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Досліджено особливості епідерми у парадермальній площині у 11 видів під-
родини Cactoideae родини Cactaceae. Проведено порівняльний аналіз особливостей 
цієї тканини в 3-, 6-, 12- та 18-місячних рослин. Для представників більшості вікових 
груп усіх досліджених видів характерна епідерма з крупними основними клітинами, 
які мають розпластані й витягнуті проекції та, переважно, звивисті обриси. При цьому 
звивистість антиклінальних стінок з віком значно зростає у всіх видів, крім Mamillaria 
prolifera (майже не змінюється) та Echinopsis peruviana (зменшується). Площа клі-
тин епідерми з віком зменшується, а їхня кількість на одиницю площі збільшується. 
Продихи паралелоцитні, великих розмірів, здебільшого поодинокі, однак у більшості 
досліджених рослин їхня кількість на одиницю площі з віком зростає. У деяких видів 
зміни в епідермі мають спорадичний характер, що, ймовірно, свідчить про сезонні 
особливості розвитку цих рослин, зокрема, про нерегулярність процесів ділення та 
росту епідермальних клітин. Лише у представників Oreocereus celsianus більшість 
ознак епідерми з віком залишаються майже сталими.
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Підродина Cactoideae Eaton – найбільша за кількістю видів серед чотирьох підродин 
родини Cactaceae. Характерними морфологічними особливостями представників підроди-
ни є повна редукція листків і наявність фотосинтезуючого сукулентного стебла [11]. У 
зв’язку з еколого-біологічними особливостями представники родини Cactaceae належать 
до компонентів флори, чутливих до змін навколишнього середовища [2]. На сьогодні понад 
1400 видів родини внесені до The IUCN Red List of Threatened Species [24]. 

Епідерма стебла у представників підродини Cactoideae виконує основну бар’єрну 
функцію між надземною частиною рослини та факторами зовнішнього середовища [13, 15, 
20]. Характерно, що у цих рослин вона зберігає життєдіяльність і здатність до поділу про-
тягом багатьох років. З фізіологічної точки зору, вивчення покривів має важливе значення 
для розуміння механізмів, які допомагають у виживанні рослин в посушливих умовах. Крім 
цього, особливості покривних тканин можуть використовуватись як діагностичні ознаки 
[14, 18, 20]. Хоча будова покривних тканин аналізується майже у кожній анатомічній роботі, 
особливості епідерми кактусів у парадермальній площині в них розглянуті досить поверхо-
во. Крім того, кількість доступних праць, присвячених вивченню епідерми представників 
підродини Cactoideae в парадермальній площині, досить невелика [5, 6, 13, 15, 17, 18, 20]. 
При цьому структура епідерми рослин різного віку даної підродини майже не вивчалася. 
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Оскільки відомо, що рівень пристосованості до нестабільних умов середовища змінюється 
на різних етапах життя організму [12], то для встановлення адаптаційних особливостей ор-
ганізмів необхідно виявити специфіку їхніх пристосувань на різних етапах онтогенезу [9].

Тому метою нашої роботи було дослідити епідерму в парадермальній площині пред-
ставників підродини Cactoideae, встановити її спільні та відмінні риси у рослин різного 
віку та різних родів i видів. 

Матеріали та методи
Дослідження проводили на 3-, 6-, 12- і 18-місячних рослинах 11 видів підродини 

Cactoideae (Rebutia flavistyla F.Ritter., Rebutia senilis K. Schumann., Mamillaria columbi-
ana Salm-Dyck, Mamillaria prolifera (P.Miller) Haworth, Echinopsis eyriesiі (Turpin)Pfeiffer 
& Otto, Echinopsis mirablis Spegazzini, Echinopsis peruviana (Britton & Rose) H.Friedrich 
& G.D.Rowley, Melocactus bahiensis (Britton & Rose) Luetzelburg, Melocactus curvispinus 
Pfeiffer, Astrophytum myriostigma Lemaire, Oreocereus celsianus (Salm-Dyck) A.Berger ex 
Riccobono). Усі досліджувані види внесені до IUCN Red List of Threatened Species і нале-
жать до категорії LC, за винятком Rebutia flavistyla та Echinopsis eyriesiі.

Рослини вирощені з насінин репродукції Ботанічного саду ім. акад. О.В. Фоміна. 
Умови утримання сіянців в оранжереях були наближені до природних: сухе утримання 
в осінньо-зимовий період при температурі в оранжереї близько 15 °С і вологе – у весня-
но-літній період при температурі, що коливається від 22 до 45 °С. Освітлення становило 
близько 40 % від освітлення на відкритому повітрі [10].

Для дослідження брали по 5 екземплярів кожного виду. Рослини фіксували в 70 % 
етиловому спирті. Особливості будови епідерми вивчали в парадермальній площині за та-
кими характеристиками: кількість клітин епідерми на 1 мм2, середня площа основної зрілої 
клітини епідерми, звивистість антиклінальних стінок, кількість продихів на 1 мм2, розміри 
продихів, продиховий індекс, характеристика проекцій, обрисів і суміжних кутів епідер-
мальних клітин. У досліджених рослин в різні вікові періоди певна частина основних клітин 
епідерми була у стані поділу, тому при обчисленні їхньої площі враховували тільки зрілі клі-
тини. Мікропрепарати епідерми виготовляли зі середньої частини стебла за загальноприй-
нятими методиками [8]. Клітини епідерми описували за методикою С.Ф. Захаревича [4]; 
продихи – за Metcalfe & Chalk [19]; продиховий індекс і кількісна характеристика епідер-
ми – за Б.Р. Васильєвим [1]. Тимчасові препарати зрізів вивчали за допомогою світлового 
мікроскопа XSP-146ТР. Мікрофотографії робили цифровою фотокамерою Canon PowerShot 
A630. Вимірювання здійснювали за допомогою програми ImageJ. Статистичну обробку ре-
зультатів виконували з використанням пакету програм Statistica 8.0 (StatSoft, USA).

Результати і їхнє обговорення
Характеристики епідерми 3- та 6-місячних рослин детально описані в попередніх 

наших роботах [5, 6].
Рід Rebutia K.Schumann 
R. flavistyla. Для рослин усіх вікових груп були характерні основні епідермальні клі-

тини з витягнутими чи розпластаними проекціями, звивистими обрисами й тупими чи зао-
кругленими і загостреними суміжними кутами (див. рисунок 1А-1В). При цьому їхня кіль-
кість на 1 мм2 з віком значно збільшується, а площа, відповідно, – зменшується (табл. 1). 
Значно зростає також співвідношення периметру та площі епідермальних клітин, що вка-
зує на збільшення звивистості антиклінальних стінок з віком. Продихи паралелоцитного 
типу. Їхня кількість з віком збільшується, суттєвих змін немає лише між рослинами 12- та 
18-місячного віку. Довжина продихів значно збільшується в період між третім і шостим мі-
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сяцями життя рослини. Продиховий індекс для 3-місячних рослин дуже малий, для інших 
вікових груп – малий (табл. 1).

Епідерма стебла рослин різного віку (А – 3 місяці, Б – 6 місяців, В – 18-місяців): 1 – Rebutia flavistyla; 
2 – Mamillaria columbiana; 3 – Echinopsis eyriesiі; 4 – Melocactus bahiensis; 5 – Astrophytum 
myriostigma. Довжина штриха – 100 мкм
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R. senilis. Клітини епідерми зі звивистими обрисами, їхні проекції розпластані та 
витягнуті, а суміжні кути – заокруглені та загострені або тупі. Кількість епідермоцитів на 
1 мм2 і звивистість їхніх антиклінальних клітинних стінок з віком загалом значно збільшу-
ється, а площа клітин – зменшується, однак ці зміни мають спорадичний характер (табл. 1). 
Зокрема, в 6-місячному віці кількість клітин менша, ніж у 3-місячному, однак у період між 
12 та 18 місяцями цей показник значно зростає та перевищує такий у 3-місячних рослин. 
Продихи паралелоцитні, їхні кількість і довжина з віком поступово збільшуються. Про-
диховий індекс у 3- та 18-місячному віці дуже малий, у 6- і 12-місячному – малий (табл. 1).

Епідерма досліджених рослин даного роду якісно дуже подібна, при цьому спосте-
рігаються значні відмінності між кількісними ознаками. Так, для представників R. minus-
cula характерна більша кількість епідермальних клітин на 1 мм2, менші площі та більш зви-
висті антиклінальні стінки основних клітин епідерми, більша кількість продихів на 1 мм2 і 
менша довжина продихів. Такі відмінності спостерігаються у всі вікові періоди.

Рід Mamillaria Haworth
M. columbiana. Рослини у 3-місячному віці мають епідермальні клітини зі звивистими 

та дрібнозвивистими обрисами, але вже з 6-місячного віку вони стають звивисті та крупно-
звивисті, а у 12- і 18-місячному віці зрідка трапляються також звивисто-зубчасті. Проекції 
клітин витягнуті й розпластані, а суміжні кути – заокруглені й загострені або тупі, дуже рід-
ко гострі та прямі (див. рисунок, 2А-2В). Кількість епідермоцитів на 1 мм2 з віком значуще 
зростає, їхня середня площа відповідно зменшується. Звивистість антиклінальних стінок 
зростає. Кількість продихів з віком трохи зростає, проте значущих відмінностей не спо-
стерігається. Довжина продихів при цьому значно зменшується. Продиховий індекс з віком 
знижується: у 3-місячних рослин він малий, у інших вікових груп – дуже малий (табл. 1). 

M. prolifera. Якісна характеристика епідерми досить постійна для усіх вікових ка-
тегорій. Так, обриси епідермальних клітин звивисті, рідше – дрібнозвивисті, проекції роз-
пластані або витягнуті, а суміжні кути заокруглені й загострені, іноді тупі, гострі чи прямі. 
Кількість клітин і їхня площа змінюються досить незалежно від віку. При цьому у 3- та 
18-місячних рослин спостерігається найменша та приблизно однакова кількість клітин на 
1 мм2, тоді як у 6- і 12-місячному віці вона значно більша. Можливо, це пов’язано з більш 
інтенсивним поділом клітин у цей період. Площа клітин найбільша у 18-місячному віці, 
що може вказувати на активізацію процесів їхнього розтягування в цей період. Звивистість 
антиклінальних стінок майже не змінюється протягом розвитку рослини, лише в 12-місяч-
ному віці вона значно менша ніж в інші вікові періоди. Кількість продихів з віком зменшу-
ється, значно зменшується їхня довжина (характерно для 18-місячних рослин). Продихо-
вий індекс у 3-місячних рослин малий, з віком він знижується і стає дуже малим (табл. 1). 

Таким чином, досліджені рослини роду Mamillaria мають схожі обриси клітин епі-
дерми у 3-місячному віці, однак уже з 6-місячного віку можна спостерігати відмінності 
цієї ознаки у представників різних видів. При цьому більшість кількісних показників у 
3-місячних рослин майже однакові, лише звивистість антиклінальних стінок клітин епідер-
ми та довжина продихів значно менші у представників M. prolifera. У інших вікових груп 
спостерігаються значні відмінності більшості кількісних показників, окрім продихового 
індексу. Наприклад, у M. columbiana більші кількості основних клітин епідерми та про-
дихів на 1 мм2, звивистість антиклінальних стінок і довжина продихів, ніж у M. prolifera. 
При цьому, якщо у M. columbiana ці показники з віком зростають (лише довжина продихів 
зменшується), то у M. prolifera зміни мають спорадичний характер і, загалом, кількість 
основних клітин епідерми на 1 мм2 і звивистість їхніх антиклінальних стінок майже не 
змінюється, а кількість продихів на 1 мм2 і їхня довжина – зменшуються.
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Таблиця 1
Кількісні показники епідерми стебла досліджуваних видів Rebutia та Mamillaria

Вік
К-ть клітин 
епідерми на 

1 мм2

Площа основних 
клітин епідерми, 

мкм2

Звивистість 
антиклінальних 
стінок (Sкл./Pкл.)

Кількість 
продихів на 

1 мм2

Довжина 
продиху, мкм

Продиховий 
індекс

Rebutia flavistyla
3 міс 83,3±3,2 14096±527 0,052 2,5±0,9 39,4±0,8 2,9
6 міс. 50,6±1,4*** 18949±682*** 0,055 6,1±1,0* 43,2±0,6*** 10,7
12 міс. 128,8±6,5*** 12265±442*** 0,066*** 10±1,1* 43,0±0,9 7,2
18 міс. 197,1±8,8 *** 11537±316 0,07 ** 12,3±1,0 44,2±0,6 5,8

Rebutia senilis
3 міс 231,4±21 7000±319 0,065 9,4±0,9 32,1±0,4 3,9
6 міс. 152,3±5,6*** 7500±268 0,060* 13,6±1,1 37,7±0,7*** 8,1
12 міс. 164,7±17 8047±213 0,068 *** 12,9±1,2 36,8±0,5 7,2
18 міс. 305,3±29*** 5414±0,7*** 0,079*** 14,5±1,2 39,3±0,8** 4,5

Mamillaria columbiana
3 міс 109,5±9,3 8677±517 0,070 7,3±1,1 43,9±0,9 6,3
6 міс. 125±10,8 11894±280*** 0,059*** 6,3±0,7 35,8±0,5*** 4,8
12 міс. 166,9±7,1** 7145±206*** 0,078*** 9,4±1,0 * 37,1±0,3 5,3
18 міс. 226,1±9,4*** 4282±109*** 0,091*** 10,5±1,0 33,5±0,4*** 4,4

Mamillaria prolifera
3 міс 109,5±2,9 12544±521 0,048 7,3±1,4 34,5±0,7 6,3
6 міс. 150,6±18 12748±381 0,048 7,3±0,9 33,8±0,4 4,6
12 міс. 148,2±10 10810±401** 0,053*** 5,8±1,2 33,3±0,5 3,7
18 міс. 101,5±4,5*** 16541±581*** 0,047*** 4,9±0,6 31,8±0,4* 4,6
Примітка: * – р<0,05; ** – р<0,01; *** – р<0,001 – стосовно показників епідерми рослин попередньої 
вікової групи (у межах одного виду).

Рід Echinopsis Zucc.
E. mirablis. Проекції епідермальних клітин розпластані, рідше витягнуті, обриси – 

звивисті, суміжні кути – тупі, гострі, іноді прямі, заокруглені й загострені. Кількість клітин 
епідерми на 1 мм2 з віком значно зростає, а площа, відповідно, зменшується. Збільшується 
також звивистість антиклінальних стінок. Значно зростає кількість продихів. У 3-місячних 
рослин продиховий індекс дуже малий, в інших вікових груп – малий (табл. 2). 

E. eyriesiі. Клітини епідерми із розпластаними, рідше – витягнутими проекціями, 
їхні обриси переважно звивисті, у 3- та 6-місячному віці трапляються ще рідко-звивисті, 
суміжні кути – тупі, гострі, заокруглені й загострені чи прямі (див. рисунок, 3А-3В). Кіль-
кість епідермальних клітин з віком значно зростає, їхня площа зменшується, а звивистість 
антиклінальних стінок – збільшується. Кількість продихів на 1 мм2 у процесі росту значно 
збільшується. Продиховий індекс – дуже малий (табл. 2). 

E. peruviana. У 3- та 6-місячному віці клітини епідерми зі звивисто-хвилястими та 
крупно-звивистими обрисами, у 12- і 18-місячному віці обриси частіше крупно-звивис-
ті та звивисті. Проекції розпластані, рідше – витягнуті. Суміжні кути – тупі, заокруглені 
й загострені, прямі чи гострі. Кількість клітин епідерми у віці від 3 до 6 місяців значно 
збільшується, далі цей показник змінюється незначно, а до 18-місячного віку навіть трохи 
знижується порівняно з 12-місячними рослинами. Площа клітин після 3-місячного віку 
значуще зменшується, але це явище має спорадичний характер. Значно знижується також 
звивистість антиклінальних стінок. Такі особливості, очевидно, пов’язані зі сезонною рит-
мікою росту досліджуваних рослин E. peruviana. Кількість продихів з віком трохи зростає, 
продиховий індекс при цьому майже не змінюється і залишається дуже малим (табл. 2).
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Таким чином, характеристики епідерми досліджених рослин даного роду відмінні 
між собою. Так, проекції основних клітин епідерми однакові у представників трьох видів, 
але їхні обриси в рослин E. peruviana відрізняються від таких у інших видів. Кількісні ха-
рактеристики покривної тканини відрізняються у всіх видів досліджуваного роду. Напри-
клад, найбільша кількість основних клітин епідерми на 1 мм2 у представників E. eyriesiі, 
продихів – у E. mirablis, довжина продихів – у E.  peruviana. При цьому у рослин E. mirablis 
і E. eyriesiі показники кількості основних клітин епідерми та продихів на 1 мм2, звивистос-
ті антиклінальних стінок епідерми і продиховий індекс з віком зростають. У E. peruviana 
звивистість антиклінальних стінок епідерми з віком знижується, кількість продихів, їхня 
довжина та продиховий індекс змінюються незначно.

Рід Melocactus Linke & Otto 
M. bahiensis. Клітини епідерми мають проекції переважно витягнуті, рідше – роз-

пластані; їхні обриси крупно-часто-звивисті, звивисто-зубчасті або звивисто-хвилясті, су-
міжні кути заокруглені й загострені, гострі, рідше – тупі (див. рисунок, 4А-4В). Кількість 
клітин епідерми з віком значно збільшується, а їхня площа – зменшується. Звивистість 
антиклінальних стінок значно зростає. Кількість продихів з віком трохи збільшується, але 
продиховий індекс знижується та залишається дуже малим у всіх вікових груп (табл. 2).

M. curvispinus. Епідермальні клітини зі звивистими або дрібнозвивистими обриса-
ми, після 6-місячного віку з’являються також звивисто-зубчасті обриси. Проекції розплас-
тані та витягнуті, суміжні кути заокруглені й загострені. Кількість клітин і звивистість їх 
антиклінальних стінок з віком значно зростають, а їхня площа – зменшується. Кількість 
продихів значно збільшується в період між 12 та 18 місяцями життя рослини. Продихи 
паралелоцитного типу. Продиховий індекс дуже малий і трохи знижується протягом до-
слідженого періоду часу (табл. 2).

Досліджені представники роду Melocactus характеризуються відмінними якісними 
ознаками, кількісні показники досить схожі. При цьому звивистість антиклінальних сті-
нок основних клітин епідерми та довжина продихів у рослин M. bahiensis більші ніж у 
M. curvispinus.

Рід Astrophytum Lemaire
A. myriostigma. Клітини епідерми мають розпластані проекції, звивисті обриси і 

тупі, заокруглені й загострені, зрідка прямі суміжні кути. Кількість клітин епідерми та 
звивистість антиклінальних стінок з віком значуще зростає, а площа – зменшується (див. 
рисунок, 5А-5В). Продихи паралелоцитні, їхня кількість значуще зростає, за винятком пе-
ріоду між 6 та 12 місяцями. Продиховий індекс дуже малий, загалом цей показник трохи 
підвищується, але його зміни мають спорадичний характер (табл. 2). Крім цього, клітини 
епідерми мають папіли, також наявні багатоклітинні зірчасті трихоми. Цікаво, що трапля-
ються рослини як із досить густим опушенням, так і майже без нього.

Рід Oreocereus (A.Berger) Riccobono
O. celsianus. Епідермальні клітини мають звивисті та рідко-звивисті обриси з витяг-

нутими й розпластаними проекціями; суміжні кути тупі, заокруглені й загострені, рідше 
гострі. Кількість і площа клітин епідерми з віком змінюються незначно. При цьому най-
більш звивисті антиклінальні стінки спостерігаються в 6- і 18-місячних рослин. Кількість 
продихів трохи зростає, але ці зміни незначні. Продихи паралелоцитні. Продиховий ін-
декс – дуже малий (табл. 2). 

Таким чином, якісні характеристики епідерми більшості досліджених видів у різних 
вікових груп відносно постійні, лише для Mamillaria columbiana, E. peruviana та Melocactus 
curvispinus характерні деякі зміни обрисів клітин у процесі росту. При цьому проекції клі-
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тин розпластані та витягнуті, а обриси – звивисті. Такі ж обриси були відмічені іншими ав-
торами для представників родів Rebutia [20] та Mammillaria [16, 17]. Крім того, відомо, що 
рослинам деяких видів властиві хвилясті та прямі антиклінальні стінки клітин епідерми. 
Наприклад, Eggli [13] у R. senilis і R. spegazziniana Backeb. відмічав прямі та злегка вигнуті 
антиклінальні стінки, що не збігається з нашими результатами. Можливо, це пов’язано з 
різними умовами вирощування. Проте дослідження Herrera-Martinez та ін. [16] вказують 
на стабільність морфологічних особливостей епідермальних клітин для рослин чотирьох 
видів, вирощених in vitro та ex vitro, зокрема, для Mammillaria petterssonii Hildmann.

Таблиця 2 
Кількісні показники епідерми стебла досліджуваних видів  

із родів Echinopsis, Melocactus, Astrophytum, Oreocereus

Вік
К-ть клітин 
епідерми на 

1 мм2

Площа основних 
клітин епідерми, 

мкм2

Звивистість 
антиклінальних 
стінок (Sкл./Pкл.)

Кількість 
продихів на 

1 мм2

Довжина 
продиху, мкм

Продиховий 
індекс

Echinopsis mirablis
3 міс 103,1±14 11320±452 0,047 3,8±0,8 32,0±1,1 3,6
6 міс. 247,8±24*** 9539,3±401** 0,057*** 11,5±1,3*** 36,9±0,8** 7,2
12 міс. 186,3±23 9304,2±201 0,055 14,4±0,6* 35,8±0,4 7,1
18 міс. 310,2±29* 4180,5±158*** 0,079*** 29,5±1,6*** 31,8±0,5*** 8,6

Echinopsis eyriesiі
3 міс 180,1±14 6717±205 0,061 8,8±0,7 35,3±0,9 4,7
6 міс. 190,7±9,7 6331±208 0,063 7,8±0,9 40,1±0,6*** 3,9
12 міс. 235,2±11** 6948±202* 0,064 10,9±1,1* 35,4±0,8*** 4,4
18 міс. 410±16*** 3197±67*** 0,096*** 25±0,9*** 36,0±0,4 5,7

Echinopsis  peruviana
3 міс 150,6±17 9729±312 0,07 6,2±0,7 39,7±1,1 3,9
6 міс. 239,1±34* 6652±254*** 0,074** 9,6±1,6 36,7±1,2 3,8
12 міс. 266,7±23 8035±301*** 0,067*** 9,1±0,7 37,2±0,5 3,3
18 міс. 204,2±26 7632±223 0,062*** 8,0±0,8 38,2±0,9 3,8

Melocactus bahiensis
3 міс 144,5±14 10274±611 0,076 9,1±1,2 38,2±0,6 5,9
6 міс. 194,3±15* 6688±200*** 0,088*** 10,7±0,9 41,4±1,2* 5,2
12 міс. 224,4±16 7819±192*** 0,086 12,6±1,3 42,2±0,9 5,3
18 міс. 322,2±16*** 5295±102*** 0,095*** 13,6±1,2 36,2±0,7*** 4,1

Melocactus curvispinus
3 міс 154,4±11 6190±265 0,067 9,9±1,5 35,9±0,5 6
6 міс. 157,0±9,7 6548±184 0,068 9,4±1,0 34,9±0,5 5,6
12 міс. 207,0±7,5*** 5881±166*** 0,078*** 11,8±0,9 35,5±0,7 5,4
18 міс. 453,3±31*** 2326±166*** 0,114*** 21,2±1,5*** 35,3±0,5 4,5

Astrophytum myriostigma
3 міс 284,7±17 2932±117 0,097 10,6±1,0 32,1±0,6 3,6
6 міс. 382,8±21** 2827±57 0,100 19,0±1,2*** 32,5±0,5 4,7
12 міс. 502,8±54* 1855±54*** 0,136*** 18,6±2,4 31,5±0,4 3,6
18 міс. 602,0±61 1575±37*** 0,135 32,4±2,1*** 30,2±1,0 5,1

Oreocereus celsianus
3 міс 168,0±11 8320±356 0,059 8,3±1,0 34,6±0,8 4,7
6 міс. 190,5±21 8995±256 0,061 9,5±1,5 33,8±0,6 4,8
12 міс. 179,5±21 8885±413 0,057** 9,5±1,3 33,4±0,4 5,1
18 міс. 174,1±12 8340±333 0,065*** 10,5±0,9 32,1±0,5* 5,7
Примітка: * – р<0,05; ** - р<0,01; *** – р<0,001 – стосовно показників епідерми рослин попередньої 
вікової групи (у межах одного виду).
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Звивисті антиклінальні стінки епідермальних клітин є характерною ознакою пред-
ставників підродини Cactoideae. Деякі автори вказують, що у молодих рослин цієї підроди-
ни клітини епідерми найчастіше мають звивисті стінки, тоді як у зрілих – вони більш прямі 
[16, 18]. Також є думка, що звивистість стінок епідермальних клітин залежить від умов 
росту рослин. Зокрема, у тих, що зростають при інтенсивному освітленні, звивистість ви-
ражена слабше [7]. Однак наше дослідження показало протилежні результати. По-перше, 
звивистість антиклінальних стінок досліджених нами видів з віком зростає. По-друге, на 
більш освітлених ділянках, сосочках і ближче до верхівки ребер епідерма складається з 
дрібніших клітин із більш звивистими антиклінальними стінками та більшої кількості про-
дихів, ніж між сосочками або при основі ребра. Таким чином, чим ближче до верхівки со-
сочка чи ребра, тим більш ксероморфні ознаки проявляє епідерма. 

Кількісні характеристики епідерми з віком, як правило, змінюються. Наприклад, у 
більшості досліджених представників кількість клітин на 1 мм2, звивистість антикліналь-
них стінок і кількість продихів на 1 мм2 значно збільшуються, тоді як площа клітин епі-
дерми – зменшується. Такі зміни відбуваються досить постійно протягом досліджуваних 
періодів, однак вони можуть носити і спорадичний характер, що, ймовірно, свідчить про 
сезонні особливості росту рослини. У деяких видів спостерігалися відмінні від описаних 
зміни кількісних характеристик. Так, у Mamillaria prolifera кількість продихів з віком тро-
хи зменшується, кількість клітин епідерми у 18-місячному віці майже така ж, як і у 3-мі-
сячному, а звивистість антиклінальних стінок майже не змінюється; останній показник у 
рослин E. peruviana з віком зменшується. А у O. celsianus більшість ознак протягом росту 
залишаються майже сталими. Значущі відмінності спостерігаються лише між показниками 
звивистості антиклінальних стінок, хоча і ці зміни мають нерегулярний характер. Можли-
во, це пов’язано з нерегулярністю процесів ділення та розтягування епідермальних клітин. 

Отже, для рослин більшості вікових груп усіх досліджених видів характерна дуже 
крупноклітинна епідерма, переважно одиничні продихи або дуже мала їхня кількість (за 
класифікацією Б. Р. Васильєва [1]). Такі ж результати відмічені іншими авторами, зокрема, 
й для представників Rebutia та Mamillaria [17, 20, 22, 23]. При цьому для рослин Mamillaria 
prolifera з природних місцезростань [17] характерна більша кількість продихів, ніж для 
досліджених нами екземплярів. Така ж тенденція властива для представників інших видів 
роду Mamillaria та Rebutia [17, 20] і підтверджується дослідженнями рослин, вирощених 
in vitro та ex vitrо [16]. Це може бути спричинено сильнішою дією сонячного випроміню-
вання на рослини з природних місцезростань. Так, Yáñez-Espinosa та ін. [25] відмітили, 
що кількість продихів на одиницю площі більша у рослин на відкритій місцевості, ніж у 
рослин у тіні. 

Таким чином, морфологічні ознаки епідерми відрізняють представників підродини 
Cactoideae від інших ксерофітів, яким властиві дрібні клітини епідерми [3, 4, 21] та числен-
ні продихи [19]. Хоча Mauseth [23] відзначає, що є певний зв’язок між кількістю продихів і 
типом фотосинтезу (С3, С4 та САМ-тип). Зокрема, у С3 та С4 рослини, які ростуть в аридних 
умовах, кількість продихів становить 100–300 на 1 мм2, тоді як у САМ-рослин (в тому чис-
лі і представники підродини Cactoideae) – 18–60 продихів на 1 мм2.

Продиховий індекс досліджуваних видів переважно дуже малий, хоча у рослин 
R. flavistyla та E. mirablis такі значення цього показника характерні лише для 3-місячного 
віку, в інших вікових груп – малий. У рослин роду Mamillaria, навпаки, малий продиховий 
індекс з віком знижується і стає дуже малим. При цьому для більшості видів характерне 
зростання значення продихового індексу і лише для представників Mamillaria та Melocac-
tus – його зниження. Тип продихового апарату не змінюється. Продихи досить великих роз-
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мірів. Їхня довжина в усіх досліджуваних видів більше 30 мкм, а у 5 видів (Rebutia flavisty-
la, R. senilis, Mamillaria columbiana, Echinopsis peruviana, Melocactus bahiensis) для всіх або 
деяких вікових груп характерні великі продихи (за Metcalfe & Chalk) з довжиною понад 38 
мкм. При цьому у більшості досліджуваних видів цей показник з віком трохи знижується, 
у рослин роду Echinopsis майже не змінюється, а у представників роду Rebutia – зростає. 

Літературні дані свідчать, що великі продихи є характерною ознакою представ-
ників підродини Cactoideae [17, 23]. Herrera-Martinez та ін. [16] відмітили різницю між 
розмірами продихів у вирощених ex vitro та in vitro рослин Opuntia ficus-indica (Linne) 
Miller, Hylocereus undatus (Haworth) Britton & Rose і Escontria chiotilla (F.A.C.Weber ex 
K.Schumann) Rose, але таких змін немає у Mammillaria petterssonii Hildmann. Ці автори 
також відзначили зміни в показниках кількості продихів і продихового індексу. Зокрема, у 
рослин Mammillaria petterssonii, вирощених ex vitro, ці показники зростають. При цьому 
паралелоцитний продиховий апарат характерний для представників підродини Cactoideae 
та не залежить від умов вирощування [13, 16, 18, 20].

Досліджувані ознаки, особливо кількість основних клітин епідерми, їхня середня 
площа, звивистість антиклінальних стінок і кількість продихів, можуть також мати певне 
таксономічне значення на видовому рівні. Однак різниця цих показників у різних видів 
змінюється в різні вікові періоди, а у представників родів Mammillaria та Melocactus чіткі 
відмінності проявляються лише у 18-місячному віці.

Таким чином, на ранніх етапах розвитку у більшості досліджених рослин підроди-
ни Cactoideae спостерігається посилення ксероморфних ознак епідерми, однак при цьому 
вони, як і всі представники даної підродини, відрізняються від більшості ксерофітів. Так, 
для рослин більшості вікових груп усіх досліджуваних видів характерна дуже крупноклі-
тинна епідерма, досить великі паралелоцитні продихи та дуже мала їхня кількість на одини-
цю площі. З віком проекції та обриси епідермальних клітин більшості досліджуваних видів 
майже не змінюються: проекції клітин – розпластані та витягнуті, а обриси – переважно 
звивисті. При цьому звивистість антиклінальних стінок з віком значно зростає у всіх видів, 
крім Mamillaria prolifera (майже не змінюється) та E. peruviana (зменшується). Для біль-
шості досліджуваних видів значні зміни протягом досліджуваних періодів спостерігаються 
також між показниками кількості клітин епідерми на 1 мм2 (збільшується), їхньої площі 
(зменшується) та кількості продихів на 1 мм2 (збільшуються). У рослин видів роду Mamil-
laria такі зміни мають спорадичний характер, що, імовірно, свідчить про нерегулярність 
процесів ділення та розтягнення епідермальних клітин у процесі росту рослини. Лише у 
представників O. celsianus більшість ознак епідерми з віком залишаються майже сталими. 
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EPIDERMAL STRUCTURE OF CACTOIDEAE (CACTACEAE) 
PLANTS OF DIFFERENT AGE
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The objective of our investigation is to search and to compare epidermis character-
istics in 3-, 6-, 12- and 18-month plants of 11 Cactoideae spesies. The large basic epidermal 
cells with flattened and elongated projection and, mainly, meandering shape are typical for 
the most members of all age stages of studied species. Tortuosity of anticlinal walls increas-
es significantly with age in all species except Mamillaria prolifera (almost unchanged) and 
Echinopsis peruviana (decreases). Epidermal cells area decreases, and their number per unit 
area increases with age. Stomata are paralelocytic, large, mostly solitary, but in most of the 
studied plants, their number per unit area increases with age. There are sporadic changes in 
the epidermis of some species, which is probably evidence of the seasonal features of the 
plants growth, including the irregular processes of division and growth of epidermal cells. 
Only in Oreocereus celsianus plants most epidermis characteristics remain almost constant 
with age.

Keywords: Cactaceae, stem epidermis, epidermis development, Cactoideae.


