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И С С Л Е Д О В А Н И Е З А Р О Д Ы Ш Е Й 
У П О К Р Ы Т О С Е М Е Н Н Ы Х Р А С Т Е Н И Й 

В Ж И В О М С О С Т О Я Н И И 
В. А. Поддубная-Арнолъди 

За последнее время в связи с развитием мичуринского учения, которое 
по-новому освещает проблему размножения, интерес к эмбриологии расте
ний возрос. Возникает потребность в разработке новых методик исследова
ния, которые позволили бы более точно и быстро изучать большой и раз 
нообразный материал, с тем, чтобы по-новому подойти к ранее описанным 
явлениям. Картины, получаемые на препаратах фиксированного и окра
шенного материала, приготовленных как длительными, так и ускоренными 
микротехническими способами, далеко не всегда удовлетворительны. 
Очень часто для освещения тончайших подробностей развития и строения 
генеративных органов требуются наблюдения in vivo (над живым мате
риалом), так как фиксация и окрашивание нередко сильно искажают 
естественную структуру. 

Насколько важно применение методики изучения процессов развития 
на живом материале, видно из того, что, как отмечала К . Ю. Кострюкова 
(1940), использование лишь фиксированного и окрашенного материала 
искусственно сосредоточивало внимание на одних ядерных структурах, 
которые при этом сохраняются и выявляются лучше, чем структуры плаз
менные, часто разрушающиеся при фиксации и ускользающие от наблюде
ния. А это в свою очередь способствовало укреплению представлений 
о ядре как о единственно важном органе клетки и укрепляло теории 
о монополии ядра в явлениях наследственности. Изучение ж е эмбрио
нальных процессов на живом материале позволяет преодолеть ограничен
ные рамки исследования одного лишь ядра или одних лишь хромосом, 
что до последнего времени было широко принято и привело к односторон
нему, метафизическому подходу к сложным и многогранным генеративным 
процессам. 

На современном этапе развития эмбриологии возникает необходимость 
в более глубоком познании физиологии и биохимии эмбриональных про
цессов, становятся особенно необходимыми разработка и усовершенство
вание методик прижизненного наблюдения пыльцы, пыльцевых трубок, 
зародышевых мешков, зародыша и эндосперма, а также процессов опыле
ния и оплодотворения. Было бы, однако, неправильно пропагандировать 
исследование для этих целей лишь живого материала, так как и эта 
методика имеет свои недостатки. Только параллельное, комплексное приме
нение различных методик исследования, как длительных,так и ускоренных, 
как на живом материале, так и на фиксированном, даст возможность 
с наибольшей полнотой познать тот или иной эмбриональный процесс, 
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те или иные эмбриологические признаки в их развитии, изменении' и 
взаимодействии с окружающей средой. Само собой очевидно, что чем более 
совершенны и разнообразны методики исследования, тем полнее, точнее 
и многообразнее они отразят наблюдаемые процессы, тем глубже можно 
проникнуть в их сущность и тем скорее овладеть ими в целях сознатель
ного управления наследственностью, к чему стремится действенная мичу
ринская биология. 

Многие исследователи издавна интересовались наблюдениями на ж и 
вом материале. Те авторы, работа которых протекала в период, когда 
пользование микротомом еще не было введено в ботаническую практику, 
широко применяли прижизненные наблюдения. В настоящее время эта 
методика незаслуженно забыта, и в современной литературе мы встречаем 
лишь единичные сообщения об эмбриологических работах, выполненных 
на живом материале. Из таких работ в первую очередь следует отметить 
исследования советских ученых М. В . Черйоярова, К . Ю. Кострюковой, 
Г. К. Бенецкой, изучавших в прижизненном состоянии пыльцу и пыльце
вые трубки у ряда покрытосеменных растений, что позволило значительно 
углубить и расширить наши представления о строении генеративных 
клеток и клеток-спермиев. 

Распространение подобных исследований на другие процессы эмбрио
нального развития может дать очень много для познания их сущности. 
Но при изучении развития и строения зародышевого мешка, процессов 
опыления и оплодотворения на живом материале исследователь встречает
ся с большими трудностями. Это обусловлено тем, что столбик и завязь, 
вследствие своей массивности, и зародышевый мешок, вследствие распо
ложения в глубине семяпочки и трудности выделения его из окружающих 
тканей, значительно менее благоприятны для исследования в живом со
стоянии, чём легко отделимые от материнского растения пылинки, кото
рые к тому ж е часто имеют прозрачную оболочку и легко могут культи
вироваться на искусственной среде. 

С другой стороны, по мере превращения семяпочки в семя, а завязи 
в плод, исследование эмбриогенеза при помощи микротомной техники 
затрудняется, так как завязи и семяпочки, в связи с постепенным образо
ванием у них отвердевающих оболочек, все с большим трудом фиксируются 
и поддаются резке на микротоме. Затвердевшие ж е зрелые завязи и семена, 
как правило, вообще не пропитываются фиксатором и изготовление пре
паратов из них не дает хороших результатов. Поэтому эмбриологи обычно 
заканчивают свои исследования зародышей начальной фазой образования 
семядолей. Поздние стадии развития зародыша изучены до сих пор крайне 
недостаточно. Этот пробел приводит к тому, что особенности строения 
зародыша у представителей различных семейств не выявляются с достаточ
ной полнотой; в результате создается ложное впечатление большого еди
нообразия в их строении, тогда как в действительности в этом отношении 
наблюдаются существенные различия. При сходстве в общем плане разви
тия и строения зародыши разных видов обнаруживают бблыпие или 
меньшие отклонения в деталях. Исследование зародышей в живом состоя
нии позволяет весьма быстро изучить не только различные стадии их 
развития, но и их форму, жилкование семядолей, окраску и т. д . , что 
почти не удается на фиксированном и разрезанном на тонкие срезы 
материале. 

Н . В . Цингер (1947, 1951) в гистохимических исследованиях, пред-
йринятых ею в целях изучения биохимии и физиологии плодов и семян, 
как и другие авторы, пользовалась методикой изготовления грубых срезов 
с доследующей обработкой их различными реактивами, в зависимости от 
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TorOj присутствие каких веществ и течение каких процессов изучались 
Зародыш и эндосперм при этом разрезались. Возможность выделения 
зародыша и эндосперма из семяпочек позволяет, как нам кажется, прибег
нуть и к другой методике, при которой зародыш и эндосперм могли бы 
обрабатываться различными реактивами не разрезанными, а целыми. В о 
многих случаях, особенно на ранних этапах развития, зародыш и эндо
сперм настолько малы, нежны и прозрачны, что легко пропитываются 
различными реактивами. Кроме того, возможность вычленения зародыша 
и эндосперма из семяпочки позволяет изучать их физиологию и биохимию 
изолированно от материнских тканей. Микроскопически малые количества 
материала, заключенного в зародыше и эндосперме, особенно на ранних 
этапах развития, повидимому, можно будет исследовать при помощи 
микрометодик. Это откроет перспективы для дальнейших исследований 
биохимии и физиологии специально зародыша и эндосперма, так как по
зволит изучать накопление и исчезновение многих веществ, а также 
характер течения различных биохимических и физиологических процессов 
на эмбриональных этапах развития растения. Разработка и применение 
вышеупомянутых методик — задача ближайшего будущего. 

Как показывают наблюдения, изучение эмбриогенеза на живом мате
риале методически значительно проще, чем изучение при помощи тех ж е 
методик зародышевых мешков, процессов опыления и оплодотворения, 
потому что зародыши легко отделяются от окружающих тканей и к тому ж е 
их можно культивировать на искусственных средах. Ввиду того, что 
изучение развития и строения зародышевых мешков, а также процессов 
опыления и оплодотворения на живом материале представляют большие 
трудности, мы предприняли, в качестве первого этапа работы, изучейие 
развития зародыша у некоторых покрытосеменных, чему и посвящена 
настоящая статья. 

В работах по культуре зародышей на искусственной среде у некоторых 
злаков и бобовых, которые в течение ряда лет велись под нашим руковод
ством Е . В . Ивановской, а также в последующей нашей работе было выяс
нено, что вычленение зародышей у ряда растений и исследование их 
на разных фазах развития целиком, не разрезанными на тонкие срезы, 
вполне возможно и во многих случаях весьма удобно. Это позволяет 
быстро проследить различные этапы их развития, установить их форму, 
величину, жилкование семядолей, темпы развития и т. д . Применение 
ускоренной методики исследования при помощи фиксации и окраски 
смесью ацетокармина с глицерином в свое время позволило нам быстро и 
последовательно проследить различные фазы развития зародыша у кок-
сагыза (Taraxacum kok-saghyz), декоративного табака (Nicotiana alata) и 
гречихи (Fagopyrum esculentum). 

Объектами для настоящего исследования послужили: лен-долгунец 
(Ыпит usitatissimum), горох (Pisum sativum), вика (yicia sativa), люпин 
(Lupinus luteus), подсолнечник (Helianthus annuus), кок-сагыз (Taraxa-
сит kok-saghyz), крым-сагыз (Т. hybernum), гречиха (Fagopyrum esculen-
twn), табаки (Nicotiana tabacum и N. alata), конопля (Cannabis sativa), 
пшеница (Triticum vulgare и Т. durum), пырей (Agropyron intermedium 
и A. elongatum), некоторые декоративные орхидеи (Cattleya sp., Cypri-
pedium insigne, Dendrobium nobile, Calanthe Veitchii и Phalaenopsis Schil-
leriana), грушанка (Pirola minor) и ветляница (Monotropa hypopitys). 
Примененный нами способ исследования эмбриогенеза на живом материале 
очень прост и быстр. Он заключается в том, что мы осторожно, при помощи 
тонкого пинцета или иглы, вычленяли семяпочки из завязи, слегка надре
зали их снизу или сверху так, чтобы не повредить зародышей, которые 
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затем выдавливали легким нажимом на семяпочки. Выделенные таким 
образом зародыши мы помещали затем на предметное стекло и рассмат
ривали в слабом растворе сахара или в вазелиновом, парафиновом или 
касторовом масле. При этом изучаемый объект, под покровным стеклом 
и д и без него, мы рассматривали при разных увеличениях под микроскопом 
или бинокуляром. В ряде случаев вышеописанным способом удавалось 
выдавить неповрежденным не только зародыш, но и весь зародышевый 
мешок с эндоспермом и заключенным в нем зародышем, что позволяло 
исследовать в живом состоянии не только зародыш, но и эндосперм. 

Применяя вышеописанную методику, можно было быстро и легко просле
дить эмбриогенез у ряда растений, начиная с многоклеточного шарооб
разного зародыша, а у ряда орхидей даже с зиготы, и кончая вполне сфор
мировавшимся зародышем. В среднем на исследование каждого объекта 
уходило два-три дня. 

Попутно считаем нелишним указать здесь, что наблюдающаяся на 
живом материале картина развития и строения зародыша вполне соответ
ствует постоянно описываемой у многих покрытосеменных растений на 
фиксированном и разрезанном на микротоме материале. Отличие заклю
чается в том, что при применении первой методики зародыши изучаются 
целыми, в виде объемных массивных тел, при второй ж е — на тонких 
срезах. Первая методика облегчает познание некоторых сторон жизнедея
тельности зародыша (например, образование хлорофилла), процесса фор
мирования его в целом, вторая дает представление об анатомо-цитологиче-
ском строении зародыша, о характере различных его тканей и клеток. 
Оба метода взаимно дополняют друг друга. 

Переходя к описанию полученных результатов, считаем необходимым 
отметить тот факт, что у ряда исследованных представителей покрытосемен
ных растений, относящихся к отдаленным друг от друга семействам (Li-
naceae, Leguminosae, Cruciferae и Orchidaceae), зародыши на разных эта
пах развития окрашены в зеленый цвет (рис. 1). Окраска зародышей на 
ранних этапах развития желтовато-зеленая или светлозеленая, а на позд
них зародыши, в особенности вполне сформировавшиеся, имеют более 
иди менее темную зеленую окраску. Однако по мере созревания и образо
вания кожуры семени зародыши ряда изученных нами видов, очевидно 
вследствие редукции хлорофилла, постепенно теряют зеленую окраску 
и к моменту созревания семени становятся светложелтыми. Впоследствии 
хлорофилл возникает в семядолях снова лишь после прорастания семян 
и; образования проростков. Буреющая и грубеющая оболочка семени, 
повидимому, затрудняет проникновение света и кислорода к зародышу, 
что способствует постепенному исчезновению хлорофилла. По мнению 
ряда исследователей, пигменты семенной кожуры защищают семена от 
сдета, выполняя функцию светофильтров, а недостаток света является 
одним из факторов редукции хлорофилла. Очевидно, по мере того, как 
накопление запасных веществ в зародыше заканчивается в связи с созре
ванием семени и он впадает в анабиотическое состояние, фотосинтетическая 
деятельность его прекращается. При появлении хлорофилла в органах 
зародыша при прорастании семян фотосинтетическая активность возоб
новляется. 

^ Присутствие хлорофилла в тканях зародыша — факт очень интерес
ный. Это, повидимому, указывает на то, что у ж е с самых ранних этапов 
развития зародыш может питаться и накоплять запасные вещества не 
только при помощи веществ материнских тканей, но частично и путем 
фотосинтеза. Такая активность сначала постепенно возрастает, затем 
постепенно — а к моменту полного созревания семени даже и совсем — 



Р и с . 1. Разные фазы развития зародыша у льна 

«» б — участок эндосперма с шарообразным, многоклеточным зародышем; в — участок эндосперма 
с зародышем, у которого намечаются оемядоли; в, д, е — ранние фазы развития зародыша; 

ж, а, и — более поздние фазы развития зародыша; к —вполне сформированный вародыш. 
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затухает, чтобы возобновиться при прорастании его и образовании 
проростка. 

Указания на присутствие хлорофилла в тканях зародыша имеются 
и в литературе. По данным Леббока (Lubbock, 1892), зеленый зародыш 
обнаружен у представителей следующих семейств: Cruciferae, Malvaceae, 
Tiliaceae, Linaceae, Zygophyllaceae, Geraniaceae, Celastraceae, Sapinda-
oeae, Anacardiaceae, Leguminosae, Plumbaginaceae, Polemoniaceae, Convol-
vulaceae и Orchidaceae. Ф. Нетолицкий (Netolitzky, 1926) указывает на 
позеленение зародышей не только у представителей вышеперечисленных 
семейств, но и у ряда других, а именно у представителей семейств: Аропо-
getonaceae, Scheuchzeriaceae, Агасеае, Loranthaceae, Basellaceae, Сагуо-
phyllaceae, Nymphaeaceae, Ceratophyllaceae, Capparidaceae, Oxalidaceae, 
Burseraceae, Euphorbiaceae, Aceraceae, Rhamnaceae, Violaceae, Combre-
taceae, Myrtaceae, Gornaceae, Ebenaceae, Hydrophyllaceae, Lenti-
bulariaceae, Valerianaceae и Dipsacaceae. В одной из своих работ по расти
тельной эмбриологии Суеж (Soueges, 19346) вскользь отмечает: «Известно, 
что некоторые зародыши имеют в своих тканях хлорофилл». Большую ра
боту по исследованию зародышей в живом состоянии проводит М. В . Ч е р -
нояров; согласно его устному сообщению, им обнаружено наличие зеле
ных зародышей у представителей многих семейств покрытосеменных 
растений. 

В литературе мы не обнаружили подробного и последовательного опи
сания развития и строения зародышей, в котором уделялось бы специаль
ное внимание хлорофиллу. Высказывалось даже и такое мнение, что во 
всех эмбриональных тканях пластиды находятся, как правило, в состоянии 
глубокой деградации и не содержат хлорофилла. К сожалению, и в настоя
щем, главным образом методическом, исследовании вопрос о хлорофилле 
зародыша не может быть освещен с достаточной полнотой. Ввиду того, 
что это имеет важное значение для понимания биохимии и физиологии 
зародыша, должны быть предприняты специальные исследования. В даль
нейшем нам представляется существенным возможно более глубоко осве
тить вопросы: каково функциональное значение хлоропластов для зароды
ша; не подвергается ли редукции хлорофиллоносный аппарат зародыша, 
как это наблюдала Н . В . Цингер (1947) для плодов; каков удельный вес 
самостоятельной фотосинтетической активности зародыша в общем пита
тельном балансе его; каково филогенетическое значение присутствия 
хлорофилла в клетках зародыша, является ли этот признак примитивным 
или прогрессивным, и т. д . 

Наши исследования эмбриогенеза у некоторых декоративных орхидей, 
например у Calanthe Veitchii и Dendrobium nobile, на живом материале 
показывают, что зеленые пластиды образуются весьма рано. Хлоропласты 
были обнаружены у этих растений в зиготе. Возможно, что они имеются 
у ж е в неоплодотворенной яйцеклетке или даже на ранних стадиях разви
тия зародышевого мешка. Н а это мы надеемся ответить позже, когда нами 
будет исследовано развитие зародышевого мешка в живом состоянии. 

По мере увеличения числа клеток в зародыше Calanthe Veitchii и Dend-
robiwn nobile число хлоропластов в них увеличивается, а вместе с тем 
увеличивается интенсивность зеленой окраски, которая достигает своего 
максимума к моменту полного сформирования зародыша. Однако при 
полном созревании семян этих орхидей зеленая окраска зародышей ослабе
вает, и в зрелых семенах зародыши имеют желтоватый, либо желтовато-
зеленый цвет. 

Обнаружение зеленых зародышей у представителей далеко отстоящих 
друг от друга семейств указывает, повидимому, на то, что образование 
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хлорофилла в тканях зародыша представляет собою довольно распростра
ненное явление, которое не удается выявить при исследовании эмбриоге
неза на фиксированном материале, так как под влиянием применяемых 
в настоящее время фиксаторов хлорофилл полностью разрушаетсяи зеленая 
окраска исчезает. Необходимы дальнейшие исследования развития и 
строения зародыша у возможно большего числа представителей различных 
семейств покрытосеменных растений на живом материале. Однако у ж е 
по тем скудным данным, которыми мы располагаем в настоящее время, 
видно, что развитие зеленых пластид в клетках зародыша свойственно не 
всем растениям. У ряда представителей покрытосеменных растений заро
дыши как на ранних, так и на поздних этапах своего развития остаются 
не окрашенными в зеленый цвет и на всем протяжении своего развития 
имеют окраску молочно-белую или цвета слоновой кости. Такие зародыши 
обнаружены у пшеницы, пырея, кок-сагыза, крым-сагыза, подсолнечника, 
табака, конопли, гречихи, мака, яблони, томата, картофеля, тыквы, 
огурца, арбуза, дыни и многих других (рис. 2). У этих видов, за исключе
нием злаков, семядоли зародышей начинают зеленеть лишь после прора
стания семян. Наряду с зелеными и молочно-белыми зародышами встре
чаются желтые, бурые, розовые и даже красные. Последние обнаружены 
у некоторых представителей семейств Sterculiaceae и Myrtaceae. 

Естественно предположить, что физиологические и биохимические 
процессы, протекающие как у зеленых, так и у незеленых зародышей 
разных представителей покрытосеменных растений, в известной степени 
различны, но до сих пор почти не было попыток изучения эмбриогенеза 
со стороны физиологии и биохимии. Это должно быть задачей дальнейших 
исследований. 

Один из первых шагов в направлении изучения физиологии и биохимии 
плодов и семян во время их развития, с учетом их анатомического строе
ния, был сделан Н . В . Цингер (1947, 1951), применившей гистохимическую 
методику. В своих исследованиях плодов и семян она осветила такие важ
ные вопросы, как углеводный обмен, деятельность различных ферментов, 
динамику некоторых физиологически активных веществ (аскорбиновой 
кислоты, сульфгидрильных групп и др. ) , динамику некоторых минераль
ных веществ и т. д . Естественным развитием весьма важных и интересных 
работ Н . В . Цингер было бы расширенное изучение эмбриогенеза в анало
гичном направлении. Это позволило бы углубить и детализировать по
знание биохимии и физиологии специально зародыша при его развитии 
и взаимодействии с эндоспермом. Правда, при изучении гистохимии 
семян Н . В . Цингер и другие авторы попутно уделяли внимание изучению 
зародыша и эндосперма в этом направлении, но все ж е в этом отношении 
сделано пока еще очень мало. Будучи новым, только что зарождающимся 
направлением, физиологическая гистохимия еще не могла дать всего того, 
что обещает дать в дальнейшем. 

У исследованных нами растений с зелеными и с незелеными зароды
шами мы не наблюдали, чтобы эндосперм и подвески зародышей были окра
шены в зеленый цвет. За последнее время отмечено, что у ряда других расте
ний эндосперм окрашен в зеленый цвет, что указывает на присутствие в нем 
хлорофилла. Так, по данным Иоффе (1952), в эндосперме ряда представителей 
крестоцветных наличие хлорофилла было установлено. Вместе с тем в лите
ратуре имеется указание на присутствие хлорофилла и в клетках подвеска 
некоторых покрытосеменных растений. При исследовании эндосперма 
in vivo мы обнаружили, что на более ранних этапах развития он прозрачен 
и студенист, а на более поздних — молочно-бел и плотен. По мере развития 
эндосперм у всех исследованных нами растений, за исключением злаков, 
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а — шарообразный, многоклеточный зародыш; б —начало заложения семядолей у зародыша; 
в, в — ранние фазы развития зародыша; в, в, ж — более поздние фазы развития зародыша; 

а, и — вполне сформировавшийся зародыш. 


