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Вивчено мікроморфологію гінецею Dipcadi brevifolium (Dipcadieae, Ornithoga
loideae), Ornithogalum fimbriatum, Ornithogalum dubium, Ornithogalum orthophyllum 
subsp. kochii (Ornithogaleae, Ornithogaloideae). У всіх досліджених представників на
явні три структурно-функціональні зони зав’язі: паренхімна основа, гнізда і дах. На 
основі концепції вертикальної зональності гінецею W. Leinfellner встановлено, що 
гінецей містить такі структурні зони: синасцидіатну, симплікатну, гемісимплікатну  
й асимплікатну. Септальний нектарник представлений трьома ізольованими порож
нинами у перегородках зав’язі, які тягнуться трохи вище від основи зав’язі до її даху 
і відкриваються назовні біля основи стовпчика. У нектарнику досліджених видів на
явна зона роздільного нектарника із конгенітально замкнутими порожнинами не
ктарника на рівні синасцидіатної та симплікатної зон, а також зона об’єд наного не
ктарника з постгенітально замкнутою центральною частиною на рівні гемісимплікат
ної зони та зона зовнішнього нектарника (нектарна щілина). Вивідні канали нектар
ника розміщені на рівні асимплакатної зони гінецею. У досліджених видів висота 
септального нектарника не перевищує висоту гнізд зав’язі. Нектароносна тканина 
вистилає порожнини септального нектарника та нектарні щілини. Гінецей Dipcadi 
brevifolium, Ornithogalum fimbriatum, O. dubium, O. orthophyllum subsp. kochii визна
чено як еусинкарпний у широкому розумінні з об’єднаним типом нектарника.

Ключові слова: Ornithogaloideae, гінецей, септальний нектарник, вертикаль-
на зональність

ВСТУП
Представники підродини Ornithogaloideae (альтернативно – триба Ornithoga

leae, підродина Scilloideae, родина Asparagaceae sensu APG III [1], Chase та ін. [4], 
APG IV [2]) поширені у Європі, південно-західній Азії й Африці. Підродина налічує 
приблизно 280 видів [30]. У межах підродини виділяють дві триби Dipcadieae Rouy  
і Ornithogaleae Rouy. [24]. Таксономічне розташування родів і розподіл видів у родах 
у межах цієї підродини все ще активно дискутується [14–16, 24, 32–34].
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Дані порівняльної морфології гінецею широко використовують у систематиці 
однодольних рослин і в еволюційній морфології [5, 20, 23, 25–27, 30, 31]. Актуаль
ним є вивчення структури гінецею гіацинтових у контексті розуміння сучасних фі
логенетичних взаємозв’язків [27].

Як було показано для родин Asparagaceae [20, 23], Bromeliaceae [18], Tofieldia
ceae, Petrosaviaceae, Nartheciaceae [25] серед морфологічних ознак квітки найбіль
ше значення мають ознаки гінецею, зокрема, вертикальна зональність, структура 
септального нектарника, розміщення обтураторів. Для родини Hyacinthaceae ці 
ознаки вивчені лише для окремих представників, зокрема, для Albuca bracteata 
(Thunb.) J.C. Manning & Goldblatt (в оригіналі Ornithogalum caudatum Ait.) [17], Hyacin-
thoides non-scripta (L.) Chouard ex Rothm. [6], Ledebouria socialis (Bak.) Jessop. [10], 
Scilla bifolia L. [8], Ornithogalum viridiflorum (I.Verd.) J.C.Manning & Goldblatt (в оригіна
лі Galtonia viridiflora I. Verd.) [7], Barnardia japonica (Thunb.) Schult. & Schult. [9].

У цій роботі ми провели порівняльний аналіз структури гінецею та септального 
нектарника представників підродини Ornithogaloideae (Hyacinthaceae), визначили 
тип гінецею із застосуванням концепції вертикальної зональності гінецею W. Lein
fellner [13] та концепції вертикальної зональності септального нектарника А. Одін
цової [21, 22].

МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕНЬ
Квітки Dipcadi brevifolium (Thunb.) Fourc. (номер у колекції 03992-04) зібрані  

у ботанічному саду Ґрацького університету ім. Карла Франца (м. Ґрац, Австрія), 
Ornithogalum fimbriatum Willd. – у ботанічному саду ім. акад. О. В. Фоміна Київсько
го національного університету ім. Т. Шевченка (м. Київ, Україна), Ornithogalum dubi-
um Houtt. (зібрано під назвою Ornithogalum flavescens Jacq.) та Ornithogalum 
orthophyllum subsp. kochii (Parl.) Zahar. (зібрано під назвою Ornithogalum kochii Parl.) 
отримали із приватної колекції (м. Мукачево, Україна). Матеріал фіксували у фікса
торі FАА або у 70 % етанолі. Із фіксованого матеріалу виготовляли постійні препа
рати серій поперечних і поздовжніх перерізів квітки завтовшки 10 або 20 мкм, згідно 
зі стандартною методикою [3]. Зрізи фарбували барвниками астра-блау та сафрані
ном. Цифрові мікрофотографії виготовлено з використанням мікроскопа “Ломо Мик
мед-1” за допомогою мікрофотонасадки AMScope 3.7 для цифрової камери.

Висоту зон гінецею обчислювали за кількістю поперечних зрізів, які займає 
кожна зона.

РЕЗУЛЬТАТИ ДОСЛІДЖЕНЬ І ІХНЄ ОБГОВОРЕННЯ
Вертикальна зональність зав’язі. Гінецей досліджених видів складається із 

трьох зрослих плодолистків, що характерно для однодольних [25, 26, 27]. Зав’язь 
верхня, овальної форми, з поздовжніми септальними борозенками. Зав’язь три-
гніздна з парієнтальною плацентацією. У Dipcadi brevifolium і Ornithogalum fimbria-
tum у кожному гнізді зав’язі розташовано по 28–30 насінних зачатків, у Ornithogalum 
dubium і Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii – по 8–10 насінних зачатків. Кожен 
насінний зачаток має добре розвинений обтуратор (рис. 1, Г; 2, Г; 3, Г; 4, Г). Стовп
чик є апікальним. Трипроменевий канал стовпчика тягнеться від даху зав’язі та 
досягає приймочки (рис. 1, Ж, З; 2, Ж; 3, З; 4, Ж, З). Приймочка трилопатева 
(рис. 1, І; 2, З; 3, І; 4, І).
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Обтуратори (або провідникова тканина) трапляються у гінецеї різних пред
ставників Hyacinthaceae [12, 29, 35]. Вони відрізняються анатомічно і морфологіч
но. У Albuca transvaalensis, Bowiea volubilis, Dipcadi montanum, Ornithogalum cauda-
tum (назви видів подано за И. Шамровым, 1990) є знайдені фунікулярні обтуратори 
[29]. Згідно з даними V. Tilton і H. Horner [35, 36], у Ornithogalum caudatum є плацен
тарно-фунікулярний тип обтуратора. У досліджених видів обтуратори були визна
чені як фунікулярні.

У всіх досліджених представників ми виділили три структурно-функціональні 
зони зав’язі: основу, гнізда та дах (див. таблицю, рис. 5). Основа зав’язі – паренхімна 
частина, розташована під гніздами. Починається на рівні відходження листочків 
оцвітини та простягається до рівня формування гнізд зав’язі. Септальних нектарни
ків у цій зоні немає. Зона гнізд зав’язі – це основна частина зав’язі, в якій розміщено 
три гнізда з насінними зачатками. У перегородках між гніздами на різній висоті міс-
тяться септальні нектарники. Дах зав’язі – це верхня частина зав’язі, де наявні кана
ли стовпчика. Починається на рівні появи нектарних щілин і простягається до верхів
ки зав’язі. Канали стовпчика формуються із гнізд зав’язі апікально. У даху зав’язі 
досліджених видів лежать вивідні канали нектарника – нектарні щілини.

Серед досліджених видів найбільшу відносну висоту основи зав’язі виявлено 
у Ornithogalum dubium, найбільшу відносну висоту даху зав’язі – у Dipcadi brevifo-
lium, а максимальну відносну висоту гнізд зав’язі – у Ornithogalum fimbriatum (див. 
таблицю).
Частини зав’язі та структурні зони гінецею у досліджених видів і їхній відсоток у зав’язі

Parts of the ovary and structural zones of the gynoecium in studied species  
and their percentage in the ovary

Частини 
зав’язі Структурні зони Dipcadi 

brevifolium
Ornithogalum 

fimbriatum
Ornithogalum 

dubium

Ornithogalum 
orthophyllum 
subsp. kochii

Дах 
зав’язі Асимплікатна стерильна 20,4% 6,3% 11,5% 14,3%

Гнізда
зав’язі

Гемісимплікатна
стерильна 9,9% 12,5% 15,8% 16,0%

фертильна 51,3% 48,6% 36,7% 38,4%

Симплікатна фертильна 4,0 % 2,8% 6,5% 5,4%

Синасцидіатна
фертильна  6,3%  3,6%

стерильна 7,2% 15,9% 18,7% 16,9%
Основа 
зав’язі

Септальних нектарників 
немає 7,2% 7,6% 10,1% 5,4%

На відміну від представників родини Asparagaceae s. l. (Dracaena, Sansevieria та 
Polygonatum) [11, 20, 23], основа та дах зав’язі досліджених видів не є потовщеними.

Отримані нами дані дають змогу деталізувати уявлення про структуру гінецею 
досліджених видів підродини Ornithogaloideae. У гінецеї Dipcadi brevifolium, Orni-
thogalum fimbriatum, O. dubium, O. orthophyllum subsp. kochii ми встановили наяв
ність чотирьох вертикальних зон за W. Leinfellner [13]: синасцидіатна, симплікатна, 
гемісимплікатна й асимплікатна.

Синасцидіатна зона, утворена трьома ізольованими гніздами зав’язі, лежить 
при основі гінецею і обмежується зверху рівнем змикання країв плодолистка.  
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У Dipcadi brevifolium та Ornithogalum dubium ця зона сформована стерильною ді
лянкою, а у O. fimbriatum та O. orthophyllum subsp. kochii – стерильною та дуже 
короткою фертильною ділянками. Симплікатна зона фертильна, розташована 
вище від цього місця. У досліджених видів у цих двох зонах розташовані порожни
ни роздільного септального нектарника, які не з’єднані між собою епідермісами 
(рис. 1, Б, В; 2, Б, В; 3, Б, В; 4, А–В). У гемісимплікатній зоні, яка сформована фер
тильною та стерильною ділянками, чітко видно як межі змикання країв плодолист
ка, так і межі змикання бічних поверхонь сусідніх плодолистків (рис. 1, Г, Д; 2, Г, Д; 
3, Г–Е; 4, Г, Д). Асимплікатна зона включає дах зав’язі, стовпчик і приймочку.  
У даху зав’язі порожнини септального нектарника об’єднуються зі септальними 
борозенками, формуючи нектарні щілини, які слугують вивідним каналом нектар
ника (рис. 1, Е; 2, Е; 3, Ж; 4, Е). У всіх досліджених видів вище зникнення нектарних 
щілин зовнішні поверхні плодолистків постгенітально злиті, таким чином, стовпчик 
і приймочка формуються у результаті функціонального об’єднання плодолистків.

У зав’язі Dipcadi brevifolium, Ornithogalum fimbriatum, O. dubium, O. orthophyllum 
subsp. kochii найвищою є гемісимплікатна зона (див. таблицю), що може бути 
пов’язано з її функціональним значенням, оскільки вона несе насінні зачатки.

Вертикальна зональність септального нектарника. У досліджених видів 
септальний нектарник представлений трьома ізольованими порожнинами у пере
городках зав’язі, які розміщені трохи вище над основою зав’язі, тягнуться до її даху 
і відкриваються назовні біля основи стовпчика (рис. 5). Септальний нектарник  
у Dipcadi brevifolium має висоту 88,2 %, у Ornithogalum fimbriatum – 80,6 %, у Orni-
thogalum dubium – 71,9 % та у Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii – 76,8 % від 
загальної висоти зав’язі.

Порожнини септальних нектарників досліджених видів у поперечному перерізі 
не є звивистими та мають горбкувату поверхню (рис. 1–4). За поперечними обриса
ми порожнин нектарники досліджуваних видів належать до “ліліоїдного” типу (нела
біринтний роздільний) за R. Schmid [28]. За вертикальною структурою септальні не
ктарники досліджуваних видів відповідають комбінованому типу за R. Schmid [28].

Септальний нектарник у досліджених видів включає тіло нектарника (відпові
дає внутрішньому септальному нектарникові в сенсі Е. Daumann [5]) і нектарну 
щілину, яка відкривається у зовнішнє середовище (відповідає зовнішньому сеп
тальному нектарникові в сенсі Е. Daumann [5]) (рис. 5). Стінки тіла нектарника та 
нектарної щілини мають секреторні властивості. У Dipcadi brevifolium нектаронос
на тканина наявна також при основі стовпчика.

Порівняльний аналіз структури септального нектарника проводили відповідно 
до концепції його вертикальної зональності [22]. У нектарнику досліджених видів 
можна виділити такі зони, які відповідають різним описовим типам нектарників за 
Е. Daumann [5] і R. Schmid [28]:

 • зона роздільного нектарника з конгенітально замкнутими порожнинами нек-
тарника на рівні синасцидіатної та симплікатної зон (рис. 1, Б, В; 2, Б, В; 3, Б, 
В; 4 А–В);

 • зона “ліліоїдного” об’єднаного нектарника з постгенітально замкнутою цент-
ральною частиною на рівні гемісимплікатної зони (рис. 1, Г, Д; 2, Г, Д; 3, Г–Е; 
4, Г, Д);

 • зона зовнішнього нектарника (нектарна щілина) на рівні асимплікатної зони 
в даху зав’язі (рис. 1, Е; 2, Е; 3, Ж; 4, Е).
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Рис. 1. Серія поперечних перерізів зон гінецею Dipcadi brevifolium: гз – гніздо зав’язі; дз – дах зав’язі; 
кс – канал стовпчика; нз – насінний зачаток; нщ – нектарна щілина; пр – приймочка; псн – 
порожнина септального нектарника; сб – септальна борозенка; фо – фунікулярний обтуратор. 
Стрілкою вказаний роздільний септальний нектарник. Лінійка 250 мкм

Fig. 1. Serial transverse sections of Dipcadi brevifolium gynoecium zones: гз – ovary locule; дз – ovary roof; 
кс – style channel; нз – ovule; нщ – nectary split; пр – stigma; псн – septal nectary cavity; сб – septal 
groove; фо – funicular obturator. Arrow shows the distinct septal nectary bottom. Scale bars 250 µm
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Рис. 2. Серія поперечних перерізів зон гінецею Ornithogalum fimbriatum: гз – гніздо зав’язі; дз – дах 
зав’язі; кс – канал стовпчика; нз – насінний зачаток; нщ – нектарна щілина; пр – приймочка; 
псн – порожнина септального нектарника; сб – септальна борозенка; фо – фунікулярний 
обтуратор. Стрілкою вказаний роздільний септальний нектарник. Лінійка 250 мкм

Fig. 2. Serial transverse sections of Ornithogalum fimbriatum gynoecium zones: гз – ovary locule; дз – ova
ry roof; кс – style channel; нз – ovule; нщ – nectary split; пр – stigma; псн – septal nectary cavity; 
сб – septal groove; фо – funicular obturator. Arrow shows the distinct septal nectary bottom. Scale 
bars 250 µm
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Рис. 3. Серія поперечних перерізів зон гінецею Ornithogalum dubium: гз – гніздо зав’язі; дз – дах зав’язі; 
кс – канал стовпчика; нз – насінний зачаток; нщ – нектарна щілина; пр – приймочка; псн – 
порожнина септального нектарника; сб – септальна борозенка; фо – фунікулярний обтуратор. 
Стрілкою вказаний роздільний септальний нектарник. Лінійка 250 мкм

Fig. 3. Serial transverse sections of Ornithogalum dubium gynoecium zones: гз – ovary locule; дз – ovary 
roof; кс – style channel; нз – ovule; нщ – nectary split; пр – stigma; псн – septal nectary cavity; сб – 
septal groove; фо – funicular obturator. Arrow shows the distinct septal nectary bottom. Scale bars 
250 µm
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Рис. 4. Серія поперечних перерізів зон гінецею Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii: гз – гніздо 
зав’язі; дз – дах зав’язі; кс – канал стовпчика; нз – насінний зачаток; нщ – нектарна щілина; пр – 
приймочка; псн – порожнина септального нектарника; сб – септальна борозенка; фо – 
фунікулярний обтуратор. Стрілкою вказаний роздільний септальний нектарник. Лінійка 250 мкм

Fig. 4. Serial transverse sections of Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii gynoecium zones: гз – ovary 
locule; дз – ovary roof; кс – style channel; нз – ovule; нщ – nectary split; пр – stigma; псн – septal 
nectary cavity; сб – septal groove; фо – funicular obturator. Arrow shows the distinct septal nectary 
bottom. Scale bars 250 µm
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Рис. 5. Схема вертикальної зональності гінецею Dipcadi brevifolium (А), Ornithogalum fimbriatum (Б), Or-
nithogalum dubium (В), Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii (Г): асп – асимплікатна зона, 
всн – внутрішній септальний нектарник, гз – гніздо зав’язі, гсп – гемісимплікатна зона, дз – дах 
зав’язі, за – зав’язь, нз – насінний зачаток, нщ – нектарна щілина, оз – основа зав’язі, пр – при
ймочка, сац – синасцидіатна зона, сб – септальна борозенка, спл – симплікатна зона, ст – 
стовпчик. Ділянки постгенітального зростання заштриховані. Лінійка 1 мм

Fig. 5. Vertical zonality of the gynoecium of Dipcadi brevifolium (А), Ornithogalum fimbriatum (Б), Ornithoga-
lum dubium (В), Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii (Г): асп – asymplicate zone, всн – inner 
septal nectary, гз – ovary locule, гсп – hemisymplicate zone, дз – ovary roof, за – ovary, нз – ovule, 
нщ – nectary split, оз – ovary base, пр – stigma, сац – synascidiate zone, сб – septal groove, спл – 
symplicate zone, ст – style. Postgenitally fused surfaces are hatched. Scale bars 1 mm
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Аналізуючи вертикальну зональність гінецею та септального нектарника Dip-
cadi brevifolium, Ornithogalum fimbriatum, O. dubium, O. orthophyllum subsp. kochii, 
ми визначили гінецей досліджуваних видів як еусинкарпний у широкому розумінні 
з об’єднаним типом септального нектарника.

Чотири структурні зони гінецею (синасцидіатна, симплікатна, гемісимплікатна 
й асимплікатна) і три зони септального нектарника (зона роздільного, “ліліоїдного” 
об’єднаного та зовнішнього нектарника), який з’являється вище дна гнізд зав’язі, 
описано у попередніх роботах для Scilla bifolia L. (Hyacintheae, Hyacinthoideae) [8] 
та Ornithogalum viridiflorum (I.Verd.) J.C. Manning & Goldblatt (Dipcadieae, Ornithoga
loideae) [7].

Дві структурні зони гінецею (синасцидіатна і симплікатна) та дві зони септаль-
ного нектарника (зона роздільного й зовнішнього нектарника), який з’явля ється 
вище дна гнізд зав’язі, описані А. Новіковим [17] для Ornithogalum caudatum Ait. За 
рисунками й описами автора такий гінецей Ornithogalum caudatum Ait. визначено 
як еусинкарпний у широкому розумінні з роздільним типом септального нектарни
ка, який розташований у синасцидіатній зоні.

Досліджені ознаки внутрішньої структури гінецею, що характеризують пред
ставників підродини Ornithogaloideae, можуть бути новим джерелом даних для 
систематики як підродини, так і родини Hyacinthaceae загалом.
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The gynoecium micromorphology of Dipcadi brevifolium (Dipcadieae, Ornithoga
loideae), Ornithogalum fimbriatum, Ornithogalum dubium, Ornithogalum orthophyllum 
subsp. kochii (Ornithogaleae, Ornithogaloideae) was studied. Three main parts of the 
ovary of the studied species were found: parenchymatous ovary base, ovary locules and 
ovary roof. In accordance witn W. Leinfellner concept of the gynoecium vertical zonality, it 
was established that this gynoecium consists of the following structural zones: synasci-
diate, symplicate, hemisymplicate and asymplicate. The septal nectary has three sepa
rated cavities located on the septal radiuses, which extend from the ovary base to the 
roof, and opens an outward at the style base. The nectary of studied species has a zone 
of distinct nectary with congenitally closed nectary cavities in the synascidiate and sympli
cate zones, common nectary zone with postgenitally closed central part in the hemisym
plicate zone and zone of distinct nectary (nectary split). Nectary deferent channels are 
located at the level of asymplicate zone of the gynoecium. The total height of the septal 
nectary does not exceed the height of the ovary locules in the studied species. The walls 
of the splits are covered with the same secretory epidermis as the walls of the septal nec
tary cavities.Therefore, the gynoecium of Dipcadi brevifolium, Ornithogalum fimbriatum, 
Ornithogalum dubium, Ornithogalum orthophyllum subsp. kochii can be determined as 
eusyncarpous in a broad sense with common septal nectary.
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