leaves // Can. J. Botan. — 1978. — Vol. 56. — Ð. 1982—1991.

11. Croxdale J.G. Salvinia leaves. II. Morphogenesis of the floating leaf // Ibid.
— 1979. — Vol. 57. — Ð. 1951—1959.

12. Croxdale J.G. Salvinia leaves. III. Morphogenesis of the submerged leaf //
Ibid. — 1981. — Vol. 59. — P. 2065—2072.

13. De la Solta E.R. On the nature of the ‘‘submerged organ’’ in the fern genus
Salvinia // Abstr. of the Fifteenth International Botanical Congress. — 1999.
— Ð. 13— 22.

14. Ga³ka A., Szmeja J. Phenology of the aquatic fern Salvinia natans (L.) All. in
the Vistula Delta in the context of climate warming // Limnologica. — 2013.
— Vol. 43. — P. 100—105.

15. Gardenal P., Morbelli M.A., Giudice G.E. Spore morphology and
ultrastructure in species of Salvinia from South America // Palynology. —
2008. — Vol. 32, N 1. — P. 143—156.

16. Hall J.W. Cretaceous Salviniaceae // Ann. Missouri Bot. Gard. — 1974. —
Vol. 61. — P. 354—367.

17. Kordyum E., Klimenko E. Chloroplast ultrastructure and chlorophyll
performance in the leaves of heterophyllous Nuphar lutea (L.) Smith. plants
// Aquatic Botany. — 2013. — Vol. 110. — P. 84—91.

18. Kovach W.L., Batten D.J. Diversity changes in lycopsid and aquatic fern
occurrences of Mesozoic and Tertiary megaspores // Paleobiology. — 1993.
— Vol. 19. — P. 28—42.

19. Lawalrée A. Salviniaceae // Flora Europaea. Lycopodiaceae to Platanaceae.
— Cambridge: Cambridge University Press, 1993. — P. 32.

20. Lemon G.D., Posluszny U. Shoot morphology and organogenesis of the
aquatic floating fern Salvinia molesta D. S. Mitchell, examined with the aid of
laser scanning confocal microscopy // Intern. J. Plant Sci. — 1997. —
Vol. 158. — P. 693—703.

21. Meusel H., Jäger E., Weinert E. Vergleichende Chorologie der
zentraleurop�ischen Flora. — Jena: Gustav Fischer Verlag, 1965. — 456 p.

22. Nagalingum N.S., Schneider H., Pryer K.M. Comparative morphology of
reproductive structures in heterosporous water ferns and a reevaluation of
the sporocarp // Int. J. Plant Sci. — 2006. — Vol. 167. — P. 805—815.

23. Nedukha O.M. Anatomical, ultrastructural and biochemical signs of Trapa

natans leaves adaptation to submergence in natural water habitats // Plant
functions under environmental stress. — Kraków: Polish Acad. Sci., 2012. —
P. 61.

24. Page C. Ecological strategies in fern evolution: a neopteridological overview
// Rev. Palaeobot. Palynol. — 2002. — Vol. 119. — P. 1—33.

25. Pryer K.M., Schuettpelz E. Ferns (Monilophyta) // The timetree of life / Eds.
S.B. Hedges, S. Kumar. — Oxford: Univer. Press, 2009. — P. 153—156.

14

Âîäíàÿ ôëîðà è ôàóíà



26. Pteridophyte Phylogeny Group. A community-derived classification for extant
lycophytes and ferns // J. Systematics and Evolution. — 2016. — Vol. 28,
N 1. — P. 113—123.

27. Tryon A.F., Lugardon B. Spores of the Pteridophyta. Surface, wall structure
and diversity based on electron microscope studies. — New York:
Springer-Verlag, 1991. — 648 p.

28. White R.A., Turner M.D. Anatomy and development of the fern sporophyte //
Bot. Rev. — 1995. — Vol. 6. — Ð. 281—305.

1 ²íñòèòóò áîòàí³êè ÍÀÍ Óêðà¿íè, Êè¿â
2 Êè¿âñüêèé íàö³îíàëüíèé óí³âåðñèòåò

³ì. Òàðàñà Øåâ÷åíêà Íàä³éøëà 06.09.18

15

Âîäíàÿ ôëîðà è ôàóíà


