


ÑÅÌßÇÀ×ÀÒÎÊ ÖÂÅÒÊÎÂÛÕ ÐÀÑÒÅÍÈÉ:
ÑÒÐÎÅÍÈÅ, ÔÓÍÊÖÈÈ, ÏÐÎÈÑÕÎÆÄÅÍÈÅ

ÐÎÑÑÈÉÑÊÀß ÀÊÀÄÅÌÈß ÍÀÓÊ
Áîòàíè÷åñêèé èíñòèòóò èì. Â.Ë. Êîìàðîâà

Òîâàðèùåñòâî íàó÷íûõ èçäàíèé ÊÌÊ

È.È. Øàìðîâ

Ïîä ðåäàêöèåé Ò.Á. Áàòûãèíîé

Ìîñêâà  2008



Øàìðîâ È. È. Ñåìÿçà÷àòîê öâåòêîâûõ ðàñòåíèé: ñòðîåíèå, ôóíêöèè, ïðîèñõîæäåíèå / Ïîä
ðåäàêöèåé Ò.Á. Áàòûãèíîé. Ì.: Òîâàðèùåñòâî íàó÷íûõ èçäàíèé ÊÌÊ, 2008. — 350 ñ., èë. + âêë.

Â êíèãå èçëàãàþòñÿ ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ðàçâèòèè, ñòðîåíèè, ôóíêöèÿõ è ïðîèñõîæ-
äåíèè ñåìÿçà÷àòêà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Îïèñàíû ðàçðàáîòàííûå àâòîðîì ïðèíöèïû îðãàíèçà-
öèè è òèïèçàöèè ñòðóêòóð, êîòîðûå ëåãëè â îñíîâó êëàññèôèêàöèé òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà ïî îáùåé
ìîðôîëîãèè, à òàêæå ïî õàðàêòåðó ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ îñíîâíûõ åãî ýëåìåíòîâ: íóöåëëóñà,
èíòåãóìåíòà, õàëàçû, ôóíèêóëóñà, îáòóðàòîðà. Ïðåäëîæåíû òàêæå êëàññèôèêàöèè òèïîâ ðàçâèòèÿ
ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà, àðõåñïîðèÿ, ýíäîñïåðìà. Ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû ìíîãîëåòíèõ ýìáðèî-
ëîãî-ãèñòîõèìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé, ïîçâîëèâøèå ðàçðàáîòàòü ïåðèîäè-
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ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ

Îãðîìíîå ðàçíîîáðàçèå ðàñòåíèé, ïðîÿâëÿþùååñÿ â èõ ãàáèòóñå, îêðàñêå öâåò-
êîâ, ôîðìå è ðàçìåðàõ ñåìÿí è ïëîäîâ, îáðàçå æèçíè è äðóãèõ ïðèçíàêàõ, íå ïå-
ðåñòàåò óäèâëÿòü ëþäåé, ëþáÿùèõ ïðèðîäó. Âûñøóþ ñòóïåíü ýâîëþöèè ðàñòèòåëü-
íîãî ìèðà ïðåäñòàâëÿþò ñåìåííûå ðàñòåíèÿ. Âîçíèêíîâåíèå ñåìÿí îáåñïå÷èâàåò
ðàçìíîæåíèå è ðàñïðîñòðàíåíèå ðàñòåíèé, ïðîäîëæåíèå æèçíè âèäà â öåëîì. «Ñå-
ìåííûå áàíêè», ñóùåñòâóþùèå â ïî÷âå, îáåñïå÷èâàþò ïðî÷íîñòü åãî ñóùåñòâî-
âàíèÿ. Ñåìÿ — ðåçóëüòàò ïðîøëîãî è çàëîã áóäóùåãî óðîæàÿ. Îíî ÿâëÿåòñÿ î÷åíü
ñëîæíîé è âî ìíîãîì åùå íå ïîçíàííîé áèîëîãè÷åñêîé ñèñòåìîé. Ñåìÿ ñîñòîèò
èç òðåõ ãåíåòè÷åñêè ðàçíûõ êîìïàðòìåíòîâ: çàðîäûøà (çà÷àòêà íîâîãî ðàñòåíèÿ),
çàïàñíîé ïèòàòåëüíîé òêàíè (ýíäîñïåðìà), îêðóæàþùåé èõ ñåìåííîé êîæóðû (çà-
ùèòíûõ ïîêðîâîâ) (Boesewinkel, Bouman, 1984; Òåðåõèí, 1996; Consonni et al.,
2005).

Ïîíèìàíèå ñëîæíûõ ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ ïðè ñîçðåâàíèè è ïðîðàñòàíèè
ñåìåíè è èìåþùèõ êàðäèíàëüíîå çíà÷åíèå äëÿ ïîëó÷åíèÿ êà÷åñòâåííîãî óðîæàÿ,
íåâîçìîæíî áåç ãëóáîêîãî èçó÷åíèÿ íà÷àëüíûõ ýòàïîâ åãî ñòàíîâëåíèÿ, ò.å. ðàç-
âèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ áóäóùåé ñåìåííîé êîæóðû, îáðàçóþùåé-
ñÿ íà áàçå ïîêðîâîâ ñåìÿçà÷àòêà, ïðèðîäà çàïàñàþùåé òêàíè, ðîëü òàêèõ ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûõ ñòðóêòóð, êàê ýïèñòàçà, ìèêðîïèëÿðíûé âîðîòíè÷îê, ïîñòàìåíò, ïî-
äèóì è ãèïîñòàçà, íà÷èíàþò ïðîÿâëÿòüñÿ óæå â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ñåìÿçà-
÷àòêà. Ïîýòîìó î÷åíü âàæíî ïðîñëåäèòü èõ ãåíåçèñ ó òàêñîíîâ ðàçëè÷íîãî ðàí-
ãà, âûÿâèòü ÷åðòû ñõîäñòâà è ðàçëè÷èÿ, ÷òî ïîçâîëèò îïðåäåëèòü îáùèå çàêîíî-
ìåðíîñòè ñòðîåíèÿ ñåìåíè.

Ïåðâûå ðàáîòû, ïîñâÿùåííûå ñåìÿçà÷àòêó, ïîÿâèëèñü åùå â XVII âåêå. Íî äî
ñèõ ïîð ñòðîåíèå è ðàçâèòèå ñåìÿçà÷àòêà ïðèêîâûâàåò âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé,
êîòîðûå ñ ïîìîùüþ îðèãèíàëüíûõ ïîäõîäîâ è ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ îòêðûâàþò
åãî íåðàçãàäàííûå òàéíû. Ôóíäàìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïî ãåíåçèñó ñåìÿçà÷àòêà,
íåñîìíåííî, ìîãóò âíåñòè çíà÷èòåëüíûé âêëàä â ðàçðàáîòêó ìíîãèõ ïðîáëåì òå-
îðåòè÷åñêîé áîòàíèêè, ìîðôîëîãèè è ýìáðèîëîãèè. Íàèáîëåå àêòóàëüíûìè ÿâëÿ-
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þòñÿ òàêèå ïðîáëåìû, êàê ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ïðèðîäà è ïðîèñõîæäåíèå ñåìÿçà÷àòêà
ñåìåííûõ ðàñòåíèé, ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ íóöåëëóñà (ìåãàñïîðàíãèÿ),
èíòåãóìåíòà, çàðîäûøåâîãî ìåøêà, çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà, ðîëü òîé èëè èíîé
ñòðóêòóðû ñåìÿçà÷àòêà â îíòî- è ôèëîãåíåçå.

Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà, êàê è ðÿä äðóãèõ ýìáðèîëîãè÷åñêèõ ïðè-
çíàêîâ (÷èñëî ñåìÿäîëåé â çàðîäûøå, òèïû ðàçâèòèÿ çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà,
ñòðîåíèå ïûëüöåâîãî çåðíà, òàïåòóìà è äð.), èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå íàäåæíûõ
êðèòåðèåâ ïðè ðåøåíèè äèñêóññèîííûõ âîïðîñîâ ñèñòåìàòèêè, ôèëîãåíèè è ýâî-
ëþöèè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Òàõòàäæÿí, 1966; Philipson, 1977; Tobe, Raven, 1985;
Poppendieck, 1987; Äàíèëîâà è äð., 1990; Êàìåëèíà, 1991; G. Dahlgren, 1991;
Endress, Igersheim, 1997à; Takhtajan, 1997; Øàìðîâ, 2000; Berg, 2003; Matthews,
Endress, 2005a, b).

Ðàçðàáîòêà òåîðåòè÷åñêèõ îñíîâ ñåìåííîãî ðàçìíîæåíèÿ ðàñòåíèé, âûÿâëåíèå
ïëàñòè÷íîñòè ñèñòåì ðåïðîäóêöèè ÿâëÿþòñÿ çàëîãîì óñïåõà íîâûõ íåñòàíäàðòíûõ
òåõíîëîãèé â ãåíåòèêå, ñåëåêöèè è ñåìåíîâîäñòâå (Áàòûãèíà, 1974, 1987; Êîðäþì,
1978; Boesewinkel, Bouman, 1984; Òåðåõèí, 1996; è äð.). Ýòîé ïðîáëåìå ïîñâÿùåí
3-é òîì («Ñèñòåìû ðåïðîäóêöèè») èçäàíèÿ «Ýìáðèîëîãèÿ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé.
Òåðìèíîëîãèÿ è êîíöåïöèè» (2000). Â ñâÿçè ñ ïðàêòè÷åñêîé íåîáõîäèìîñòüþ èí-
òðîäóêöèè ðÿäà ðàñòåíèé â íîâûå ìåñòà îáèòàíèÿ êðàéíå âàæíî âûÿâèòü ïðè÷èíû,
âûçûâàþùèå íàðóøåíèÿ â ïðîòåêàíèè ðåïðîäóêòèâíûõ ïðîöåññîâ è ïðèâîäÿùèå
ê ñíèæåíèþ ðåàëüíîé ñåìåííîé ïðîäóêòèâíîñòè. Îäíà èç ïðè÷èí —  âîçäåéñòâèå
àãðåññèâíûõ ôàêòîðîâ îêðóæàþùåé ñðåäû (ñîëè òÿæåëûõ ìåòàëëîâ, SO

2
, NO

2
, HF,

O
3 
è äð.). Ðåàêöèÿ ðàñòåíèé íà ýòè âîçäåéñòâèÿ íàèáîëåå âûðàæåíà â êðèòè÷åñêèå

ïåðèîäû îíòîãåíåçà. Àíàëèç àáåððàíòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ïðåäñòàâëÿåò îñîáûé èíòå-
ðåñ ïðè îöåíêå èõ ôåðòèëüíîñòè è ñòåðèëüíîñòè. Ïî êà÷åñòâó îáðàçóþùèõñÿ ñå-
ìÿí ìîæíî ïðîèçâîäèòü îòáîð óðîæàéíûõ ôîðì ðàñòåíèé. Ýòî îñîáåííî àêòóàëüíî
ïðè îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè, êîãäà ïîëó÷åíèå æèçíåñïîñîáíûõ ãèáðèäîâ áûâà-
åò âåñüìà çàòðóäíèòåëüíûì.

Âûÿâëåíèå ïðèíöèïîâ îðãàíèçàöèè, ïîçâîëÿþùèõ äèàãíîñòèðîâàòü îñîáåííî-
ñòè ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà, è òèïèçàöèÿ åãî ñòðóêòóð îñòàþòñÿ äî ñèõ
ïîð ñëàáî ðàçðàáîòàííûìè ýìáðèîëîãè÷åñêèìè ïðîáëåìàìè. Âàæíî íå òîëüêî êîí-
ñòàòèðîâàòü íàëè÷èå îòäåëüíûõ ñâîéñòâ èëè ñòàäèé ðàçâèòèÿ, íî è âñêðûòü çàêî-
íîìåðíîñòè âîçíèêíîâåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Îäíîé èç îñíîâíûõ ïðè÷èí ñëàáîé èçó-
÷åííîñòè ýòèõ âîïðîñîâ ÿâëÿåòñÿ ôðàãìåíòàðíîñòü äàííûõ ïî äèôôåðåíöèàöèè
ñòðóêòóð â ïåðèîäû ìåãàñïîðî- è ìåãàãàìåòîãåíåçà è â ïðîöåññå òðàíñôîðìàöèè
ñåìÿçà÷àòêà â ñåìÿ.

Ïðè èçó÷åíèè ñåìÿçà÷àòêà îáû÷íî èñïîëüçóþòñÿ òîëüêî ýëåìåíòû ïðèíöèïîâ
òèïèçàöèè, îòðàæàþùèå îòäåëüíûå ñâîéñòâà (ïðèçíàêè) ñåìÿçà÷àòêà èëè åãî ñòðóê-
òóð. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè, îñîáåííî ïîñëå îïóáëèêîâàíèÿ ìíîãîòîìíûõ èçäà-
íèé «Ñðàâíèòåëüíàÿ ýìáðèîëîãèÿ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé» (1981–1990) (ïîä ðåä. Ì.Ñ.
ßêîâëåâà è Ò.Á. Áàòûãèíîé) è «Comparative Embryology of Angiosperms» (Johri et
al., 1992), íàêîïèëñÿ áîëüøîé ôàêòè÷åñêèé ìàòåðèàë, òðåáóþùèé ñèñòåìàòèçàöèè
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è ïåðåîñìûñëåíèÿ. Ðàçíîîáðàçèå ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà ÷àñòî íå óêëàäûâàåòñÿ â
ðàìêè ñóùåñòâóþùèõ êëàññèôèêàöèé, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò àíàëèç äàííûõ, ïðè-
âåäåííûé â ò.1 («Ãåíåðàòèâíûå îðãàíû öâåòêà») èçäàíèÿ «Ýìáðèîëîãèÿ öâåòêîâûõ
ðàñòåíèé. Òåðìèíîëîãèÿ è êîíöåïöèè» (1994). Â ñâÿçè ñ ýòèì ñíîâà âñòàþò âîï-
ðîñû ïîèñêà è èäåíòèôèêàöèè íîâûõ ýìáðèîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, õàðàêòåðèçó-
þùèõ ìîðôîãåíåç ñåìÿçà÷àòêà. Ïðèíöèïû òèïèçàöèè è îðãàíèçàöèè ÿâëÿþòñÿ òåì
êëþ÷îì, êîòîðûé ïîçâîëèò ïîäîéòè ê ñîçäàíèþ áîëåå ñîâåðøåííûõ êëàññèôèêà-
öèé è âûÿâëåíèþ ïóòåé ýâîëþöèè ñåìÿçà÷àòêà, ÷òî èìååò íåìàëîâàæíîå çíà÷åíèå
äëÿ ñèñòåìàòèêè è ôèëîãåíèè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé.

Ðåøåíèþ äàííîé ïðîáëåìû ñïîñîáñòâóåò ðÿä èìåþùèõñÿ òåîðåòè÷åñêèõ ðàç-
ðàáîòîê. Â èññëåäîâàíèÿõ ïî áèîëîãèè øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ ñèñòåìíûé ïîäõîä
(Ãðîäçèíñêèé, 1974; Ëèùèòîâè÷, 1974; Ïýíòë, 1979; Óðìàíöåâ, 1979; Ìèðêèí è
äð., 1989; Grefen, Harter, 2004) è åãî ìîäèôèêàöèÿ, èçâåñòíàÿ êàê èíòåãðàëüíûé
ïîäõîä (Wojtaszek, 2000). Ñèñòåìà, â òîì ÷èñëå è áèîëîãè÷åñêàÿ, ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé ìíîæåñòâî ýëåìåíòîâ ñî ñâÿçÿìè ìåæäó íèìè è çàêîíàìè êîìïîçèöèè ýëå-
ìåíòîâ, êîòîðîå îáðàçóåò îïðåäåëåííóþ öåëîñòíîñòü è åäèíñòâî (ñì.: Ìèðêèí è
äð., 1989). Ñèñòåìíûé ïîäõîä, èëè ñèñòåìíûé àíàëèç, îðèåíòèðóåò èññëåäîâàòå-
ëÿ íà ðàñêðûòèå ñâîéñòâ îáúåêòîâ, íàõîæäåíèå îáåñïå÷èâàþùèõ èõ ìåõàíèçìîâ,
îïðåäåëåíèå ìíîãîîáðàçíûõ ñâÿçåé ñëîæíîé áèîñèñòåìû è âûðàáîòêó ýôôåêòèâ-
íîé ñòðàòåãèè åå èçó÷åíèÿ. Ïðåäëîæåííûé äëÿ ðåøåíèÿ ïðîáëåì ýìáðèîãåíåçà
(Batygina, Vasilyeva, 1981; Áàòûãèíà, Âàñèëüåâà, 1983; Vasilyeva et al., 1987) ñèñ-
òåìíûé ïîäõîä ïîëó÷èë ðàçâèòèå ïðè èçó÷åíèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè (Áàòûãèíà,
1984à, á; Batygina et al., 1992; Batygina, Vasilyeva, 2003). Ïðè åãî ôîðìóëèðîâà-
íèè áûë ó÷òåí ðÿä ïîëîæåíèé (íàèáîëåå âàæíûì, ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, ÿâëÿåò-
ñÿ ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî çàâÿçü è ñåìÿçà÷àòîê ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñëîæíóþ èí-
òåãðèðîâàííóþ ñèñòåìó, ìåæäó ýëåìåíòàìè êîòîðîé ñóùåñòâóþò ñòðîãî îïðåäå-
ëåííûå ìîðôîãåíåòè÷åñêèå è ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèå êîððåëÿöèè), íà îñíîâàíèè
÷åãî áûëà ðàçðàáîòàíà ñòðàòåãèÿ èññëåäîâàíèÿ ñåìÿçà÷àòêà (Áàòûãèíà, 1984à, á,
1994).

Â ìîíîãðàôèè, ïðåäëàãàåìîé âíèìàíèþ ÷èòàòåëÿ, ñ ïîçèöèé ñèñòåìíîãî ïîä-
õîäà îïèñàíû ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè è òèïèçàöèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è íà ïðè-
ìåðå ðÿäà ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ ïðåäëîæåíà ïåðèîäèçàöèÿ åãî ðàçâèòèÿ ñ îáîñíî-
âàíèåì âûäåëåíèÿ êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé. Ñïåöèàëüíàÿ ãëàâà ïîñâÿùåíà îäíîìó èç
íàèìåíåå èçó÷åííûõ âîïðîñîâ — ïóòÿì òðàíñïîðòà ìåòàáîëèòîâ â ñåìÿçà÷àòîê è
ðàçâèâàþùååñÿ ñåìÿ. Íàðóøåíèÿ â ïîñòóïëåíèè è ðàñïðåäåëåíèè âåùåñòâ ïðèâîäÿò
ê âîçíèêíîâåíèþ àáåððàíòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ è, ñëåäîâàòåëüíî, ê ñíèæåíèþ ñåìåí-
íîé ïðîäóêòèâíîñòè. Çíà÷åíèå ïðèçíàêîâ ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà äëÿ ñè-
ñòåìàòèêè è ôèëîãåíèè ïðîäåìîíñòðèðîâàíî íà îñíîâå ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà
ðàñòåíèé, êîíòðàñòèðóþùèõ ïî îñîáåííîñòÿì ðåïðîäóêòèâíîé áèîëîãèè, çàíèìà-
þùèõ ðàçíîå ïîëîæåíèå â ñèñòåìå öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëå-
íî ïðîáëåìå ìîðôîëîãè÷åñêîé ïðèðîäû ñåìÿçà÷àòêà: ðàññìîòðåíû òåîðèè ïðîèñ-
õîæäåíèÿ èíòåãóìåíòà è íóöåëëóñà ó ñåìåííûõ ðàñòåíèé è íåòðàäèöèîííûå ïðåä-
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ñòàâëåíèÿ îá àíöåñòðàëüíûõ òèïàõ è ýâîëþöèîííûõ òåíäåíöèÿõ â ðàçâèòèè ñåìÿ-
çà÷àòêà.

Ñ÷èòàþ ïðèÿòíûì äîëãîì âûðàçèòü ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü ó÷èòåëþ è íàñòàâ-
íèêó ÷ëåíó-êîððåñïîíäåíòó ÐÀÍ, ïðîôåññîðó Ò.Á. Áàòûãèíîé, îïðåäåëèâøåé ìîé
ïóòü â ôóíäàìåíòàëüíóþ íàóêó. Ñåðäå÷íî áëàãîäàðåí Ý.Ñ. Òåðåõèíó, Ç.È. Íè-
êèòè÷åâîé, Â.Å. Âàñèëüåâîé, Î.Ï. Êàìåëèíîé, È.Ï. Åðìàêîâó è È.À. Êîð÷àãèíîé
çà ïîëåçíûå êîíñóëüòàöèè è ñîâåòû ïðè îáñóæäåíèè ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèÿ.
Èñêðåííþþ ïðèçíàòåëüíîñòü õîòåë áû âûðàçèòü ñîòðóäíèêàì ëàáîðàòîðèè ýìáðè-
îëîãèè è ðåïðîäóêòèâíîé áèîëîãèè Áîòàíè÷åñêîãî èíñòèòóòà èì. Â.Ë. Êîìàðîâà
ÐÀÍ, ñ êîòîðûìè èìåë íàó÷íûå êîíòàêòû â ïðîöåññå âûïîëíåíèÿ èññëåäîâàíèé:
Å.Â. Àíäðîíîâîé, Ã.Ì. Àíèñèìîâîé, Å.À. Áðàãèíîé, Î.Ã. Áóòóçîâîé, Ã.Þ. Âèíî-
ãðàäîâîé, À.Í. Âèíòåð, Î.Í. Âîðîíîâîé, Í.À. Æèíêèíîé, È.Â. Ðóäñêîìó, Ã.Å.Òè-
òîâîé, À.À. Òîðøèëîâîé. Îñîáóþ áëàãîäàðíîñòü ïðèíîøó Ë.Ì. Ðîòåíôåëüä,
Í.À. Áàáðî è ß.Â. Îñàä÷åìó çà áåçóêîðèçíåííîå âûïîëíåíèå ìèêðîôîòîãðàôèé è
òåõíè÷åñêóþ ïîìîùü ïðè îôîðìëåíèè ìîíîãðàôèè. Èñêðåííå ïðèçíàòåëåí
Ì.Ý. Êèðïè÷íèêîâó è Í.Í. Öâåëåâó çà öåííûå ñîâåòû ïî òåðìèíîëîãè÷åñêèì âîï-
ðîñàì.



PREFACE

The great diversity of plants manifested in habitus, flower colouring, seed and
fruit shape and size, mode of life and another features will never cease to amaze
nature-loving people. The superior stage in the plant kingdom evolution are the seed
plants. The rise of the seeds provides the propagation and spreading of plants and the
maintenance of species in general. «Seed banks», existing in soil, provide the
durability of the species. Seed is the general result of yesterday’s harvest and the
promise of tomorrow’s. It is a very complicated and still unstudied in many respects
biological system. Seed includes three genetically distinct compartments: an embryo
(new plant’s germ), nutritious storage tissue (endosperm) surrounded by the seed
coat (protective covering) (Boesewinkel, Bouman, 1984; Teryokhin, 1996; Consonni
et al., 2005).

The understanding of complicated processes, occurring upon the maturing and
germination of seeds and having the cardinal significance for getting qualitative harvest
is impossible without thorough studying of the «seed germ», i.e. ovule. The
peculiarities of structure of future seed coat, forming on the base of integuments, the
nature of the storage tissue, the role of such specialized structures as epistase,
micropylar collar, postament, podium and hypostase start to become apparent still in
course of ovule formation. That is why it is very important to trace their genesis in
taxa of various rank and to reveal the common and different features, that will allow
to find the general rules of seed construction.

First works considering ovule have appeared already in 18th century, but it still
keeps a lot of undiscovered mysteries. The fundamental investigations on the ovule
genesis could undoubtedly make significant contribution in working out a lot of
problems of theoretical botany, morphology and embryology. The most relevant
problems are those like morphological nature and origin of the seed plant ovule, the
evolutionary transformations of nucellus (megasporangium), integument, embryo sac,
embryo and endosperm and the role of certain structure of ovule in onto- and
phylogenesis.
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The peculiarities of ovule structure, as well as a number of another embryological
characteristics (the number of cotyledons in embryo, types of embryo and endosperm
development, pollen grain and tapetum structure etc.) are used as relevant criteria for
clarification of disputable questions in systematics, phylogeny and evolution of
flowering plants (Takhtajan, 1966, 1997; Philipson, 1977; Tobe, Raven, 1985;
Poppendieck, 1987; Danilova et al., 1990; G. Dahlgren, 1991; Kamelina, 1991;
Endress, Igersheim, 1997a; Shamrov, 2000; Berg, 2003; Matthews, Endress, 2005a,
b).

The working out of theoretical bases of plant seed propagation and the revealing
of reproductive system plasticity are the guarantee of successful use of new
nonstandard technologies in the genetics, breeding and seed-farming (Batygina, 1974,
1987; Kordyum, 1978; Boesewinkel, Bouman, 1984; Teryokhin, 1996 etc.). The
problem is considered in 3rd volume («Reproductive systems») of the monograph
«Embryology of flowering plants. Terminology and concepts» (2000). In view of the
practical need of introduction of a number of plants into the new habitats it is
extremely important to reveal the reasons causing disturbances in course of
reproductive processes and leading to decreasing of real seed productivity. One of the
reasons is the action of the aggressive environmental factors (heavy metal salts, SO

2
,

NO
2
, HF, O

3
 etc.). The reaction of plants on these actions is mostly expressed in the

critical periods of the ontogenesis. Analysis of the aberrant ovules is of the especial
interest for appreciation of ovule fertility and sterility. The high-yielding forms of plants
could be selected by the quality of seeds they form. It is especially relevant upon the
distant hybridization, when the obtaining of the viable hybrids could be quite difficult.

The revealing of principles of organization, allowing to diagnose the peculiarities
of ovule development and structure, and the typification of ovule structures still remain
poorly worked out embryological problems. It is important not only to state the
presence of certain peculiarities or developmental stages, but also to reveal the rules
of ovule genesis. One of the main reasons of poor working out of these questions is
the fragmentariness of the data on the differentiation of the structures at the periods
of megasporo- and megagametogenesis and during the transformation of ovule into the
seed.

Usually only those elements of typification principles are used for ovule investi-
gation, which are the single features (signs) of ovule or its structures. At the present
time, especially after publishing of multivolume editions «Comparative embryology of
flowering plants» (1981–1990) (M.S. Yakovlev and T.B. Batygina, eds.) and
«Comparative embryology of angiosperms» (Johri et al., 1992), a lot of facts were
collected, requiring the systematization and comprehension. The diversity of ovule
structures often does not fit into the frameworks of existing classifications, that
becomes obvious from the analysis of data presented in the book «Embryology of
flowering plants. Terminology and concepts» (V.1. «Generative organs of the flower»,
1994, T.B. Batygina, ed.). In this connection the problems of searching and
identification of new embryological features, characterizing the ovule morphogenesis,
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arise again. The principles of typification and organization are the key, which will
allow to approach closely to elaborating more perfect classifications and revealing the
pathways of ovule evolution, that is very important for systematics and phylogeny of
flowering plants.

A number of theoretical works available today is helpful in solving this problem.
The system approach (Grodzinskiy, 1974; Lishchitovitch, 1974; Urmantsev, 1979;
Pentl, 1979; Mirkin et al., 1989; Grefen, Harter, 2004) and its modification known as
the integral approach (Wojtaszek, 2000) are widely used in biological researches. The
system, including biological one, represents an assembly of elements with relations
between them and regularities of the elements composition, the assembly making a
certain integrity and unity (see Mirkin et al., 1989). The system approach, or the
system analysis, leads to revealing the integral properties of the objects and the
mechanisms providing them, to establishing the diverse connections of the complex
biosystem and working out the efficient strategy of studying it. The system complex
approach proposed for embryogenesis problems (Batygina, Vasilyeva, 1981, 1983;
Vasilyeva et al., 1987) got further development in studies of ovule and seed (Batygina,
1984a, b; Batygina et al., 1992; Batygina, Vasilyeva, 2003). When formulating this
concept, a number of statements was taken into account (the most important one, in
our point of view, is a statement that the ovary and the ovule comprise a complicated
integrated system with elements mutually connected by strictly defined morphogenetic
and morphophysiological correlations), and on this base the strategy of the ovule
investigation was worked out (Batygina, 1984a, b, 1994).

In the monograph calling to reader’s attention, the principles of organization and
typification of the ovule structures are described from the position of the system
approach, and the periodization of ovule development is proposed with argumentation
for critical stages. The especial chapter is devoted to one of the least studied issues,
the pathways of metabolite transport into the ovule and developing seed. The
disturbances in substance entry and redistribution cause the formation of aberrant
ovules and, as a result, the decreasing of seed productivity. The significance of the
signs of ovule structure and development for the systematics and phylogeny is
demonstrated on the base of comparative analysis of plants contrasting in reproductive
biology and occupying different positions in the system of flowering plants. A great
deal of attention is given to problem of the morphological nature of ovule: the theories
about the integument and nucellus origin in seed plants and some nontraditional ideas
concerning the ancestral types and evolutionary pathways of ovule are considered.

The author tenders sincere thanks to my teacher Prof. T.B. Batygina, who defined
my path into fundamental science. The author is cordially grateful to E.S. Teryokhin,
Z.I. Nikiticheva, V.E. Vasilyeva, O.P. Kamelina, I.P. Ermakov and I.A. Korchagina for
helpful consultations and advices upon discussion of investigation results. I would like
to express sincere gratitude for all employees of the Laboratory of Embryology and
Reproductive Biology of V.L. Komarov Botanical Institute of Russian Academy of
Sciences with whom I had scientific contacts in course of investigations: E.V. Andro-
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nova, G.M. Anisimova, E.A. Bragina, O.G. Butuzova, G.Yu. Vinogradova, A.N. Winter,
O.N. Voronova, N.A. Zhinkina, I.V. Rudskiy, G.E. Titova, A.A. Torshilova. Especial
thanks due to L.M. Rotenfeld, N.A. Babro and J.V. Osadtchiy for perfect preparation
of microphotographs and technical assistance upon designing the monograph. I am also
cordially thankful to M.E. Kirpichnikov and N.N. Tzvelev for valuable advises in
terminological questions.



Ãëàâà 1. ÎÐÃÀÍÈÇÀÖÈß È ÒÈÏÈÇÀÖÈß ÑÒÐÓÊÒÓÐ
ÑÅÌßÇÀ×ÀÒÊÀ È ÑÅÌÅÍÈ

Ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè è òèïèçàöèè ñòðóêòóð
ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè

Ñåìÿçà÷àòîê — îðãàí ñåìåííîãî ðàñòåíèÿ, â êîòîðîì ïðîèñõîäÿò ìåãàñïî-
ðîãåíåç, ôîðìèðîâàíèå æåíñêîãî ãàìåòîôèòà è ïðîöåññ îïëîäîòâîðåíèÿ è èç êî-
òîðîãî â ðåçóëüòàòå ñëîæíûõ òðàíñôîðìàöèé îáðàçóåòñÿ ñåìÿ (Êîð÷àãèíà, 1994).
Ñåìÿçà÷àòîê öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ÿâëÿåòñÿ ñëîæíîé èíòåãðèðîâàííîé ñèñòåìîé,
ñîñòîÿùåé èç íóöåëëóñà, èíòåãóìåíòà, õàëàçû è ôóíèêóëóñà (ðèñ. 1). Ñèíîíèì
òåðìèíà «ñåìÿçà÷àòîê» — «ñåìÿïî÷êà» (Samenknospe) — óïîòðåáëÿëñÿ ïðåèìóùå-
ñòâåííî â íåìåöêîé áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðå XIX âåêà â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî ìíîãèå
èññëåäîâàòåëè ñðàâíèâàëè íóöåëëóñ è èíòåãóìåíòû ñ îðãàíàìè âåãåòàòèâíîé ïî÷êè.
Â àíãëèéñêîé ëèòåðàòóðå òåðìèí seedbud èñïîëüçîâàëñÿ î÷åíü ðåäêî è íàèáîëüøåå
ðàñïðîñòðàíåíèå, êàê è âî ôðàíöóçñêîé ëèòåðàòóðå, ïîëó÷èë òåðìèí ovule (ëàò.
ovulum). Â ñîâðåìåííîé íåìåöêîé ëèòåðàòóðå åìó ñîîòâåòñòâóåò Samenanlage, ÷òî
ïðè äîñëîâíîì ïåðåâîäå îçíà÷àåò «ñåìÿçà÷àòîê». Â îòå÷åñòâåííîé ëèòåðàòóðå äî-
ïóñêàåòñÿ ïàðàëëåëüíîå óïîòðåáëåíèå òåðìèíîâ «ñåìÿïî÷êà» è «ñåìÿçà÷àòîê».

Â îñíîâå ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ ëåæàò òàêèå ñâîéñòâà, êàê òîòèïîòåíòíîñòü,
äåòåðìèíèðîâàííîñòü, öåëîñòíîñòü è âçàèìîñâÿçü ñòðóêòóð è ïðîöåññîâ. Òîòèïî-
òåíòíîñòü îáåñïå÷èâàåò ïîëèâàðèàíòíîñòü ñïîñîáîâ, ôîðì ðåïðîäóêöèè è ïóòåé
ìîðôîãåíåçà (Áàòûãèíà, 1994). Ìîðôîãåíåòè÷åñêèå è ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèå êîð-
ðåëÿöèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà (Áàòûãèíà, 1974, 1984à; Batygina, Vasilyeva, 1981,
2003; Batygina et al., 1992) îáóñëîâëèâàþò ïðîñòðàíñòâåííóþ è âðåìåííóþ êîîð-
äèíàöèþ ñòðóêòóð è ïðîöåññîâ (Wareing, Phillips, 1978; Vasilyeva et al., 1987).

Ñåìÿçà÷àòêó, êàê è îíòîãåíåçó â öåëîì, ïðèñóù ðÿä çàêîíîìåðíîñòåé. Òåðå-
õèí (1991) âûäåëèë 4 ïðèíöèïà ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé, îäíèì èç êîòîðûõ
ÿâëÿåòñÿ ïðèíöèï êîíêóðåíòíîãî ðàçâèòèÿ ìåðèñòè÷åñêèõ (îäíîèìåííûõ) ñòðóêòóð.
Êîíêóðåíòíîå ðàçâèòèå íåñêîëüêèõ àðõåñïîðèàëüíûõ êëåòîê, çàðîäûøåâûõ ìåø-
êîâ è çàðîäûøåé â îäíîì ñåìÿçà÷àòêå îêàçûâàåòñÿ íå èçáûòî÷íîñòüþ îäíîèìåí-
íûõ ñòðóêòóð, à íåîáõîäèìîé íîðìîé ðàçâèòèÿ. Ñ ýòèì ïðåäñòàâëåíèåì ñîçâó÷íî
ïîëîæåíèå î íàëè÷èè â îíòîãåíåçå ðåçåðâîâ â âèäå ãåòåðîãåííîñòè ñòðóêòóð, ÿâ-
ëÿþùåéñÿ îäíèì èç ôàêòîðîâ íàäåæíîñòè íà âñåõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè (Áàòûãèí,
1986). Ïî ìíåíèþ Áàòûãèíîé (1994), â ðåïðîäóêòèâíîé ñèñòåìå êàæäîãî òàêñî-
íà ñëîæèëàñü ñâîÿ ñïåöèôèêà «ðåçåðâîâ» è «îòêàçîâ», ïðè ýòîì ìåõàíèçìû äåé-
ñòâèÿ äóáëèðóþùèõ ñòðóêòóð ñâÿçàíû ñ «êîíêóðåíòíîñòüþ» íà ðàçíûõ óðîâíÿõ
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áèîèåðàðõèè. Õàðàêòåð ïåðâûõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà (àïîñïîðèÿ, äèïëîñ-
ïîðèÿ, «äîðìàíò ìåðèñòåìà») îïðåäåëÿåò ðàçíîîáðàçèå ðåçåðâîâ (ãàìåòîôèòíûé
àïîìèêñèñ, íóöåëëÿðíàÿ è èíòåãóìåíòàëüíàÿ ýìáðèîíèÿ) è ñîçäàåò áàçó äëÿ ãåíå-
òè÷åñêîé ãåòåðîãåííîñòè ñåìÿí. Ýòè ðåçåðâû, ïîçâîëÿþùèå ñðàáàòûâàòü ñèñòåìå
îòêàçîâ íà îòäåëüíûõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ ñåìåíè, íå äîïóñêàþò ïîëíîãî îòêàçà ñèñ-
òåìû ñåìåííîé ðåïðîäóêöèè.

Îáùèé ïîäõîä ê êëàññèôèêàöèè ÷àñòåé ðàñòåíèé (ìåðîíîìèè), â òîì ÷èñëå è
ñåìÿçà÷àòêà, äàåò èññëåäîâàíèå Ìåéåíà (1978), êîòîðîå ñòàâèò îñíîâíîé öåëüþ
âûÿâëåíèå ðàçíîîáðàçíûõ ñîñòîÿíèé îäíèõ è òåõ æå ñòðóêòóð ó ðàçëè÷íûõ ðàñ-
òåíèé. Ïðè èçó÷åíèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè èñïîëüçóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ýëå-
ìåíòû òèïèçàöèè, ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé îòäåëüíûå ñâîéñòâà èëè ïðèçíàêè. Ê íèì
îòíîñÿòñÿ: îñîáåííîñòè ôîðìèðîâàíèÿ è ñòðîåíèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà (ãðóï-
ïû À è Á òèïîâ ìåãàñïîðàíãèÿ — Êîðäþì, 1978; äâó- è òðåõçîííûå ïðèìîðäèè
ñåìÿçà÷àòêîâ — Bouman, 1984); ÷èñëî èíòåãóìåíòîâ (áè-, óíè- è àòåãìàëüíûå ñå-
ìÿçà÷àòêè — Schnarf, 1929; P. Maheshwari, 1950; Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1976;
Bouman, 1984); ñòåïåíü ðàçâèòèÿ íóöåëëóñà (êðàññèíóöåëëÿòíûé è òåíóèíóöåëëÿò-
íûé ñåìÿçà÷àòêè — Van Tieghem, 1898, 1901, 1903; Asplund, 1920; Schnarf, 1929);
äîëÿ ó÷àñòèÿ õàëàçû â ïîñòðîåíèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè («íîðìàëüíàÿ» õàëàçà,
ïàõèõàëàçà è ïåðèõàëàçà — Corner, 1949, 1976; Periasamy, 1962b); ÷èñëî àðõåñ-
ïîðèàëüíûõ êëåòîê (îäíîêëåòî÷íûé è ìíîãîêëåòî÷íûé — Schnarf, 1929; Ïîääóá-
íàÿ-Àðíîëüäè, 1976); ÷èñëî ìåãàñïîð è äåëåíèé ïðè îáðàçîâàíèè çàðîäûøåâîãî
ìåøêà (òèïû, ïîäòèïû è âàðèàöèè — P. Maheshwari, 1937, 1941; Ìîäèëåâñêèé,
1953; Ðîìàíîâ, 1971; Òåðåõèí, 1991); îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ òåòðàäû è ñòåïåíü
ó÷àñòèÿ àïèêàëüíîé è áàçàëüíîé êëåòîê äâóêëåòî÷íîãî ïðîýìáðèî â ïîñòðîåíèè
çàðîäûøà (òèïû è âàðèàöèè — Schnarf, 1929; Souèges, 1937; Johansen, 1950);
íàëè÷èå êëåòî÷íîé ïåðåãîðîäêè ïðè äåëåíèè ïåðâè÷íîé êëåòêè ýíäîñïåðìà (öåë-
ëþëÿðíûé è íóêëåàðíûé òèïû) è ïîëîæåíèå ïåðâîé è âòîðîé ïåðåãîðîäîê (âàðè-
àöèè â öåëëþëÿðíîì òèïå ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà — Schnarf, 1917,1929; Wunderlich,
1967; Di Fulvio, 1983; Di Fulvio, Cocucci, 1986); ìîðôîëîãè÷åñêàÿ âàðèàáåëüíîñòü,
÷èñëî ñëîåâ, ñïåöèàëèçàöèÿ êëåòîê è âðåìÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ (ãèïîñòàçà, ïîäè-
óì, ïîñòàìåíò, ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, îïåðêóëóì — P.
Maheshwari, 1950; Áàòûãèíà, 1974; Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1976; Bouman, 1984;
Batygina, Shamrov, 1999; Øàìðîâ, 2002á, 2003).

Àíàëèç èìåþùèõñÿ äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïðè õàðàêòåðèñòèêå
ñåìÿçà÷àòêîâ è ñîçäàíèè èõ êëàññèôèêàöèé èñïîëüçóþòñÿ 2 êàòåãîðèè ïðèíöèïîâ:

Ðèñ. 1. Còðîåíèå ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè ó Juncus filiformis (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993á).

1 — ñåìÿçà÷àòîê ïåðåä îïëîäîòâîðåíèåì, 2 — ôîðìèðóþùååñÿ ñåìÿ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàç-
âèòèÿ ãåëîáèàëüíîãî ýíäîñïåðìà, 3 — çðåëîå ñåìÿ; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñ-
òàçà, çàð — çàðîäûø, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, îï — îïåðêóëóì, ïä — ïîäèóì, ïë îá —

ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïàðèåòàëüíàÿ
òêàíü, ð — ðàôå, õ — õàëàçà, ý í — ýïèäåðìà íóöåëëóñà, ýíä — ýíäîñïåðì. Ìàñøòàáíàÿ ëè-
íåéêà: 1 — 20 ìêì, 2 — 30 ìêì, 3 — 100 ìêì.
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ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè è ïðèíöèïû òèïèçàöèè. Ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè — ñèñ-
òåìà èñõîäíûõ ïîëîæåíèé, ðàñêðûâàþùèõ îñîáåííîñòè ãåíåçèñà ñåìÿçà÷àòêà è
îáúÿñíÿþùèõ, êàêèì îáðàçîì ïðîèñõîäèò âîçíèêíîâåíèå è ñòàíîâëåíèå ðàçëè÷-
íûõ ñòðóêòóð è êàêèå çàêîíîìåðíîñòè îáóñëîâëèâàþò ðàçâèòèå îäíîé è òîé æå
ñòðóêòóðû ó ðàçíûõ òàêñîíîâ. Íà îñíîâàíèè ëèòåðàòóðíûõ è îðèãèíàëüíûõ äàí-
íûõ ìîæíî ñäåëàòü âûâîä, ÷òî ñèñòåìà ïðèíöèïîâ îðãàíèçàöèè ñåìÿçà÷àòêà öâåò-
êîâûõ ðàñòåíèé ÿâëÿåòñÿ äâóõóðîâíåâîé: îäíè ïðèíöèïû (îáùèå) êàñàþòñÿ ñåìÿ-
çà÷àòêà â öåëîì, à äðóãèå (÷àñòíûå) — òîëüêî åãî îòäåëüíûõ ñòðóêòóð.

Ïðîöåññ äåòåðìèíèðîâàííîãî ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà ó ðàçíûõ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé
îñóùåñòâëÿåòñÿ ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè, ÷òî ðåàëèçóåòñÿ â èçâåñòíîì ïðèíöèïå ïîëèâà-

ðèàíòíîñòè ðàçâèòèÿ, êîòîðûé ïðèìåíèòåëüíî ê ýìáðèîëîãèè ðàñòåíèé áûë ïðåä-
ëîæåí Áàòûãèíîé (1994). Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì ïðèíöèïîì, î÷åíü ðàíî (óæå ñî ñòàäèè
ôîðìèðîâàíèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà íà ïëàöåíòå) âîçíèêàþò êà÷åñòâåííûå ðàçëè-
÷èÿ (íà óðîâíå êëåòîê èëè òêàíåé), õàðàêòåðíûå äëÿ îïðåäåëåííûõ ãðóïï öâåòêîâûõ
ðàñòåíèé. Òàê, íàïðèìåð, ó îäíèõ òàêñîíîâ ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà ôîðìèðóþòñÿ çà
ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ êëåòî÷íûõ äåëåíèé âî âòîðîì ñëîå, à ó äðóãèõ òàêñîíîâ — â
òðåòüåì ñëîå ïëàöåíòû. Âñëåäñòâèå ýòîãî ñòðîåíèå ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà÷àòêîâ îêàçû-
âàåòñÿ íåîäèíàêîâûì, à ñåìÿçà÷àòêè â äàëüíåéøåì ðàçâèâàþòñÿ â ðàìêàõ ðàçëè÷íûõ
òèïîâ (Øàìðîâ, 1994à, 1995, 1999á, 2002á; Shamrov, 1998).

Âòîðîé îáùèé ïðèíöèï — ïðèíöèï ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîé êîîðäèíà-

öèè — ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî êàæäàÿ ñòðóêòóðà âîçíèêàåò íà îïðåäåëåííîé ñòà-
äèè ðàçâèòèÿ è â îïðåäåëåííîé çîíå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà.

Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî, õîòÿ äèôôåðåíöèàöèÿ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà äåòåðìèíè-
ðîâàíà, õàðàêòåð çàëîæåíèÿ è îñîáåííîñòè èõ ðàçâèòèÿ íà áàçå ïðèìîðäèÿ ñåìÿ-
çà÷àòêà ðàçëè÷íû (ïðèíöèï ïîëèâàðèàíòíîñòè ðàçâèòèÿ). Ïîñëåäóþùåå âîçíèêíî-
âåíèå ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ ïîëåé è ìîðôîëîãè÷åñêîå îáîñîáëåíèå îäíèõ («çàïóñ-
êàþùèõ» ýòîò ïðîöåññ) ñòðóêòóð (íàïðèìåð èíòåãóìåíòà, ãèïîñòàçû) âûçûâàåò
ñîïðÿæåííóþ äèôôåðåíöèàöèþ äðóãèõ (ïðèíöèï ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîé êî-
îðäèíàöèè). Â ðåçóëüòàòå ýòîãî ñîçäàåòñÿ ðàçíîîáðàçèå òèïîâ ñòðîåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà,
îáåñïå÷èâàþùèõ ïîëèâàðèàíòíîñòü ðåøåíèÿ âçàèìîñâÿçè ñïîðîôèò — ãàìåòîôèò
â õîäå ðàçâèòèÿ.

Â êà÷åñòâå ÷àñòíûõ ïðèíöèïîâ îðãàíèçàöèè, îòíîñÿùèõñÿ ê îòäåëüíûì ñòðóê-
òóðàì ñåìÿçà÷àòêà, ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû òðè «ýìáðèîãåíåòè÷åñêèõ çàêîíà»
(Souèges, 1937) — çàêîíû ïðîèñõîæäåíèÿ, ðàñïîëîæåíèÿ è íàçíà÷åíèÿ. Ïðè òðàê-
òîâêå ÷åòâåðòîãî — ïðèíöèïà êîíêóðåíòíîãî ðàçâèòèÿ äóáëèðóþùèõ ñòðóêòóð —
ó÷òåíû òåîðåòè÷åñêèå ðàçðàáîòêè Áàòûãèíà (1986), Òåðåõèíà (1991) è Áàòûãèíîé
(1994).

Ïðèíöèï ïðîèñõîæäåíèÿ: åùå â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà ìîæíî òî÷íî âûÿâèòü
ïðîèñõîæäåíèå èíèöèàëüíûõ êëåòîê îñíîâíûõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è óñòàíîâèòü
ñâÿçü ìåæäó íèìè â õîäå ðàçâèòèÿ.

Ïðèíöèï ðàñïîëîæåíèÿ: ïîëîæåíèå è íàïðàâëåííîñòü äåëåíèé èíèöèàëüíûõ
êëåòîê ñîîòâåòñòâóþò òîé ðîëè, êîòîðóþ áóäóò âûïîëíÿòü ñòðóêòóðû ñåìÿçà÷àòêà.
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Ïðèíöèï íàçíà÷åíèÿ: èíèöèàëüíûå êëåòêè, äèôôåðåíöèðóþùèåñÿ â ïðèìîð-
äèè ñåìÿçà÷àòêà, äàþò íà÷àëî âñåãäà îäíèì è òåì æå ñòðóêòóðàì ñåìÿçà÷àòêà.

Ïðèíöèï êîíêóðåíòíîãî ðàçâèòèÿ äóáëèðóþùèõ ñòðóêòóð: â ñåìÿçà÷àòêå ìî-
ãóò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ äóáëèðóþùèå (îäíîèìåííûå è ðàçíîèìåííûå) ñòðóêòóðû,
êîòîðûå, ðàçâèâàÿñü â êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèÿõ, îáåñïå÷èâàþò íàäåæíîñòü ñèñ-
òåìû ðåïðîäóêöèè â êðèòè÷åñêèõ ñèòóàöèÿõ.

Ïðè ñîçäàíèè êëàññèôèêàöèé íàèáîëåå ÷àñòî èñïîëüçóþòñÿ ïðèíöèïû òèïèçà-
öèè. Ïðèíöèïû òèïèçàöèè — ñèñòåìà èñõîäíûõ ïîëîæåíèé, íàïðàâëåííûõ íà
âûÿâëåíèå ñâîéñòâ èëè ïðèçíàêîâ, õàðàêòåðèçóþùèõ òó èëè èíóþ ñòðóêòóðó ñå-
ìÿçà÷àòêà ó ðàçëè÷íûõ òàêñîíîâ. Ýòè ïðèíöèïû ìîãóò âêëþ÷àòü ðàçíîîáðàçèå îä-
íîé è òîé æå ñòðóêòóðû ïî ôîðìå, ñòðîåíèþ è ðàçâèòèþ, à òàêæå ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ. Èñõîäÿ èç àíàëèçà èìåþùèõñÿ äàííûõ, â êà÷åñòâå òàêèõ
ïðèíöèïîâ ìîæíî âûäåëèòü ñëåäóþùèå: ñïåöèôèêà ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ (íóöåë-
ëóñ, õàëàçà, àðõåñïîðèé, çàðîäûøåâûé ìåøîê, çàðîäûø, ýíäîñïåðì), ñòåïåíü

ðàçâèòèÿ ñòðóêòóðû (íóöåëëóñ, ôóíèêóëóñ, èíòåãóìåíò, õàëàçà), ÷èñëî îäíîèìåí-

íûõ ñòðóêòóð (èíòåãóìåíò, àðõåñïîðèé, çàðîäûøåâûé ìåøîê), âçàèìîïîëîæåíèå

ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóð â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ (ìîðôîëîãè÷åñêèå òèïû ñåìÿçà÷àòêà, â
òîì ÷èñëå è ïî îðèåíòàöèè â çàâÿçè).

Òèïèçàöèÿ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè

Ïðèíöèïû òèïèçàöèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà1. Â ïåðâîé
êëàññèôèêàöèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ (ïî îáùåé ìîðôîëîãèè) òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà
(Mirbel, 1829) ðàçëè÷àëè îðòîòðîïíûé, èëè àòðîïíûé (ïðÿìîé), àíàòðîïíûé (îáðà-
ùåííûé), êàìïèëîòðîïíûé (èñêðèâëåííûé) è àìôèòðîïíûé (äâóñòîðîííå èçîãíó-
òûé) ñåìÿçà÷àòêè. Â äàëüíåéøåì áûëî ïðåäëîæåíî ðàçëè÷àòü åùå ãåìè-àíàòðîï-
íûé (Agardh, 1858) è ãåìè-êàìïèëîòðîïíûé (Warming, 1913) ñåìÿçà÷àòêè. Ãåìèò-
ðîïíûé (ïîëóîáðàùåííûé) ñåìÿçà÷àòîê â ñòàòóñå òèïà óñòàíîâèë Goebel (1933),
êîòîðûé îáúåäèíèë âñå èçâåñòíûå åìó òèïû ñåìÿçà÷àòêà, êðîìå îðòîòðîïíîãî, òåð-
ìèíîì «äîðçîâåíòðàëüíûå», èëè «àñèììåòðè÷íûå» ñåìÿçà÷àòêè. Òàêèì îáðàçîì,
â îñíîâó ïåðâûõ êëàññèôèêàöèé òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà áûë ïîëîæåí òîëüêî îáùèé
ìîðôîëîãè÷åñêèé êðèòåðèé — ðàñïîëîæåíèå îñè íóöåëëóñà è ìèêðîïèëå ïî îò-

íîøåíèþ ê ïëàöåíòå è ôóíèêóëóñó (ðèñ. 2).
Íà îñíîâàíèè äàííûõ î ðàçâèòèè è ñòðîåíèè êàìïèëîòðîïíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ

Bocquet (1959), êàê è Goebel (1933), ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî êàìïèëîòðîïíûé è
àìôèòðîïíûé òèïû ÿâëÿþòñÿ áîëåå ïîçäíèìè ìîäèôèêàöèÿìè àíàòðîïíîãî. Èñõîä-
íûìè òèïàìè Bocquet ñ÷èòàë îðòîòðîïíûé è àíàòðîïíûé ñåìÿçà÷àòêè. Â îñíîâó
êëàññèôèêàöèè (ñþäà âêëþ÷àëèñü è ñåìÿçà÷àòêè, çàíèìàþùèå ïðîìåæóòî÷íîå

1 Êëàññèôèêàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ðàçâèòèþ è ñòðîåíèþ íóöåëëóñà, èíòåãóìåíòà, õàëàçû, ôóíè-
êóëóñà è îáòóðàòîðà áóäóò ðàññìîòðåíû â ñîîòâåòñòâóþùèõ ðàçäåëàõ êíèãè.
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ïîëîæåíèå — ãåìèòðîïíûå) ïîëîæåíû äâà êðèòåðèÿ: 1 — ñòåïåíü èçãèáàíèÿ ôó-

íèêóëóñà è ñâÿçàííàÿ ñ ýòèì ðàçëè÷íàÿ äëèíà ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà ñåìÿçà÷àòêà, 2
— ñòåïåíü èñêðèâëåíèÿ íóöåëëóñà. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ïåðâûì êðèòåðèåì âûäåëå-
íû äâå îñíîâíûå ñåðèè: îðòîòðîïíàÿ è àíàòðîïíàÿ. Èñõîäÿ èç âòîðîãî êðèòåðèÿ,
â êàæäîé ñåðèè íàðÿäó ñ òèïîâûìè (îðòî- è àíàòðîïíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè) âûäå-
ëåíû êàìïèëîòðîïíûå (îðòî- è àíà-êàìïèëîòðîïíûå) è àìôèòðîïíûå (îðòî- è àíà-
àìôèòðîïíûå) ñåìÿçà÷àòêè (ðèñ. 3).

Íåêîòîðûå àâòîðû (Bouman, Boesewinkel, 1991; Bouman, 1992) íå äåëàþò ðàç-
ëè÷èé ìåæäó êàìïèëîòðîïíûìè è àìôèòðîïíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè è îáîçíà÷àþò èõ
îáùèì ïîíÿòèåì «êàìïèëîòðîïèÿ». Ïî èõ ìíåíèþ, êàìïèëîòðîïèÿ ìîæåò âîçíè-
êàòü íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è íå òîëüêî çà ñ÷åò ðàçðàñòàíèÿ íó-
öåëëóñà. Â îòëè÷èå îò Bocquet (1959), îíè ñ÷èòàþò, ÷òî ñòàíîâëåíèå êàìïèëîòðî-
ïèè èìååò ôèëîãåíåòè÷åñêîå è àäàïòèâíîå çíà÷åíèå, íî íå íà ñòàäèè çàðîäûøåâîãî
ìåøêà, êàê â îðòîòðîïíûõ è àíàòðîïíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ, à â ïåðèîä ðàçâèòèÿ çàðî-
äûøà. Çà ñ÷åò êàìïèëîòðîïèè ñåìÿçà÷àòêà óâåëè÷èâàþòñÿ ëèíåéíûå ðàçìåðû çà-
ðîäûøà, à åãî ñâîåîáðàçíàÿ èçîãíóòàÿ ôîðìà ñâÿçàíà ñ îñîáåííîñòÿìè äèññåìè-
íàöèè è ïðîðàñòàíèÿ ñåìÿí.

1 2 3

4 5

Ðèñ. 2. Îñíîâíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå òèïû ñåìÿçà÷àòêà (ïî: Maheshwari, 1950; Ñàâ÷åí-
êî, 1973; íà îñíîâàíèè ðàáîò Mirbel, 1829; Prantl, 1881; Goebel, 1933).

1 — îðòîòðîïíûé, èëè àòðîïíûé, 2 — àíàòðîïíûé, 3 — ãåìèòðîïíûé, 4 — êàìïèëîòðîïíûé,
5 — àìôèòðîïíûé.
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Ñàâ÷åíêî (1973) ïðåäëîæèëà îáùóþ êëàññèôèêàöèþ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà è äî-
ïîëíèëà åå òðåìÿ òèïàìè (ãèïåðòðîïíûé, èëè ñâåðõîáðàùåííûé, è îðòî- è àíà-öèð-
öèíîòðîïíûå1, èëè çàêðó÷åííûå) íà îñíîâàíèè áîëüøåé ñòåïåíè èçãèáàíèÿ ôóíè-
êóëóñà (ðèñ. 4). Îäíàêî ýòè òèïû ñëåäîâàëî áû ñ÷èòàòü âàðèàíòàìè àíàòðîïíûõ è
êàìïèëîòðîïíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ñ î÷åíü äëèííûì ôóíèêóëóñîì, ïðè ýòîì ðàñïîëî-
æåíèå îñè íóöåëëóñ — ìèêðîïèëå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü òîëüêî ïî îòíîøåíèþ
ê ôóíèêóëóñó.

Ïðè õàðàêòåðèñòèêå ìîðôîëîãè÷åñêîãî òèïà ñåìÿçà÷àòêà èñïîëüçóþòñÿ äîïîë-
íèòåëüíûå êðèòåðèè, íàïðèìåð åãî ïîëîæåíèå â çàâÿçè. Â çàâèñèìîñòè îò íàïðàâ-
ëåíèÿ èçãèáàíèÿ ôóíèêóëóñà âûäåëÿþò âîñõîäÿùèå, ïðèïîäíèìàþùèåñÿ è íèñõî-
äÿùèå ñåìÿçà÷àòêè (Agardh, 1858; Sterling, 1963). Ðàçëè÷àþò òàêæå ýïèòðîïíûå è
àïîòðîïíûå ñåìÿçà÷àòêè, ïðè ýòîì èñïîëüçóþòñÿ ðàçíûå êðèòåðèè: îðèåíòàöèÿ ìèê-
ðîïèëå îòíîñèòåëüíî ôóíèêóëóñà è ïëàöåíòû (àïîòðîïíûé — ìèêðîïèëå ïîâåðíóòî
ê ôóíèêóëóñó è ïëàöåíòå, ýïèòðîïíûé — ìèêðîïèëå îáðàùåíî â ïðîòèâîïîëîæ-
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Ðèñ. 3. Ðàçíîîáðàçèå êàìïèëîòðîïíûõ è àìôèòðîïíûõ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà (ïî: Bocquet, 1959).

1–3 — îðòîòðîïíàÿ ñåðèÿ ñ îðòî-êàìïèëîòðîïíûì (2) è îðòî-àìôèòðîïíûì (3) ïðîèçâîäíû-
ìè; 4–6 — àíàòðîïíàÿ ñåðèÿ ñ àíà-êàìïèëîòðîïíûì (5) è àíà-àìôèòðîïíûì (6) ïðîèçâîäíûìè;
á â — áàçàëüíûé âûðîñò, ã — ãèïîñòàçà, è — èíòåãóìåíò, ì — ìèêðîïèëå, í — íóöåëëóñ,
ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, õ — õàëàçà.

1 Ðàñòåíèÿ ñ îðòî- è àíà-öèðöèíîòðîïíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè áûëè èçó÷åíû ðàíåå (Plumbago

capensis — Haupt, 1934; Opuntia aurantiaca — Archibald, 1939). Òåðìèí «öèðöèíîòðîïíûé» ñå-
ìÿçà÷àòîê áûë ââåäåí Archibald (1939).
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íîì íàïðàâëåíèè; Agardh, 1858), õàðàêòåð èçãèáàíèÿ ôóíèêóëóñà îòíîñèòåëüíî
âåðõóøêè èëè îñíîâàíèÿ çàâÿçè (ýïèòðîïíûé — ôóíèêóëóñ èçãèáàåòñÿ ñíèçó
ââåðõ, àïîòðîïíûé — åãî èçãèá ïðîèñõîäèò ñâåðõó âíèç; Warming, 1913; Òàõòàä-
æÿí, 1948; P. Maheshwari, 1950; Bocquet, 1959), îðèåíòàöèÿ ìèêðîïèëå ïî îòíî-
øåíèþ ê âåðõíåìó êîíöó çàâÿçè (ýïèòðîïíûé — ìèêðîïèëå íàïðàâëåíî ââåðõ,
àïîòðîïíûé — îíî íàïðàâëåíî âíèç; Sterling, 1963), ñîãëàñîâàííîñòü ñ èçãèáîì
ïëîäîëèñòèêà (ýïèòðîïíûé, èëè àíòèòðîïíûé — ñåìÿçà÷àòîê è ïëîäîëèñòèê èçãè-
áàþòñÿ â ïðîòèâîïîëîæíûõ íàïðàâëåíèÿõ, àïîòðîïíûé, èëè ñèíòðîïíûé — ñåìÿ-
çà÷àòîê èçãèáàåòñÿ â òîé æå ïëîñêîñòè, ÷òî è ïëîäîëèñòèê; Endress, 1994). Âûäå-
ëÿþò åùå ïëåâðîòðîïíûå ñåìÿçà÷àòêè, â êîòîðûõ ìèêðîïèëå îñòàåòñÿ íåïîâåðíó-
òûì, à ôóíèêóëóñ íå èçãèáàåòñÿ (Andersson, 1931; Òàõòàäæÿí, 1948; P. Maheshwari,
1950; Áàòûãèíà, 1974) (ðèñ. 5).

Áîëåå ñëîæíîé ÿâëÿåòñÿ êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà, ïðåäëîæåííàÿ Êîð-
÷àãèíîé (1969). Â îñíîâó êëàññèôèêàöèè ïîëîæåíû 7 êðèòåðèåâ: 1 — îðèåíòà-
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Ðèñ. 4. Êëàññèôèêàöèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà (ïî: Ñàâ÷åíêî, 1973).

1 — îðòîòðîïíûé, 2 — àíàòðîïíûé, 3 — ãåìèòðîïíûé, 4 — êàìïèëîòðîïíûé, 5 — àìôèòðîï-
íûé, 6 — îðòî-êàìïèëîòðîïíûé, 7 — àíà-êàìïèëîòðîïíûé, 8 — îðòî-àìôèòðîïíûé, 9 — àíà-
àìôèòðîïíûé, 10 — ãèïåðòðîïíûé, 11 — îðòî-öèðöèíîòðîïíûé, 12 — àíà-öèðöèíîòðîïíûé.
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öèÿ ìèêðîïèëå ïî îòíîøåíèþ ê îñíîâàíèþ ñòèëîäèéíîãî êàíàëà (ïðÿìî íàïðàâ-
ëåííûå, â ñòîðîíó íàïðàâëåííûå è îáðàòíî íàïðàâëåííûå ñåìÿçà÷àòêè); 2 — ïî-

ëîæåíèå ñåìÿçà÷àòêà ïî îòíîøåíèþ ê ìåñòó åãî ïðèêðåïëåíèÿ íà ïëàöåíòå (íèñ-
õîäÿùèé, ãîðèçîíòàëüíûé è âîñõîäÿùèé ñåìÿçà÷àòêè); 3 — âçàèìîðàñïîëîæåíèå

ñåìÿçà÷àòêà è ôóíèêóëóñà (íàäñåìÿíîæêîâûé, íåïîâåðíóòûé è ïîäñåìÿíîæêîâûé
ñåìÿçà÷àòêè); 4 — óãîë ïðèêðåïëåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà ê ïëàöåíòå (ïðÿìîñòîÿ÷èé è
íàêëîííîñòîÿ÷èé ñåìÿçà÷àòêè); 5 — ôîðìà ïðîäîëüíîé îñè (íåñîãíóòûé è ñîãíó-
òûé ñåìÿçà÷àòêè); 6 — íàëè÷èå ñåìÿíîæêè (áåññåìÿíîæêîâûé, èëè ñèäÿ÷èé, ñå-
ìÿçà÷àòîê è ñåìÿíîæêîâûé, âêëþ÷àþùèé ïðÿìîñåìÿíîæêîâûé è ñîãíóòîñåìÿíîæ-
êîâûé ñåìÿçà÷àòêè); 7 — íàëè÷èå îïðåäåëåííîãî ðàçðàñòàíèÿ òêàíåé èíòåãóìåí-
òà, íóöåëëóñà, ñåìÿíîæêè (ñåìÿçà÷àòêè ñ îáòóðàòîðîì, àðèëëóñîì, êàðóíêóëîé è
äð.).

Óñòîé÷èâîñòü ìîðôîëîãè÷åñêîãî òèïà ñåìÿçà÷àòêà, êàê ïðàâèëî, îòíîñèòåëüíà.
Â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî òèï ñåìÿçà÷àòêà è åãî ïîëîæåíèå â çàâÿçè ìîãóò ìåíÿòüñÿ â
ïðîöåññå ðàçâèòèÿ, ìíîãèå àâòîðû ïðåäëàãàþò îïðåäåëÿòü òèï ñåìÿçà÷àòêà íà ñòàäèè
çðåëîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà (Bocquet, 1959; Ñàâ÷åíêî, Êîìàð, 1965; Ñàâ÷åíêî,
Ïåòðîâà, 1963; Êîð÷àãèíà, 1969; Ñàâ÷åíêî, 1973). Ðàñõîæäåíèå âî ìíåíèÿõ îòíî-
ñèòåëüíî òèïà ñåìÿçà÷àòêà ó îäíîãî è òîãî æå âèäà (íàïðèìåð, ó Zea mays —
Randolf, 1936; Àëåêñàíäðîâ è äð., 1944; Êîðîáîâà, 1982) îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî òèï
îïðåäåëÿëñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà (Ñàâ÷åíêî, 1973). Ó íåêîòî-
ðûõ âèäîâ, îñîáåííî ñ êàìïèëîòðîïíûìè è àìôèòðîïíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè, îêîí-
÷àòåëüíîå ñòàíîâëåíèå ìîðôîëîãè÷åñêîãî òèïà ñåìÿçà÷àòêà çàâåðøàåòñÿ ïîñëå
îïëîäîòâîðåíèÿ. Â òàêîì ñëó÷àå ïðè ðåøåíèè âîïðîñîâ ñèñòåìàòèêè è ôèëîãåíèè
ñëåäóåò õàðàêòåðèçîâàòü ìîðôîëîãè÷åñêèé òèï ñåìÿçà÷àòêà íå ïåðåä îïëîäîòâîðå-
íèåì, à íà òîé ñòàäèè, êîãäà îí ñôîðìèðîâàí. Ñóùåñòâóþò òàêæå òàêñîíû, ó êî-
òîðûõ â ðàìêàõ èìåþùèõñÿ êëàññèôèêàöèé íåâîçìîæíî òî÷íî îïðåäåëèòü è îõà-
ðàêòåðèçîâàòü òèï ñåìÿçà÷àòêà (Áàòûãèíà, 1984á).

Â ðàññìîòðåííûõ êëàññèôèêàöèÿõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà íàõî-
äÿò îòðàæåíèå äâà ïðèíöèïà òèïèçàöèè. Ïåðâûé ïðèíöèï (âçàèìîïîëîæåíèå ðàç-

Ðèñ. 5. Ïîëîæåíèå àíàòðîïíîãî ñåìÿçà÷àòêà â çàâÿçè (ïî: Òàõòàäæÿí, 1948).

1, 2 — ýïèòðîïíîå, 3, 4 — àïîòðîïíîå, 5 — ïëåâðîòðîïíîå.

1 2 3 4 5
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ëè÷íûõ ñòðóêòóð â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ) îñíîâàí íà åäèíñòâåíîì êðèòåðèè, ñóòü
êîòîðîãî íåîäèíàêîâà ó ðàçíûõ àâòîðîâ: ïîëîæåíèå ìèêðîïèëå è íóöåëëóñà ïî
îòíîøåíèþ ê ôóíèêóëóñó (Mirbel, 1829; Prantl, 1881; Goebel, 1933) ëèáî ê ðóá-
÷èêó (Maheshwari, 1950); îðèåíòàöèÿ îñè ìèêðîïèëå – õàëàçà ïî îòíîøåíèþ ê
ïëàöåíòå (Ñàâ÷åíêî, 1973); îðèåíòàöèÿ ïðîäîëüíîé îñè íóöåëëóñà (Áàòûãèíà, 1974).
Äðóãîé ïðèíöèï òèïèçàöèè (ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ñòðóêòóðû) è äâà êðèòåðèÿ: 1 —
ñòåïåíü èçãèáàíèÿ ôóíèêóëóñà è ñâÿçàííàÿ ñ ýòèì ðàçëè÷íàÿ äëèíà ïðîâîäÿùåãî
ïó÷êà ñåìÿçà÷àòêà, 2 — ñòåïåíü èñêðèâëåíèÿ íóöåëëóñà — ñîñòàâëÿþò îñíîâó
êëàññèôèêàöèè Bocquet (1959). Â ðàáîòå Êîð÷àãèíîé (1969) èñïîëüçîâàíû îáà
ïðèíöèïà òèïèçàöèè è 7 êðèòåðèåâ, ïðè ýòîì áüëüøàÿ ÷àñòü èõ õàðàêòåðèçóåò ïî-
ëîæåíèå ñåìÿçà÷àòêîâ â çàâÿçè; îäíàêî îñòàëüíûå êðèòåðèè (óãîë ïðèêðåïëåíèÿ
ñåìÿçà÷àòêà ê ïëàöåíòå; ôîðìà ïðîäîëüíîé îñè; íàëè÷èå ñåìÿíîæêè) ÿâëÿþòñÿ
âïîëíå ïðèìåíèìûìè ïðè ðàçðàáîòêå íîâûõ êëàññèôèêàöèé.

Êàê ñâèäåòåëüñòâóþò ëèòåðàòóðíûå äàííûå, ïðèçíàêè, ïî êîòîðûì ìîæíî èäåí-
òèôèöèðîâàòü êàìïèëîòðîïíûé è àìôèòðîïíûé ñåìÿçà÷àòêè, íå âñåãäà ÷åòêèå:
ðÿä àâòîðîâ îòëè÷àåò àìôèòðîïíûå ñåìÿçà÷àòêè îò êàìïèëîòðîïíûõ ïî íàëè÷èþ
«áàçàëüíîãî òåëà» (Bocquet, 1959; Bocquet, Bersier, 1960; Ñàâ÷åíêî, 1973); äðóãèå
íàçûâàþò êàìïèëîòðîïíûìè ëþáûå ñåìÿçà÷àòêè ñ èçîãíóòûì çàðîäûøåâûì ìåø-
êîì (Corner, 1976). Ñóùåñòâóåò òî÷êà çðåíèÿ (Bouman, Boesewinkel, 1991; Bouman,
1992), ÷òî íåò îñíîâàíèé äëÿ âûäåëåíèÿ ñàìîñòîÿòåëüíîãî àìôèòðîïíîãî òèïà.
Àâòîðû ðàññìàòðèâàþò êàìïèëîòðîïíûé ñåìÿçà÷àòîê â øèðîêîì ñìûñëå, âêëþ÷àÿ
â íåãî è àìôèòðîïíûé.

Îðèãèíàëüíûå äàííûå î ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè ó Capsella bursa-

pastoris è Arabidopsis thaliana ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî «àìôèòðîïíûé ñåìÿçà-
÷àòîê» ÿâëÿåòñÿ ëèøü ñòàäèåé ðàçâèòèÿ êàìïèëîòðîïíîãî ñåìÿçà÷àòêà ïîñëå îïëî-
äîòâîðåíèÿ. Â ñâÿçè ñ ýòèì ìû ïðèøëè ê çàêëþ÷åíèþ î òîì, ÷òî àìôèòðîïíûé òèï
ñåìÿçà÷àòêà äîëæåí áûòü ïðèçíàí íåñóùåñòâóþùèì (Øàìðîâ, 2007). Êîñâåííûì
ïîäòâåðæäåíèåì ýòîãî ñëóæèò òîò ôàêò, ÷òî â ëèòåðàòóðå àìôèòðîïíûìè ÷àùå âñå-
ãî íàçûâàþò íå ñåìÿçà÷àòêè, à ôîðìèðóþùèåñÿ ñåìåíà íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ýìáðè-
îãåíåçà.

Ïðèíöèïû êëàññèôèêàöèè òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ ñóùåñòâóåò áîëüøîå ÷èñëî êëàññèôèêàöèé òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäû-
øåâîãî ìåøêà. Coulter (1908) ïåðâûì îöåíèë çíà÷åíèå ÷èñëà ìåãàñïîð è ÷èñëà
äåëåíèé, ñîïðîâîæäàþùèõ îáðàçîâàíèå çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Ïåðâóþ æå êëàñ-
ñèôèêàöèþ, îñíîâàííóþ íà ýòèõ ïðèçíàêàõ, äàëè íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà Ìî-
äèëåâñêèé (1910) è Palm (1915). Ïîçæå ïðè õàðàêòåðèñòèêå ðàçâèòèÿ çàðîäûøå-
âîãî ìåøêà ñòàëè ó÷èòûâàòü îñîáåííîñòè åãî ïîëÿðèçàöèè, ÷òî íàøëî ïðèìåíå-
íèå ïðè ðàçãðàíè÷åíèè òåòðàñïîðè÷åñêèõ çàðîäûøåâûõ ìåøêîâ (Chiarugi, 1927).
Fagerlind (1939, 1944à) îôèöèàëüíî çàêðåïèë â êà÷åñòâå òðåòüåãî êðèòåðèÿ ÷èñëî
ïîëþñîâ â çàðîäûøåâîì ìåøêå. Îí ïðåäëîæèë òàêæå ÷åòâåðòûé êðèòåðèé — ñëè-
ÿíèå õàëàçàëüíûõ ÿäåð. P. Maheshwari (1937, 1941) ñîçäàë êëàññèôèêàöèþ òèïîâ
ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà íà îñíîâå ñëåäóþùèõ êðèòåðèåâ: ÷èñëà ìåãàñïîð,



Глава� 1.�Ор�анизация�и� типизация� стр¾±т¾р� семязачат±а�и� семени 23

÷èñëà äåëåíèé, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ îáðàçóåòñÿ çàðîäûøåâûé ìåøîê, è ÷èñëà ÿäåð
â çàðîäûøåâîì ìåøêå. Ìîäèëåâñêèé (1953) õàðàêòåðèçîâàë òèïû ðàçâèòèÿ çàðî-
äûøåâîãî ìåøêà ïî ÷èñëó ìåãàñïîð, ÷èñëó ÿäåð è ïîëþñîâ, ïðè÷åì ñðåäè äâóõ-
ïîëþñíûõ òèïîâ îí ðàçëè÷àë ðàâíî- è ðàçíîïîëþñíûå.

Ðîìàíîâ (1944, 1971, 1981) íà îñíîâàíèè àíàëèçà èìåþùèõñÿ äàííûõ ïðèøåë
ê âûâîäó, ÷òî òàêèå îñîáåííîñòè, êàê ÷èñëî ïîëþñîâ, ðàâíî- è ðàçíîïîëþñíîñòü,
à òàêæå ñëèÿíèå õàëàçàëüíûõ ÿäåð, ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç ïðîÿâëåíèé èëè ïðÿìûì
ñëåäñòâèåì ïîâåäåíèÿ ÿäåð â ðàçâèâàþùåìñÿ çàðîäûøåâîì ìåøêå, õàðàêòåðíî-
ãî äëÿ êàæäîãî òèïà. Ñëåäîâàòåëüíî, ïîíÿòèå òèïà ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåø-
êà, ïî Ðîìàíîâó, èñ÷åðïûâàåòñÿ òðåìÿ êðèòåðèÿìè: 1 — ÷èñëîì ìåãàñïîð, îáðà-
çóþùèõ çàðîäûøåâûé ìåøîê; 2 — ÷èñëîì ìèòîçîâ, ïðîèñõîäÿùèõ â òå÷åíèå åãî
ðàçâèòèÿ; 3 — ïîâåäåíèåì ÿäåð (êàê äåôèíèòèâíûì ðàñïðåäåëåíèåì, òàê è èçìå-
íÿþùèìè êîíå÷íûå ðåçóëüòàòû ýòîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÿâëåíèÿìè âòîðè÷íîé ïîëÿðè-
çàöèè è ñëèÿíèÿ õàëàçàëüíûõ ÿäåð), îïðåäåëÿþùèì îðãàíèçàöèþ çàðîäûøåâîãî
ìåøêà. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì èì âûäåëåíû 13 òèïîâ (Polygonum, Oenothera,
Allium, Balsamita, Drusa, Fritillaria, Plumbago, Plumbagella, Adoxa, Penaea,
Eriostemones, Peperomia, Tulipa tetraphylla) è 3 ïîäòèïà (Podostemum, Clintonia,
Acalypha) ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Âîïðîñ î ñàìîñòîÿòåëüíîñòè òàêèõ òè-
ïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà, êàê Schisandra (ñì. Áàòûãèíà, Âàñèëüåâà,
1994), Gunnera (ñì. Íèêèòè÷åâà, 1994à) è Chrysanthemum (ñì. Øàìðîâ, 1994ì),
ïðîäîëæàåò îñòàâàòüñÿ ïðåäìåòîì äèñêóññèè.

Ïðè âûäåëåíèè òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà ó÷èòûâàåòñÿ òàêæå ïîëî-
æåíèå ôóíêöèîíèðóþùåé ìåãàñïîðû, îäíàêî â ÷èñëî êðèòåðèåâ ýòîò ïðèçíàê
âêëþ÷åí ëèøü íåêîòîðûìè èññëåäîâàòåëÿìè (Johri, 1963; Battaglia, 1986).

Òåðåõèí (1991, 1994, 1996), èñïîëüçóÿ êðèòåðèè, ñôîðìóëèðîâàííûå Ðîìàíî-
âûì, ñ÷èòàåò, ÷òî ðàçíîîáðàçèå òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà íå âñåãäà
ñêîëüêî-íèáóäü çàìåòíî îòðàæàåòñÿ íà åãî ñòðîåíèè. Ïîýòîìó îí ïðåäëàãàåò ðàç-
ëè÷àòü òðè îñíîâíûõ òèïà ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà: ìîíî-, áè- è òåòðàñïî-
ðè÷åñêèå. Ïî ÷èñëó äåëåíèé ÿäåð ïðè îáðàçîâàíèè çàðîäûøåâîãî ìåøêà â òèïàõ
âûäåëÿþòñÿ ïîäòèïû, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà âàðèàöèè â
çàâèñèìîñòè îò ÷èñëà è ðàñïðåäåëåíèÿ ÿäåð â çðåëîì çàðîäûøåâîì ìåøêå.

Òàêèì îáðàçîì, ñóùåñòâóþùèå êëàññèôèêàöèè òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâî-
ãî ìåøêà ïîñòðîåíû íà îäíîì ïðèíöèïå — ñïåöèôèêå ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ, —
íî ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçíûõ êðèòåðèåâ.

Ïðèíöèïû êëàññèôèêàöèè òèïîâ ýìáðèîãåíåçà1. Ïðåæäå âñåãî îòìåòèì, ÷òî
ñóùåñòâóþò ðàçëè÷íûå ìîðôîëîãè÷åñêèå êëàññèôèêàöèè òèïîâ çàðîäûøà çðåëî-
ãî ñåìåíè (Martin, 1946; Cìèðíîâà, 1962, 1964; Âûøåíñêàÿ, 1997; è äð.). Â èõ
îñíîâå ëåæèò òàêîé ïðèíöèï òèïèçàöèè, êàê ñïåöèôèêà ñòðîåíèÿ, êîòîðûé âêëþ-
÷àåò ñëåäóþùèå êðèòåðèè: ïîëîæåíèå çàðîäûøà â ñåìåíè, åãî ôîðìó è ðàçìåðû,
ñòåïåíü äèôôåðåíöèàöèè.

1 Ïîäðîáíî î ïðèíöèïàõ êëàññèôèêàöèè òèïîâ ýìáðèîãåíåçà ñì. Øàìðîâ (1997ã).
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Hanstein (1870) ïåðâûì ïîäðîáíî ïðîñëåäèë çàêîíîìåðíîñòè ôîðìèðîâàíèÿ
çàðîäûøà, îïèñàë ñòàäèþ êâàäðàíòîâ è ðàññìîòðåë ñòðîåíèå çàðîäûøà, èñõîäÿ èç
íàëè÷èÿ â íåì òðåõ ãèñòîãåíîâ: äåðìàòîãåíà, ïåðèáëåìû è ïëåðîìû. Íà îñíîâà-
íèè ðàçëè÷èé â ñòðîåíèè 4-êëåòî÷íîãî çàðîäûøà, ïðîõîæäåíèè ñòàäèè êâàäðàí-
òîâ, âðåìåíè äèôôåðåíöèàöèè è ñòðóêòóðå âûøåóïîìÿíóòûõ ãèñòîãåíîâ èì áûëè
îïèñàíû òðè òèïà ðàçâèòèÿ çàðîäûøà äâóäîëüíûõ: Capsella, Oenothera è Nicotiana.
Ñ ýòèìè òèïàìè îí ñðàâíèâàë ðàçâèòèå çàðîäûøà äðóãèõ ðàñòåíèé, êàê äâóäîëü-
íûõ, òàê è îäíîäîëüíûõ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íà îñíîâàíèè îñîáåííîñòåé çàëî-
æåíèÿ ïåðåãîðîäîê â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå áûëè âûäåëåíû òðè òèïà ðàçâèòèÿ çà-
ðîäûøà çëàêîâ: I — ïåðâîå è âòîðîå äåëåíèÿ ïîïåðå÷íûå, II — ïåðâîå äåëåíèå
ïîïåðå÷íîå, à âòîðîå íàêëîííîå, III — îáà äåëåíèÿ íàêëîííûå (Nörner, 1881).

Â äàëüíåéøåì ñòàëè ó÷èòûâàòü îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ òåòðàäû êëåòîê ïðîýì-
áðèî è ñòåïåíü ó÷àñòèÿ àïèêàëüíîé è áàçàëüíîé êëåòîê â ïîñòðîåíèè çàðîäûøà
(Carano, 1915; Chiarugi, 1925; Schnarf, 1929). Êëàññèôèêàöèÿ, êîòîðóþ ïðåäëîæèë
Schnarf (1929), âêëþ÷àëà ïÿòü îñíîâíûõ òèïîâ: Cruciferen (= Cruciferae), Astera-
ceen (= Asteraceae), Solanaceen (= Solanaceae), Chenopodiaceen (= Chenopodiaceae),
Caryophyllaceen (= Caryophyllaceae) (ðèñ. 6).

Èñïîëüçóåìàÿ â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðî-
äûøà (Jonansen, 1950) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òðàíñôîðìèðîâàííûé âàðèàíò êëàññè-
ôèêàöèè Schnarf (1929). Jonansen (1950) èçìåíèë íàçâàíèÿ òèïîâ ýìáðèîãåíåçà è
äîïîëíèë êëàññèôèêàöèþ Piperad-òèïîì — çèãîòà äåëèòñÿ íå ïîïåðå÷íî, à ïðî-
äîëüíî.

Â äàëüíåéøåì áûëè ïðåäëîæåíû è äðóãèå îðèãèíàëüíûå êëàññèôèêàöèè òèïîâ
ðàçâèòèÿ çàðîäûøà. Êëàññèôèêàöèÿ ßêîâëåâà (1958) âêëþ÷àåò 7 òèïîâ, ñðåäè íèõ
— íîâûé Paeoniaceae-, èëè Paeoniad-òèï (ßêîâëåâ, 1951, 1958, 1983). Ýòîò òèï
õàðàêòåðèçóåòñÿ öåíîöèòíîé ñòàäèåé ðàçâèòèÿ ïðîýìáðèî è ôîðìèðîâàíèåì íà åãî
îñíîâå áîëüøîãî ÷èñëà çàðîäûøåïîäîáíûõ ñòðóêòóð, îäíà èç êîòîðûõ ðàçâèâà-
åòñÿ â õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàííûé çàðîäûø. Ñîãëàñíî ïðåäñòàâëåíèÿì Áàòûãè-
íîé (Batygina, 1989; Áàòûãèíà, 1997à), â ñåìåíè ïèîíîâ ïðîèñõîäèò ïîñëåäîâàòåëü-
íîå ôîðìèðîâàíèå äâóõ òèïîâ çàðîäûøåé: ïîëîâîãî (åãî ðàçâèòèå çàêàí÷èâàåòñÿ
íà ñòàäèè çàëîæåíèÿ ïðîòîäåðìû â öåíîöèòíî-êëåòî÷íîé ñòðóêòóðå) è ñîìàòè÷åñ-
êîãî (îáðàçóåòñÿ èç êëåòîê ïðîòîäåðìû).

Áàòûãèíîé (1974) áûëà ïðåäëîæåíà êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ ýìáðèîãåíåçà, âêëþ-
÷àþùàÿ 8 òèïîâ. Â êëàññèôèêàöèþ áûë âêëþ÷åí îðèãèíàëüíûé òèï ýìáðèîãåíåçåà
— Graminad, èëè Poad, âûäåëåííûé äëÿ îäíîäîëüíûõ è íåêîòîðûõ äâóäîëüíûõ íà
îñíîâàíèè íàêëîííîãî ïîëîæåíèÿ ïåðåãîðîäîê â ðàííåì ïåðèîäå ôîðìèðîâàíèÿ
çàðîäûøà è ñïåöèôèêè åãî îðãàíîãåíåçà íà ïîñëåäóþùèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ.

Souèges (1939) ñîçäàë êëàññèôèêàöèþ òèïîâ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà, îñíîâàííóþ
íà îðèãèíàëüíûõ ýìáðèîãåíåòè÷åñêèõ çàêîíàõ, èñõîäÿ èç õàðàêòåðà äåëåíèÿ êëå-
òîê ïåðâûõ ÷åòûðåõ ãåíåðàöèé. Îí ðàçëè÷àë 2 ïåðèîäà, â êàæäîì èç êîòîðûõ èìå-
åòñÿ 6 ìåãàðõåòèïîâ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ðàçíîé ñòåïåíüþ ó÷àñòèÿ àïèêàëüíîé è
áàçàëüíîé êëåòîê äâóõêëåòî÷íîãî ïðîýìáðèî â ïîñòðîåíèè çðåëîãî çàðîäûøà.
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Ïðåäëàãàþòñÿ è äðóãèå êëàññèôèêàöèè òèïîâ ýìáðèîãåíåçà. Êëàññèôèêàöèÿ
Yamazaki (1982) áûëà ïðåäëîæåíà äëÿ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé è îñíîâàíà ãëàâíûì
îáðàçîì íà çàêîíîìåðíîñòÿõ äèôôåðåíöèàöèè èíèöèàëåé êîðíÿ è ãèïîêîòèëÿ.
Periasamy (1977) ïîäâåðã êðèòèêå cóùåñòâóþùèå ê òîìó âðåìåíè êëàññèôèêàöèè,
îñíîâàííûå íà ãåíåàëîãè÷åñêîì ïîäõîäå, ñîãëàñíî êîòîðîìó ðàçâèòèå çàðîäû-
øà õàðàêòåðèçóåòñÿ çàêîíîìåðíîñòÿìè, ïîçâîëÿþùèìè óæå â ïðîýìáðèî âûÿâèòü
êîìïåòåíòíûå êëåòêè, äàþùèå â äàëüíåéøåì îïðåäåëåííûå îðãàíû çðåëîãî çàðî-
äûøà. Âçàìåí ýòîãî áûë ïðåäëîæåí ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ïîäõîä — â ïðîöåññå
ðàçâèòèÿ çàðîäûøà èìååòñÿ îïðåäåëåííàÿ ïëàñòè÷íîñòü ïîòåíöèé êëåòîê, êîòîðàÿ

Ðèñ. 6. Êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ ýìáðèîãåíåçà (ïî: Wardlaw, 1955; íà îñíîâàíèè äàííûõ
Schnarf, 1929).

1 — ïîïåðå÷íîå äåëåíèå â çèãîòå è îáðàçîâàíèå äâóêëåòî÷íîãî çàðîäûøà, 2–11 — äàëüíåéøåå
ðàçâèòèå çàðîäûøà ïî Cruciferae-òèïó (2, 3), Asteraceae-òèïó (4, 5), Solanaceae-òèïó (6, 7),
Chenopodiaceae-òèïó (8, 9) è Caryophyllaceae-òèïó (10, 11); ca — àïèêàëüíàÿ êëåòêà, cb — áà-
çàëüíàÿ êëåòêà, ci — íèæíÿÿ êëåòêà, m — ñðåäíÿÿ êëåòêà, cc, cd, l, l', q — ýòàæè àïèêàëüíîé
êëåòêè, h, k, n, n', o, p — ýòàæè íèæíåé êëåòêè, d, f — ýòàæè ñðåäíåé êëåòêè.
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ìîæåò ïðîÿâëÿòüñÿ íà ñðàâíèòåëüíî ïîçäíèõ ýòàïàõ. Periasamy ñ÷èòàë, ÷òî â ïðî-
öåññå ýìáðèîãåíåçà èçìåíÿåòñÿ ñîîòíîøåíèå ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó êëåòîê è âàæ-
íûì ìîðôîãåíåòè÷åñêèì ñîáûòèåì, ñâèäåòåëüñòâóþùèì îá èçìåíåíèÿõ â ñòðîå-
íèè ïðîýìáðèî, ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ïåðâîé âíóòðåííåé êëåòêè. Â ðåçóëüòàòå
ýòîãî â ïðîýìáðèî äèôôåðåíöèðóþòñÿ äâå ãðóïïû êëåòîê (íàðóæíûå è âíóòðåí-
íèå), ðàçâèâàþùèåñÿ ñàìîñòîÿòåëüíûìè ïóòÿìè. Êëàññèôèêàöèÿ çàðîäûøåé, ñî-
ãëàñíî Periasamy (1977), âêëþ÷àåò ãðóïïû, ñåðèè è âàðèàöèè, ïðè ýòîì êàæäàÿ
ñòóïåíü èåðàðõèè èìååò ñâîé êðèòåðèé: ÷èñëî êëåòî÷íûõ ÿðóñîâ â ïðîýìáðèî,
êîãäà íà÷èíàåòñÿ äèôôåðåíöèàöèÿ âíóòðåííèõ êëåòîê (ãðóïïû); ðàñïîëîæåíèå ÿðó-
ñîâ ñ èçìåíÿþùèìñÿ ÷èñëîì êëåòîê (ñåðèè); ðàñïîëîæåíèå ÿðóñîâ, â êîòîðûõ
ôîðìèðóþòñÿ ïåðâûå âíóòðåííèå êëåòêè (âàðèàöèè).

Òàêèì îáðàçîì, êëàññèôèêàöèè òèïîâ ýìáðèîãåíåçà ñîçäàíû ïðåèìóùåñòâåííî
ñ ó÷åòîì åäèíîãî ïðèíöèïà òèïèçàöèè (ñïåöèôèêè ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ), âêëþ-
÷àþùåãî ðàçëè÷íîå ÷èñëî êðèòåðèåâ.

Íà îñíîâàíèè ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ëèòåðàòóðíûõ è îðèãèíàëüíûõ äàííûõ
(Shamrov, 1996à) ïðåäñòàâëÿåòñÿ öåëåñîîáðàçíûì èñïîëüçîâàíèå îáîèõ ïîäõîäîâ
ïðè èçó÷åíèè ýìáðèîãåíåçà: ãåíåàëîãè÷åñêîãî (îñîáåííîñòè ðàííåãî ýìáðèîãåíå-
çà — ïîðÿäîê äåëåíèé, òîïîãðàôèÿ ñëîåâ, õàðàêòåðèñòèêà êëåòîê â ðàçëè÷íûõ îá-
ëàñòÿõ çàðîäûøà) è ìîðôîãåíåòè÷åñêîãî, èëè äèíàìè÷åñêîãî (ìåíÿþùååñÿ ñîñòî-
ÿíèå çàðîäûøà, îñîáåííî âî âðåìÿ êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ) (Wardlaw, 1955;
Áàòûãèíà, 1974; Vallade, 1989; Òåðåõèí, 1991; Meinke, 1991; è äð.). Ïîäòâåðæäå-
íèåì ýòîãî ÿâëÿþòñÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ìóòàíòíûõ ðàñòåíèé, ïîçâî-
ëÿþùèå îöåíèòü çíà÷èìîñòü ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ â ðåàëèçàöèè ïðîãðàììû ðàçâè-
òèÿ çàðîäûøà.

Ïðèíöèïû êëàññèôèêàöèè òèïîâ ýíäîñïåðìîãåíåçà. Ïðè êëàññèôèöèðîâà-
íèè òèïîâ ýíäîñïåðìîãåíåçà èñïîëüçîâàëñÿ ñëåäóþùèé ïðèíöèï òèïèçàöèè: ñïå-

öèôèêà ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. Â áîëüøèíñòâå ñó-
ùåñòâóþùèõ êëàññèôèêàöèé âûäåëÿþò äâà îñíîâíûõ òèïà ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà ó
öâåòêîâûõ ðàñòåíèé: íóêëåàðíûé (õàðàêòåðèçóåòñÿ îòñóòñòâèåì öèòîêèíåçà ñ ñàìûõ
ïåðâûõ ñòàäèé) è öåëëþëÿðíûé (êàæäîå äåëåíèå ÿäðà â ýíäîñïåðìå ñîïðîâîæäà-
åòñÿ öèòîêèíåçîì) (Samuelsson, 1913; Schnarf, 1917, 1929; Di Fulvio, 1983, 1985;
Di Fulvio, Cocucci, 1986). Ãåëîáèàëüíûé ýíäîñïåðì îáû÷íî ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê
ýíäîñïåðì ñ ïðèçíàêàìè îáîèõ âûøåíàçâàííûõ òèïîâ — ïåðâîå äåëåíèå â ýíäîñ-
ïåðìå ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ äâóõ êëåòîê, â êîòîðûõ (îáû÷íî â ìèêðîïèëÿðíîé)
çàòåì ïðîèñõîäÿò òîëüêî ñâîáîäíîÿäåðíûå äåëåíèÿ (Õóäÿê, 1963; Ïîääóáíàÿ-Àð-
íîëüäè, 1976; Êîðäþì, 1978; Vijayaraghavan, Prabhakar, 1984). Ðÿä àâòîðîâ óâåëè-
÷èâàþò ÷èñëî òèïîâ äî ÷åòûðåõ, âûäåëÿÿ ïðîìåæóòî÷íûé òèï íàðÿäó ñ ãåëîáèàëü-
íûì (Wunderlich, 1959) ëèáî ðàçäåëÿÿ öåëëþëÿðíûé òèï íà ñîáñòâåííî öåëëþëÿð-
íûé è òóáèôëîðàëüíûé òèïû (Êàìåëèíà, 1991, 1997). Äëÿ ìíîãèõ ðàñòåíèé îïè-
ñàíî ñâîåîáðàçíîå ðàçâèòèå ýíäîñïåðìà, êîòîðîå õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðèçíàêàìè ðàç-
íûõ òèïîâ (Dahlgren, 1934; Herr, 1961; Madhavan, Gupta, 1982; Êîðîáîâà-Ñåìåí-
÷åíêî, 1977; Czapik, 1991).
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Â êëàññèôèêàöèè ýíäîñïåðìîãåíåçà ïðè âûäåëåíèè èåðàðõè÷åñêèõ êàòåãîðèé
èñïîëüçóþò ðÿä êðèòåðèåâ: 1 — íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå êëåòî÷íîé ïåðåãîðîäêè ïðè
äåëåíèè ïåðâè÷íîé êëåòêè ýíäîñïåðìà (öåëëþëÿðíûé è íóêëåàðíûé òèïû, ñîîòâåò-
ñòâåííî); 2 — ïîëîæåíèå ïåðâîé è âòîðîé ïåðåãîðîäîê (ìîäèôèêàöèè â öåëëþëÿð-
íîì òèïå, îáîçíà÷àåìûå êàê «òèïû» — Mauritzon, 1935; Rosén, 1949; Wunderlich, 1967;
Di Fulvio, 1983; «ôîðìû» — Schnarf, 1917, 1929; Glišiæ, 1936–1937; èëè «âàðèàöèè»
— Kapil, Vijayaraghavan, 1962, 1965; Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994); 3 — ÷èñëî ÿäåð â
õàëàçàëüíîé êëåòêå («ôîðìû» â ãåëîáèàëüíîì òèïå — Swamy, Parameswaran, 1963);
4 — ïîëîæåíèå ÿäåð â ïåðâè÷íîé êëåòêå ýíäîñïåðìà («òèïû» è «ïîäòèïû» â íóêëå-
àðíîì òèïå — Di Fulvio, 1983, 1985; Di Fulvio, Cocucci, 1986).

Ðÿä àâòîðîâ ó÷èòûâàëè òàêæå ñòåïåíü ó÷àñòèÿ ïåðâè÷íûõ ìèêðîïèëÿðíîé è õàëà-
çàëüíîé êëåòîê â îáðàçîâàíèè öåëëþëÿðíîãî ýíäîñïåðìà ñåìåíè. Samuelsson (1913)
âûäåëèë äâå ñåðèè: ñåðèÿ A — îáå êëåòêè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè ýíäîñ-
ïåðìà, ñåðèÿ B — òîëüêî îäíà èç êëåòîê îáðàçóåò ýíäîñïåðì, à äðóãàÿ ôóíêöèîíè-
ðóåò êàê ãàóñòîðèé. Íà îñíîâàíèè ýòèõ ïîëîæåíèé áûëà ïðåäëîæåíà íîâàÿ îáùàÿ
êëàññèôèêàöèÿ ýíäîñïåðìà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Di Fulvio, 1983; Di Fulvio, Cocucci,
1986). Öåëëþëÿðíîìó òèïó ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà, òàê æå êàê è íóêëåàðíîìó, ïðèäàí
ñòàòóñ ìåãàòèïà, ïîäòèïàì — ñòàòóñ òèïà, à âàðèàöèÿì — ñòàòóñ ïîäòèïîâ. Öåëëþ-
ëÿðíûé ìåãàòèï ýíäîñïåðìîãåíåçà ïðåäñòàâëåí 5 òèïàìè è 12 ïîäòèïàìè. Òèïû îáðà-
çóþò 2 ãðóïïû, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïîëîæåíèåì ïåðåãîðîäêè âî âðåìÿ ïåðâîãî äåëåíèÿ
â ýíäîñïåðìå. Ïåðâàÿ ãðóïïà õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðîäîëüíûì çàëîæåíèåì ïåðåãîðîäêè:
èçîáèëàòåðàëüíûé (îáå êëåòêè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè ýíäîñïåðìà) è ãå-
òåðîïîëÿðíûé (ó÷àñòâóåò òîëüêî îäíà èç êëåòîê, à äðóãàÿ ôîðìèðóåò ëàòåðàëüíûé ãà-
óñòîðèé) òèïû. Âòîðàÿ ãðóïïà âêëþ÷àåò òèïû, â êîòîðûõ ïåðâîå äåëåíèå ïîïåðå÷íîå:
èçîïîëÿðíûé (îáå êëåòêè ó÷àñòâóþò â ïîñòðîåíèè ýíäîñïåðìà), ãåòåðîïîëÿðíûé ìèê-
ðîïèëÿðíûé (ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ôîðìèðîâàíèè ýíäîñïåðìà
ñåìåíè, à õàëàçàëüíàÿ — îáðàçóåò ãàóñòîðèé), ãåòåðîïîëÿðíûé õàëàçàëüíûé (õàëàçàëü-
íàÿ êëåòêà îáðàçóåò ýíäîñïåðì, à ìèêðîïèëÿðíàÿ — ãàóñòîðèé).

Ïðåäëîæåííûå êðèòåðèè, íà íàø âçãëÿä, íå ïîëíîñòüþ îòðàæàþò âñå îñîáåí-
íîñòè ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà. Â ëèòåðàòóðå ïî÷òè íå ðàññìàòðèâàåòñÿ ðîëü ãåëîáè-
àëüíîãî òèïà â ýâîëþöèè ýíäîñïåðìà, õîòÿ ÷èñëî òàêñîíîâ, ó êîòîðûõ îí îáíà-
ðóæåí, äîâîëüíî çíà÷èòåëüíî. Ëèøü â îäíîé èç ðàáîò (Herr, 1995) ýòîò òèï ðàñ-
ñìàòðèâàåòñÿ íå êàê ïðîìåæóòî÷íûé ýòàï ýâîëþöèè îò öåëëþëÿðíîãî ýíäîñïåðìà
ê íóêëåàðíîìó, à êàê ïàðàëëåëüíûé ïóòü ðàçâèòèÿ. Åùå P. Maheshwari (1950) îò-
ìå÷àë, ÷òî ìåæäó òèïàìè ñóùåñòâóþò ïåðåõîäíûå ôîðìû. Ïî ìíåíèþ Òåðåõèíà
(1996), ñïîñîá ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà òåñíî ñâÿçàí ñ àäàïòèâíûì õàðàêòåðîì ïðî-
ðàñòàíèÿ ñåìÿí. Òàêèì îáðàçîì, ïîíèìàíèå ñîâðåìåííîãî ñîñòîÿíèÿ ïðîáëåìû
íåâîçìîæíî áåç ó÷åòà îñîáåííîñòåé ýâîëþöèîííîãî ñòàíîâëåíèÿ ñïîñîáîâ ðàçâè-
òèÿ ýíäîñïåðìà. Ðàíåå ïîäîáíûé ïîäõîä áûë èñïîëüçîâàí, íàïðèìåð, ïðè èçó÷å-
íèè ýìáðèîãåíåçà çëàêîâ (Áàòûãèíà, 1987).

Âñå ýòî çàñòàâèëî íàñ ïåðåñìîòðåòü ïðåäñòàâëåíèÿ î ïðèíöèïàõ òèïèçàöèè ýí-
äîñïåðìà è îáñóäèòü âñå èìåþùååñÿ åãî ðàçíîîáðàçèå òèïîâ è âàðèàöèé ñ ïîçè-
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öèè ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé. Ïðè ñîçäàíèè èåðàðõè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè
ñïîñîáîâ ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà íàìè èñïîëüçîâàí îíòî-ôèëîãåíåòè÷åñêèé ïîäõîä
(Áàòûãèíà, 1987), ïîçâîëÿþùèé íå òîëüêî òèïèçèðîâàòü ñïîñîáû îáðàçîâàíèÿ ýí-
äîñïåðìà, íî è îáúÿñíèòü èõ âîçíèêíîâåíèå ó öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Øàìðîâ,
1997å, 2006à; Shamrov, 2006). Êëàññèôèêàöèÿ âêëþ÷àåò òðè ñòóïåíè èåðàðõèè:
òèïû, ïîäòèïû, âàðèàöèè. Ïðèíöèï åå ïîñòðîåíèÿ â öåëîì ñõîäåí ñ òàêîâûì ïðè
âûäåëåíèè òèïîâ è âàðèàöèé ýìáðèîãåíåçà. Â íåé ó÷èòûâàþòñÿ ñëåäóþùèå êðè-
òåðèè: ìîðôîãåíåòè÷åñêèå ïîòåíöèè ïåðâè÷íûõ ìèêðîïèëÿðíîé è õàëàçàëüíîé êëå-
òîê, ñòåïåíü èõ ó÷àñòèÿ â ïîñòðîåíèè ýíäîñïåðìà ñåìåíè, ïîëîæåíèå êëåòî÷íûõ
ïåðåãîðîäîê èëè ÷èñëî ÿäåð ïîñëå âòîðîãî è ïîñëåäóþùåãî äåëåíèé, äåôèíèòèâ-
íàÿ ñòðóêòóðíàÿ îðãàíèçàöèÿ.

Ïðåäëàãàåì ðàçëè÷àòü äâà îñíîâíûõ òèïà ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà: öåëëþëÿðíûé
(â ïåðèîä ðàííåãî ýíäîñïåðìîãåíåçà ïðîöåññû êàðèîêèíåçà â îáåèõ êëåòêàõ çà-
âåðøàþòñÿ öèòîêèíåçîì) è ãåëîáèàëüíûé (â îáåèõ êëåòêàõ îñóùåñòâëÿåòñÿ òîëü-
êî êàðèîêèíåç) (ðèñ. 7, 8). Íóêëåàðíûé òèï, âåðîÿòíî, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê
ïîäòèï ãåëîáèàëüíîãî òèïà.

Òèïû ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà ðÿä ïîäòèïîâ ïî ñòåïåíè ó÷àñòèÿ ìèêðîïèëÿðíîé è
õàëàçàëüíîé êëåòîê â ïîñòðîåíèè ýíäîñïåðìà.

Ïîäòèïû öåëëþëÿðíîãî òèïà:
ìèêðîïèëÿðíûé ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì — ýíäîñïåðì ôîðìèðóåòñÿ çà

ñ÷åò ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêè, à õàëàçàëüíàÿ êëåòêà ôóíêöèîíèðóåò êàê ãàóñòîðèé
(íåêîòîðûå Icacinaceae, Fouquieriaceae, Saururaceae, ìíîãèå Nymphaeaceae);

õàëàçàëüíûé ñ ìèêðîïèëÿðíûì ãàóñòîðèåì — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà ñòà-
íîâèòñÿ ãàóñòîðèåì, à õàëàçàëüíàÿ îáðàçóåò ýíäîñïåðì (Loasaceae, íåêîòîðûå
Campanulaceae, Lamiaceae, Scrophulariaceae);

ìèêðîïèëÿðíûé ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè — ýíäîñïåðì ôîðìèðó-
åòñÿ èç íèæíèõ ïðîèçâîäíûõ ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêè, à õàëàçàëüíàÿ êëåòêà è âåðõ-
íèå ïðîèçâîäíûå ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêè îáðàçóþò õàëàçàëüíûé è ìèêðîïèëÿðíûé
ãàóñòîðèè (Buddlejaceae, Crassulaceae, Gesneriaceae, Orobanchaceae, Pedaliaceae,
Plantaginaceae, Scrophulariaceae, Verbenaceae);

ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíûé áåç ãàóñòîðèåâ — îáå êëåòêè ïðèíèìàþò ïî-
÷òè ðàâíîå ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè ýíäîñïåðìà (Annonaceae, Aristolochiaceae,
Ceratophyllaceae, Degeneriaceae, Monimiaceae, Nelumbonaceae, Sarraceniaceae,
Winteraceae);

ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíûé ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè — îáå êëåò-
êè äâóêëåòî÷íîãî ýíäîñïåðìà ôîðìèðóþò ýíäîñïåðì, à òàêæå ìèêðîïèëÿðíûé è
õàëàçàëüíûé ãàóñòîðèè (Callitrichaceae, Campanulaceae, Lentibulariaceae, Lobelia-

ceae, Stylidiaceae).
Â ïîäòèïàõ öåëëþëÿðíîãî òèïà ìîæíî âûäåëèòü ðÿä âàðèàöèé1 ïî ïîëîæåíèþ

ïåðåãîðîäîê âî âðåìÿ âòîðîãî äåëåíèÿ â ýíäîñïåðìå.
Ìèêðîïèëÿðíûé ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèï:
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Ðèñ. 7. Èåðàðõè÷åñêàÿ êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà ó öâåòêîâûõ ðàñòåíèé
(ïî: Shamrov, 2006; Øàìðîâ, 2006à, ñ èçìåíåíèÿìè).

ì ã — ìèêðîïèëÿðíûé ãàóñòîðèé ýíäîñïåðìà, ì ê — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà ýíäîñïåðìà, õ ã

— õàëàçàëüíûé ãàóñòîðèé ýíäîñïåðìà, õ ê — õàëàçàëüíàÿ êëåòêà ýíäîñïåðìà.

Основные�стадии�развития�зародыша Тип Подтип Вариация

ми³ропилярный
с�халазальным
�аÀсторием

халазальный
с�ми³ропилярным

�аÀсторием

ми³ропилярный
с�терминальными

�аÀсториями

ми³ропилярно-
халазальный

без��аÀсториев

ми³ропилярно-
халазальный
с��аÀсториями

ми³ропилярный
с�халазальным
�аÀсторием

ми³ропилярный
без��аÀсториев

Nymphaea

Pedicularis

Prunella

Callitriche

Pentaphragma
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Phyteuma

Limnocharis

Scutellaria

Dianella
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Nymphaea-âàðèàöèÿ2 — â ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêå ïðîèñõîäÿò äåëåíèÿ â
ðàçëè÷íûõ íàïðàâëåíèÿõ, à õàëàçàëüíàÿ êëåòêà ôóíêöèîíèðóåò êàê ãàóñòîðèé
(ðèñ. 8, 1).
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Ðèñ. 8. Öåëëþëÿðíûé (1–5) è ãåëîáèàëüíûé (6, 7) òèïû ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà, èõ ïîä-
òèïû è âàðèàöèè.

1 — ìèêðîïèëÿðíûé ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèï: Nymphaea-âàðèàöèÿ; 2 — õàëàçàëüíûé
ñ ìèêðîïèëÿðíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèï: à — Pedicularis-âàðèàöèÿ, á — Pentaphragma-âàðèàöèÿ;
3 — ìèêðîïèëÿðíûé ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè ïîäòèï: à — Prunella-âàðèàöèÿ, á —
Callitriche-âàðèàöèÿ; 4 — ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíûé áåç ãàóñòîðèåâ ïîäòèï: Annona-âàðèàöèÿ;
5 — ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíûé ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè ïîäòèï: à — Phyteuma-âàðèà-
öèÿ, á — Scutellaria-âàðèàöèÿ; 6 — ìèêðîïèëÿðíûé ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèï: à —
Limnocharis-âàðèàöèÿ, á — Dianella-âàðèàöèÿ; 7 — ìèêðîïèëÿðíûé áåç ãàóñòîðèåâ ïîäòèï;
ì ã — ìèêðîïèëÿðíûé ãàóñòîðèé, ì ê — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà, õ ã — õàëàçàëüíûé ãàóñòî-
ðèé, õ ê — õàëàçàëüíàÿ êëåòêà.
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Õàëàçàëüíûé ñ ìèêðîïèëÿðíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèï:

Pedicularis-âàðèàöèÿ — äåëèòñÿ ïîïåðå÷íî òîëüêî õàëàçàëüíàÿ êëåòêà, â ðå-
çóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ ëèíåéíàÿ òðèàäà êëåòîê (âêëþ÷åíà Lavandula-âàðèàöèÿ;
çäåñü è äàëåå âàðèàöèè, âçÿòûå â ñêîáêè, ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê îñîáûå ñïî-
ñîáû îáðàçîâàíèÿ ãàóñòîðèåâ â ýíäîñïåðìå — Glišiæ, 1936–1937; Di Fulvio, 1983)
(ðèñ. 8, 2à);

Pentaphragma-âàðèàöèÿ — â îòëè÷èå îò ïðåäûäóùåé âàðèàöèè, äåëåíèå â
õàëàçàëüíîé êëåòêå — ïðîäîëüíîå, à òðèàäà êëåòîê ÿâëÿåòñÿ îáðàòíî Ò-îáðàçíîé
(ðèñ. 8, 2á).

Ìèêðîïèëÿðíûé ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè ïîäòèï:

Prunella-âàðèàöèÿ — âòîðîå ïðîäîëüíîå äåëåíèå ïðîèñõîäèò òîëüêî â ìèê-
ðîïèëÿðíîé êëåòêå, îáðàçóåòñÿ Ò-îáðàçíàÿ òðèàäà êëåòîê (âêëþ÷åíû Alectorolophus-
, Galeopsis-, Limosella-, Linaria- è Veronica-VI-âàðèàöèè) (ðèñ. 8, 3à; 9, 1–3);

Callitriche-âàðèàöèÿ — âòîðîå ïîïåðå÷íîå äåëåíèå ïðîèñõîäèò â ìèêðîïè-
ëÿðíîé êëåòêå, âîçíèêàåò ëèíåéíàÿ òðèàäà êëåòîê (âêëþ÷åíû Incarvillea- è Stachys-
âàðèàöèè) (ðèñ. 8, 3á).

Ðèñ. 8 (îêîí÷àíèå).

1 Äàíû ïðèîðèòåòíûå íàçâàíèÿ âàðèàöèé; ïðèìåðû òàêñîíîâ ñ óêàçàíèåì àâòîðîâ, ïðåäëîæèâ-
øèõ âàðèàöèè â öåëëþëÿðíîì è ãåëîáèàëüíîì òèïàõ ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà — ñì. Øàìðîâ
(1997à, á).
2 Íàçâàíèå ïðåäëîæåíî íàìè.
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Ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíûé áåç ãàóñòîðèåâ ïîäòèï:

Annona-âàðèàöèÿ — âòîðîå äåëåíèå â îáåèõ êëåòêàõ ïîïåðå÷íîå, îáðàçóåò-
ñÿ ëèíåéíàÿ òåòðàäà êëåòîê (âêëþ÷åíû Azorina-, Ceratophyllum- è Ericaceae-âàðè-
àöèè; êàê ïðîèçâîäíûå âàðèàöèè, ñþäà ìîãóò áûòü îòíåñåíû Adoxa- è Lappula-âà-
ðèàöèè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ïðîäîëüíûì èëè âàðèàáåëüíûì çàëîæåíèåì ïåðâîé è
ðÿäà ïîñëåäóþùèõ ïåðåãîðîäîê íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ýíäîñïåðìîãåíåçà — Schnarf,
1929) (ðèñ. 8, 4; 9, 5, 6, 9–19).

Ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíûé ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè ïîäòèï:

Phyteuma-âàðèàöèÿ — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà äåëèòñÿ ïðîäîëüíî, à õàëàçàëü-
íàÿ — ïîïåðå÷íî, ÷òî ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ Ò-îáðàçíîé òåòðàäû êëåòîê
(âêëþ÷åíà Isotoma-âàðèàöèÿ) (ðèñ. 8, 2à; 9, 7, 8);

Scutellaria-âàðèàöèÿ — âòîðîå äåëåíèå â îáåèõ êëåòêàõ ïðîäîëüíîå ñ îáðà-
çîâàíèåì èçîáèëàòåðàëüíîé òåòðàäû êëåòîê (âêëþ÷åíû Catalpa-, Codonopsis-,
Prolimosella-, Sphenoclea-, Verbascum- è Veronica-I–V-âàðèàöèè) (ðèñ. 8, 5á).

Ïîäòèïû ãåëîáèàëüíîãî òèïà:

ìèêðîïèëÿðíûé ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì (ñîáñòâåííî ãåëîáèàëüíûé
òèï) — ýíäîñïåðì ôîðìèðóåòñÿ èç ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêè, à õàëàçàëüíàÿ òðàíñôîð-
ìèðóåòñÿ â ãàóñòîðèé (Aponogetonaceae, Asphodelaceae, Costaceae, Hydrochari-

taceae, Limnocharitaceae, Phormiaceae, Pontederiaceae, Potamogetonaceae,
Ruppiaceae, Zannicheliaceae, íåêîòîðûå Cabombaceae, Nymphaeaceae);

ìèêðîïèëÿðíûé áåç ãàóñòîðèåâ (= íóêëåàðíûé) — òîëüêî ïðîöåññû êàðèî-
êèíåçà â ïåðâè÷íîé êëåòêå ýíäîñïåðìà âî âðåìÿ ðàííåãî ýíäîñïåðìîãåíåçà
(Brassicaceae, Cactaceae, Cyperaceae, Eriocaulaceae, Fabaceae, Gentianaceae,
Poaceae, Restionaceae, Rosaceae, Zosteraceae).

Â ìèêðîïèëÿðíîì ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèïå ãåëîáèàëüíîãî òèïà

âûäåëÿþòñÿ äâå âàðèàöèè ïî ÷èñëó ÿäåð â õàëàçàëüíîé êëåòêå äâóêëåòî÷íîãî ýí-
äîñïåðìà:

Limnocharis1 (A-ôîðìà — Swamy, Parameswaran, 1963, èëè óíèíóêëåàðíàÿ —
Øàìðîâ, 1997ã) — îäíî ÿäðî â õàëàçàëüíîé êëåòêå (ðèñ. 8, 6à; 10, 1–3);

Dianella1 (B–E-ôîðìû — Swamy, Parameswaran, 1963, èëè ïîëèíóêëåàðíàÿ —
Øàìðîâ, 1997ã) — ìíîãî ÿäåð â õàëàçàëüíîé êëåòêå (ðèñ. 8, 6á; 10, 4).

Ðèñ. 9. Ñòðîåíèå è ðàçâèòèå ýíäîñïåðìà ïî öåëëþëÿðíîìó òèïó.

1–3 — Prunella-âàðèàöèÿ ó Orobanche cumana (ïî: Àíèñèìîâà, 1983); 4–6 — Annona-âàðèàöèÿ
ó Bragantia wallichii (4, 5 — ïî: Nair, Narayanan, 1961) è Villarsia reniformis (6 — ïî: Stolt,
1921); 7, 8 — Phyteuma-âàðèàöèÿ ó Trochodendron arabioides (ïî: Èîôôå, 1962); 9, 10 —

Ericaceae-âàðèàöèÿ (= Annona-âàðèàöèÿ) ó Rhododendron mucronulatum (ïî: ßêîáñîí, 1976); 11–

14 — Ceratophyllum-âàðèàöèÿ (= Annona-âàðèàöèÿ) ó Ñeratophyllum pentacanthum (11, 12, 14)
è C. demersum (13) (ïî: Øàìðîâ, Áàòûãèíà, 1984); 15–19 — Azorina-âàðèàöèÿ (= Annona-âàðè-
àöèÿ) ó Azorina vidalii (ïî: Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994); è ø — èíèöèàëè «øåéêè» ýíäîñïåðìà,
è ö ò ý — èíèöèàëè öåíòðàëüíîãî òåëà ýíäîñïåðìà, ì ã — ìèêðîïèëÿðíûé ãàóñòîðèé, ïïä —
ïîñòàìåíòî-ïîäèóì, õ ã — õàëàçàëüíûé ãàóñòîðèé.
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Â ìèêðîïèëÿðíîì áåç ãàóñòîðèåâ ïîäòèïå âûäåëåíèå âàðèàöèé çàòðóäíåíî, òàê
êàê íåò ÷åòêèõ êðèòåðèåâ äëÿ èõ ðàçäåëåíèÿ (ðèñ. 8, 7; 10, 5–9). Íåêîòîðûå àâ-
òîðû (Rocén, 1927) â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáà ïåðåõîäà ñâîáîäíîÿäåðíîé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ â êëåòî÷íóþ ðàçëè÷àþò ó öåíòðîñåìåííûõ íåñêîëüêî òèïîâ (âàðèàöèé)
êëåòêîîáðàçîâàíèÿ.

Ðèñ. 9 (ïðîäîëæåíèå).

11

12

13

14

1 Íàçâàíèå ïðåäëîæåíî íàìè.
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Ðèñ. 9 (îêîí÷àíèå).

Ñòàíîâëåíèå òèïîâ ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà ïðîèñõîäèëî ñîïðÿæåííî ñ îêðóæà-
þùèìè òêàíÿìè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè. Íàèáîëüøåå çíà÷åíèå, âåðîÿòíî, èìåëè âçà-
èìîñâÿçè ýíäîñïåðìà ñ çàðîäûøåì, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñ àíòèïîäàìè, ñ äðóãîé,
îáóñëîâëåííûå ñïåöèôèêîé òðàíñïîðòà ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ â ñåìÿçà÷àòêå è ñå-
ìåíè ÷åðåç ñèñòåìó ïîñëåäîâàòåëüíî ôóíêöèîíèðóþùèõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãà-
óñòîðèàëüíûõ ñòðóêòóð.

1 Íàçâàíèå ïðåäëîæåíî íàìè.
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Ðèñ. 10. Ñòðîåíèå è ðàçâèòèå ýíäîñïåðìà ïî ãåëîáèàëüíîìó òèïó.

1–3 — Limnocharis-âàðèàöèÿ ó Juncus filiformis (ïî: Àíèñèìîâà, 1990); 4 — Dianella-âàðèàöèÿ
ó Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â); 5, 6 — ìèêðîïèëÿðíûé áåç ãàóñòîðè-
åâ ïîäòèï (= íóêëåàðíûé ýíäîñïåðì) ó Gentiana lutea (ïî: Øàìðîâ, 1987); 7–9 — Dianella-âà-
ðèàöèÿ ó Polygonatum roseum (ïî: Càòàðîâà, 1990); à — àíòèïîäû, ì ê — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåò-
êà, õ ê — õàëàçàëüíàÿ êëåòêà.
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Ýâîëþöèÿ ýíäîñïåðìà äâóäîëüíûõ è îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé ïðîèñõîäèëà, âå-
ðîÿòíî, ïàðàëëåëüíûìè ïóòÿìè. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò, ïðåæäå âñåãî, ðàñïðå-
äåëåíèå òèïîâ ýíäîñïåðìà. Äëÿ îäíîäîëüíûõ õàðàêòåðíû ãåëîáèàëüíûé (34 ñåìåé-
ñòâà) è íóêëåàðíûé (30 ñåìåéñòâ), à äëÿ äâóäîëüíûõ — íóêëåàðíûé (156 ñå-
ìåéñòâ) è öåëëþëÿðíûé (135 ñåìåéñòâ) òèïû ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà (Êàìåëèíà,
1991). Ïðè ýòîì ó ïðèìèòèâíûõ îäíîäîëüíûõ ýíäîñïåðì ïðåèìóùåñòâåííî ãåëî-
áèàëüíûé, ðåæå íóêëåàðíûé, à ó ïðîäâèíóòûõ — òîëüêî íóêëåàðíûé; ó ïðèìèòèâ-
íûõ äâóäîëüíûõ íàðÿäó ñ öåëëþëÿðíûì ýíäîñïåðìîì øèðîêî ðàñïðîñòðàíåí íóê-
ëåàðíûé, òîãäà êàê ó ïðîäâèíóòûõ òàêñîíîâ ýíäîñïåðì ëèáî íóêëåàðíûé, ëèáî öåë-
ëþëÿðíûé ñ ãàóñòîðèÿìè.

Âîïðîñû ýâîëþöèîííîãî ñòàíîâëåíèÿ òèïîâ ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà öâåòêîâûõ
ðàñòåíèé äèñêóòèðóþòñÿ (P. Maheshwari, 1950; Òåðåõèí, 1996; Æóêîâà, 1997; è
äð.). Â êà÷åñòâå èñõîäíîãî òèïà îäíè àâòîðû (Schnarf, 1929; Sporne, 1954; Õóäÿê,
1963; Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1976; Battaglia, 1980; Êàìåëèíà, 1991) ðàññìàòðèâàþò
íóêëåàðíûé, à äðóãèå (Coulter, Chamberlain, 1903; Swamy, Ganapathy, 1957;
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Friedman, 1994, 1995) — öåëëþëÿðíûé. Ñóùåñòâóåò òî÷êà çðåíèÿ, ÷òî îáà òèïà
âîçíèêëè îäíîâðåìåííî (Palm, 1915; Êîðäþì, 1978).

Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ýâîëþöèîííî áîëåå ìîëîäûì ÿâëÿåòñÿ ýíäîñïåðì, ðàçâè-
òèå êîòîðîãî õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðèçíàêàìè öåëëþëÿðíîãî è ãåëîáèàëüíîãî òèïîâ
(íåñáàëàíñèðîâàííîñòü êàðèî- è öèòîêèíåçà â ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêå äâóêëåòî÷-
íîãî ýíäîñïåðìà) (ðèñ. 11, 1). Òàêîå ñâîåîáðàçíîå ðàçâèòèå ýíäîñïåðìà îòìå÷å-
íî ó ïðåäñòàâèòåëåé ðÿäà ñåìåéñòâ. Â ñåì. Aquifoliaceae (ýíäîñïåðì öåëëþëÿð-
íîãî òèïà) äåëåíèÿ â ïåðâûõ äâóõ êëåòêàõ ìîãóò íå ñîïðîâîæäàòüñÿ öèòîêèíåçîì
(Herr, 1961), ò.å. ðàçâèòèå ýíäîñïåðìà íà÷èíàåòñÿ ïî ãåëîáèàëüíîìó òèïó. Äëÿ
ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Saxifragaceae õàðàêòåðåí ýíäîñïåðì ãåëîáèàëüíîãî òèïà, îä-
íàêî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îí ìîæåò áûòü öåëëþëÿðíûì èëè íóêëåàðíûì (Êîðî-
áîâà-Ñåìåí÷åíêî, 1977). Ó ðÿäà âèäîâ ñåìåéñòâ Balsaminaceae è Loganiaceae (ýí-
äîñïåðì öåëëþëÿðíîãî òèïà) â ðåçóëüòàòå äåëåíèÿ ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêè îáðàçó-
åòñÿ ðÿä èç òðåõ êëåòîê, âåðõíÿÿ èç êîòîðûõ ïðåîáðàçóåòñÿ â ìèêðîïèëÿðíûé ãà-
óñòîðèé, à â íèæíåé è öåíòðàëüíîé êëåòêàõ, äàþùèõ ýíäîñïåðì, ïðîèñõîäÿò ñâî-
áîäíîÿäåðíûå äåëåíèÿ (Dahlgren, 1934; Yamazaki, 1963). Â ñåì. Acanthaceae ýí-
äîñïåðì, îáðàçóþùèéñÿ íà áàçå öåíòðàëüíîé êëåòêè, ìîæåò áûòü ñ ñàìîãî íà÷à-
ëà ëèáî êëåòî÷íûì, ëèáî ñâîáîäíîÿäåðíûì (Mohan Ram, 1962; Karlström, 1974a,
b; Madhavan, Gupta, 1982). Â ñåì. Brassicaceae (Arabidopsis), õàðàêòåðèçóþùåì-
ñÿ íóêëåàðíûì ýíäîñïåðìîì, íà ñòàäèè äâóÿäåðíîãî ýíäîñïåðìà îäíî ÿäðî ìèã-
ðèðóåò â õàëàçàëüíûé ðàéîí; äàëåå çäåñü îáðàçóþòñÿ 2–8 ÿäåð, êîòîðûå îòäåëÿþòñÿ
ïëîòíîé öèòîïëàçìîé îò îñòàëüíîé ÷àñòè ýíäîñïåðìà, èìèòèðóÿ õàëàçàëüíóþ êà-
ìåðó ãåëîáèàëüíîãî ýíäîñïåðìà êàê ïî ñòðîåíèþ, òàê è ïî ðîëè â äàëüíåéøåì
ðàçâèòèè (Herr, 1999). Ñõîäíîå ïîâåäåíèå íóêëåàðíîãî ýíäîñïåðìà áûëî îïèñàíî
ðàíåå ó Hypericum acutum (Clusiaceae), êîãäà â ïåðèîä ðàííåãî ýìáðèîãåíåçà ãðóï-
ïà ÿäåð â õàëàçàëüíîé ÷àñòè ýíäîñïåðìà îáðàçóåò ïîäîáèå ñèíöèòèÿ (Stenar, 1938).

Ðàçíîîáðàçèå òèïîâ ôîðìèðîâàíèÿ îïèñàíî â ñåì. Nymphaeaceae, ðàñïîëàãà-
þùåìñÿ â îñíîâàíèè áîëüøèíñòâà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì è ñî÷åòàþùåì â ñâî-
åì ñòðîåíèè ïðèçíàêè äâóäîëüíûõ è îäíîäîëüíûõ. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî ñåìåé-
ñòâà îáíàðóæåíî òðè òèïà ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà, ïðè ýòîì ïî íàëè÷èþ öåëëþëÿð-
íîãî ýíäîñïåðìà (áîëüøèíñòâî âèäîâ — Áàòûãèíà, Øàìðîâ, 1985) îíî òÿãîòååò
ê äâóäîëüíûì, òîãäà êàê ïî ñêëîííîñòè íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé ê ôîðìèðîâà-
íèþ ãåëîáèàëüíîãî (Nymphaea stellata — Khanna, 1967) è íóêëåàðíîãî (Euryale

ferox — Khanna, 1964) ýíäîñïåðìà ýòî ñåìåéñòâî áëèæå ê îäíîäîëüíûì. Ñëåäó-
åò îòìåòèòü, ÷òî ãåëîáèàëüíûé òèï ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà îáíàðóæåí è ó ïðåäñòà-
âèòåëåé áëèçêîðîäñòâåííîãî ñåì. Cabombaceae (Áàòûãèíà, Øàìðîâ, 1985).

Ó äâóäîëüíûõ íàèáîëåå áëèçîê ê àíöåñòðàëüíîìó öåëëþëÿðíûé ýíäîñïåðì
ðÿäà òàêñîíîâ (Fouqieriaceae, Saururaceae), ó êîòîðûõ ýíäîñïåðì îáðàçóåòñÿ çà
ñ÷åò äåëåíèé ìèêðîïèëÿðíîé êëåòêè, à õàëàçàëüíàÿ êëåòêà òðàíñôîðìèðóåòñÿ â
ãàóñòîðèé (ìèêðîïèëÿðíûé ñ õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèåì ïîäòèï) (ðèñ. 11, 2). Òàêîé
ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ ýíäîñïåðìà, õàðàêòåðèçóþùèéñÿ âûñîêîé ñòåïåíüþ ñïåöè-
àëèçàöèè õàëàçàëüíîé êëåòêè ñ ïåðâûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ, âåðîÿòíî, îêàçàëñÿ òóïè-
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Ðèñ. 11. Ñõåìà âîçìîæíûõ íàïðàâëåíèé ýâîëþöèè ýíäîñïåðìà ó öâåòêîâûõ ðàñòåíèé
(îáúÿñíåíèå â òåêñòå) (ïî: Øàìðîâ, 1997ã, ñ èçìåíåíèÿìè).

à — àíòèïîäû, ì ã — ìèêðîïèëÿðíûé ãàóñòîðèé, ì ê — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà, õ ã — õàëà-
çàëüíûé ãàóñòîðèé, õ ê — õàëàçàëüíàÿ êëåòêà.
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êîâîé ëèíèåé. Çíà÷èòåëüíî áîëüøåå çíà÷åíèå â ýâîëþöèè èìåë ýíäîñïåðì, ôîð-
ìèðóþùèéñÿ çà ñ÷åò äåëåíèé îáåèõ êëåòîê (ïåðâè÷íûõ ìèêðîïèëÿðíîé è õàëàçàëü-
íîé). Îí õàðàêòåðèçîâàëñÿ ìåíüøåé ñòåïåíüþ òêàíåâîé äèôôåðåíöèàöèè, ïðè ýòîì
îòñóòñòâîâàëè òàêèå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòðóêòóðû, êàê ãàóñòîðèè (ìèêðîïèëÿðíî-
õàëàçàëüíûé áåç ãàóñòîðèåâ ïîäòèï) (Ceratophyllaceae, Monimiaceae, Nelum-

bonaceae, Winteraceae). Îòñóòñòâèå ãàóñòîðèåâ â ýòîì ñëó÷àå êîìïåíñèðóåòñÿ ôîð-
ìèðîâàíèåì êðóïíûõ, äîëãî ñîõðàíÿþùèõñÿ àíòèïîä (èíîãäà îíè óâåëè÷èâàþòñÿ
â ÷èñëå), êîòîðûå ó÷àñòâóþò â îáåñïå÷åíèè ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè ðàñòóùå-
ãî ýíäîñïåðìà íà ïåðâûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ (ðèñ. 11, 3). Íà îñíîâå ýòîãî â äàëü-
íåéøåì ìîã ñôîðìèðîâàòüñÿ ýíäîñïåðì ñ òåðìèíàëüíûìè ãàóñòîðèÿìè. Ëèáî â
ãàóñòîðèè òðàíñôîðìèðóþòñÿ âåðõíèå ïðîèçâîäíûå îáåèõ êëåòîê (ìèêðîïèëÿðíî-
õàëàçàëüíûé ñ ìèêðîïèëÿðíûì è õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèÿìè ïîäòèï — Campanu-

laceae, Lentibulariaceae, Lobeliaceae), ëèáî îäèí èç ãàóñòîðèåâ, õàëàçàëüíûé, ÿâ-
ëÿåòñÿ ïðÿìûì ïðîäîëæåíèåì îäíîèìåííîé êëåòêè (ìèêðîïèëÿðíûé ñ ìèêðîïè-
ëÿðíûì è õàëàçàëüíûì ãàóñòîðèÿìè ïîäòèï — Gesneriaceae, Orobanchaceae,
Plantaginaceae, Scrophulariaceae) (ðèñ. 11, 4). Íà áàçå ýíäîñïåðìà, îòíîñÿùåãî-
ñÿ ê ìèêðîïèëÿðíî-õàëàçàëüíîìó áåç ãàóñòîðèåâ ïîäòèïó, ìîã âîçíèêíóòü òàêæå
ýíäîñïåðì ðÿäà ïðîäâèíóòûõ òàêñîíîâ, õàðàêòåðèçóþùèéñÿ ïðîäîëüíûì èëè âà-
ðèàáåëüíûì çàëîæåíèåì ïåðâîé, à èíîãäà è ðÿäà ïîñëåäóþùèõ ïåðåãîðîäîê — îò
ïîïåðå÷íîãî ÷åðåç íàêëîííîå äî ïðîäîëüíîãî (íåêîòîðûå Adoxaceae, Asteraceae,
Boraginaceae, Chloranthaceae, Circaeasteraceae, Diapensiaceae, Dipsacaceae,
Piperaceae, Valerianaceae).

Íóêëåàðíûé ýíäîñïåðì ó äâóäîëüíûõ ïðåäïîëîæèòåëüíî âîçíèê â ðåçóëüòàòå
ïîñòåïåííîé ðåäóêöèè õàëàçàëüíîé êëåòêè, ôóíêöèþ êîòîðîé ñòàëè âûïîëíÿòü äðó-
ãèå ñòðóêòóðû (ðèñ. 11, 5, 6). Ñíà÷àëà ïðîèñõîäèëî ôîðìèðîâàíèå ýíäîñïåðìà áåç
îôîðìëåíèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ ãàóñòîðèàëüíûõ ñòðóêòóð, ÷òî ïðèñóùå, íàïðèìåð,
ðÿäó òàêñîíîâ â îñíîâàíèè ñèñòåìû öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Casuarinaceae,
Myricaceae, Myristicaceae, Ranunculaceae, íåêîòîðûå Hamamelidaceae, Papavera-

ceae è äð.). Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ áûëà ñâÿçàíà ñ ãåòåðîìîðôíîñòüþ è ãåòåðîïî-
ëÿðíîñòüþ ýíäîñïåðìà è ôóíêöèîíèðîâàíèåì åãî ìèêðîïèëÿðíîãî è õàëàçàëüíî-
ãî ðàéîíîâ êàê ãàóñòîðèåâ (ðèñ. 11, 7). Áîëåå ïëîòíàÿ öèòîïëàçìà è ñêîïëåíèÿ
ÿäåð, ÷àñòî ãèïåðòðîôèðîâàííûõ è ïîëèïëîèäíûõ, îáíàðóæèâàþòñÿ ëèáî òîëüêî íà
õàëàçàëüíîì (Aizoaceae, Gentianaceae, Polygonaceae, Rosaceae, Sapindaceae è äð.),
ëèáî íà îáîèõ ïîëþñàõ (Brassicaceae, Caricaceae, Sterculiaceae è äð.), ïðè ýòîì
íà õàëàçàëüíîì ïîëþñå êëåòêîîáðàçîâàíèÿ ìîæåò íå ïðîèñõîäèòü, ÷òî ïðèâîäèò
çàòåì ê ôîðìèðîâàíèþ ìíîãîÿäåðíîãî õàëàçàëüíîãî ãàóñòîðèÿ (Amaranthaceae,
Elaeagnaceae, Fabaceae, Nyctaginaceae, Rhamnaceae). Ïðîñëåæèâàåòñÿ êîððåëÿöèÿ
ìåæäó íàëè÷èåì ãàóñòîðèåâ â íóêëåàðíîì ýíäîñïåðìå è âðåìåíåì ñóùåñòâîâà-
íèÿ àíòèïîä. Ó ðàñòåíèé ñ äîëãî ñîõðàíÿþùèìèñÿ àíòèïîäàìè ýíäîñïåðì íå îá-
ðàçóåò ãàóñòîðèåâ, òîãäà êàê â ñëó÷àå ýôåìåðíûõ àíòèïîä ãàóñòîðèè, è ïðåæäå
âñåãî õàëàçàëüíûé, ôîðìèðóþòñÿ.
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Ó îäíîäîëüíûõ íà áàçå èñõîäíîãî òèïà ýíäîñïåðìà â ìèêðîïèëÿðíîé, à èíîãäà
è õàëàçàëüíîé êëåòêå ñòàëè ïðîèñõîäèòü ïðåèìóùåñòâåííî ïðîöåññû êàðèîêèíå-
çà. Òàêèì îáðàçîì, ïåðâîíà÷àëüíî ïðåèìóùåñòâåííîå ðàçâèòèå ïîëó÷èë ãåëîáè-
àëüíûé òèï ýíäîñïåðìà (ðèñ. 11, 8, 9). Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ ïðîèñõîäèëà, âåðî-
ÿòíî, â íàïðàâëåíèè ïîñòåïåííîé ðåäóêöèè åãî õàëàçàëüíîé êëåòêè è ñòàíîâëåíèÿ
íóêëåàðíîãî ýíäîñïåðìà (ðèñ. 11, 10). Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò, íàïðèìåð íàëè-
÷èå îáîèõ òèïîâ ðàçâèòèÿ ýíäîñïåðìà â ðÿäå ñåìåéñòâ (Alismataceae, Ama-

ryllidaceae, Asparagaceae, Liliaceae, Melanthiaceae è äð.). Ôóíêöèþ õàëàçàëüíîé
êëåòêè, âûïîëíÿþùåé ðîëü ãàóñòîðèÿ, ñòàë îñóùåñòâëÿòü âåñü õàëàçàëüíûé ïîëþñ
íóêëåàðíîãî ýíäîñïåðìà. Â õàëàçàëüíîé ÷àñòè ýíäîñïåðìà ðÿäà òàêñîíîâ (Iridaceae,
Juncaginaceae, Najadaceae, Zosteraceae è äð.) îòìå÷åíû áîëåå ïëîòíàÿ öèòîïëàç-
ìà è ñêîïëåíèÿ ÿäåð, ÷àñòî íåïðàâèëüíîé ôîðìû, èíîãäà ôîðìèðóåòñÿ ãàóñòîðèé
(Arecaceae, Commelinaceae è äð.). Âîçíèêíîâåíèå íóêëåàðíîãî ýíäîñïåðìà ó îä-
íîäîëüíûõ êîððåëèðóåò ñ îáùåé ðåäóêöèåé ñåìÿçà÷àòêà, ñòàíîâëåíèåì òåíóèíóöåë-
ëÿòíîñòè è ôîðìèðîâàíèåì äâóñëîéíûõ èíòåãóìåíòîâ (Øàìðîâ, 1995, 1999á, 2003,
2006á; Shamrov, 1997, 1998, 2000â, 2004).



Ãëàâà 2. ÑÒÐÓÊÒÓÐÍÀß ÄÈÔÔÅÐÅÍÖÈÀÖÈß
ÑÅÌßÇÀ×ÀÒÊÀ

Ïðåæäå ÷åì ðàññìàòðèâàòü îñîáåííîñòè äèôôåðåíöèàöèè ñåìÿçà÷àòêà, äàäèì
êðàòêóþ õàðàêòåðèñòèêó òåì ñòðóêòóðàì, â îêðóæåíèè êîòîðûõ îí ðàçâèâàåòñÿ.

Âàæíåéøèì îðãàíîì ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé, â êîòîðîì ïðîèñõîäÿò ìèê-
ðî- è ìåãàñïîðîãåíåç, ìèêðî- è ìåãàãàìåòîãåíåç, îïûëåíèå è îïëîäîòâîðåíèå,
ðàçâèòèå çàðîäûøà, ýíäîñïåðìà è â êîíå÷íîì ñ÷åòå — îáðàçîâàíèå ñåìÿí è ïëî-
äîâ, ÿâëÿåòñÿ öâåòîê (Ìåëèêÿí, Òèõîìèðîâ, 1994). Öâåòêè íåîáû÷àéíî ðàçíîîá-
ðàçíû ïî ñòðîåíèþ, îêðàñêå è ðàçìåðàì. Ñòåðèëüíóþ ÷àñòü öâåòêà îáðàçóþò ÷à-
øåëèñòèêè (÷àøå÷êà) è ëåïåñòêè (âåí÷èê), ñîñòàâëÿþùèå âìåñòå îêîëîöâåòíèê.
Êîâíóòðè îò îêîëîöâåòíèêà ðàñïîëîæåíû òû÷èíêè, à â öåíòðå — ïëîäîëèñòèêè.
Ñîâîêóïíîñòü òû÷èíîê (ìèêðîñïîðîôèëëîâ) â öâåòêå íàçûâàþò àíäðîöååì, à ïëî-
äîëèñòèêîâ, èëè êàðïåëåé (ìåãàñïîðîôèëëîâ) — ãèíåöååì (ðèñ. 12, 1).

Ãèíåöåé èìååò ðàçëè÷íîå ñòðîåíèå è ìîæåò ñîäåðæàòü îäèí èëè íåñêîëüêî ïëî-
äîëèñòèêîâ. Îíè ìîãóò áûòü ñâîáîäíûìè, ò.å. íå ñðîñøèìèñÿ äðóã ñ äðóãîì, èëè
îáúåäèíåííûìè â ðàçíîé ñòåïåíè. Ïëîäîëèñòèê ñîñòîèò èç òðåõ ÷àñòåé: çàâÿçè
(ïðîêñèìàëüíàÿ ôåðòèëüíàÿ ÷àñòü, â êîòîðîé âîçíèêàþò ñåìÿçà÷àòêè), ðûëüöà (äè-
ñòàëüíàÿ ÷àñòü, âîñïðèíèìàþùàÿ ïûëüöó) è ñòèëîäèÿ (ñðåäíÿÿ ÷àñòü, ïðè ïîëíîì
ñðàñòàíèè ïëîäîëèñòèêîâ åå íàçûâàþò ñòîëáèêîì). Ãèíåöåé èç ñâîáîäíûõ ïëîäî-
ëèñòèêîâ îáîçíà÷àþò êàê àïîêàðïíûé (ïðè íàëè÷èè íåñêîëüêèõ ïëîäîëèñòèêîâ —
ïîëèìåðíî-àïîêàðïíûé, à îäíîãî ïëîäîëèñòèêà — ìîíîìåðíî-àïîêàðïíûé). Ãèíå-
öåé èç ñðîñøèõñÿ ïëîäîëèñòèêîâ îïðåäåëÿþò êàê öåíîêàðïíûé (Winkler, 1941;
Òàõòàäæÿí, 1942, 1948, 1964, 1980à; Ìåëèêÿí, Òèõîìèðîâ, 1994; Òèìîíèí, 2005)
èëè êàê ñèíêàðïíûé (Eames, 1961; Esau, 1965; Âîëãèí, Òèõîìèðîâ, 1980; Êîð÷à-
ãèíà, 1994á). Ïî ìíåíèþ Òàõòàäæÿíà (1942, 1964, 1980), â ïðîöåññå ýâîëþöèè
ïëîäîëèñòèêè ïîñòåïåííî ñðàñòàëèñü ìåæäó ñîáîé è èç àïîêàðïíîãî ãèíåöåÿ âîç-
íèê öåíîêàðïíûé (ãðå÷. kainos — îáùèé). Òàõòàäæÿí ðàçëè÷àåò òðè òèïà öåíî-
êàðïíîãî ãèíåöåÿ: ñèíêàðïíûé (ãðå÷. syn — âìåñòå) ãèíåöåé ñîñòîèò èç ðàçëè÷-
íîãî ÷èñëà çàìêíóòûõ ïëîäîëèñòèêîâ (äâó-, ìíîãîãíåçäíûé ãèíåöåé), ñðîñøèõ-
ñÿ ìåæäó ñîáîé áîêîâûìè ÷àñòÿìè; ïàðàêàðïíûé (ãðå÷. para — âîçëå, ðÿäîì)
ãèíåöåé õàðàêòåðèçóåòñÿ ðàçîìêíóòîñòüþ îòäåëüíûõ ïëîäîëèñòèêîâ ïðè ñîõðàíå-
íèè ñâÿçè êðàåâûõ ó÷àñòêîâ ñîñåäíèõ ïëîäîëèñòèêîâ (îäíîãíåçäíûé ãèíåöåé);
ëèçèêàðïíûé (ãðå÷. lysis — îñâîáîæäåíèå, ðàñòâîðåíèå) ãèíåöåé âîçíèêàåò â
ðåçóëüòàòå èñ÷åçíîâåíèÿ ïåðåãîðîäîê (áîêîâûõ ñòåíîê) ñèíêàðïíîé çàâÿçè (îäíî-
ãíåçäíûé ãèíåöåé) (ðèñ. 12, 2). Êðîìå ýòèõ òèïîâ, âûäåëÿþò åùå ïñåâäîìîíîìåð-
íûé ãèíåöåé — âàðèàíò ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ, â êîòîðîì ôåðòèëüíûì ÿâëÿåòñÿ
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ëèøü îäèí ïëîäîëèñòèê. Â ïàðàêàðïíîì ãèíåöåå âíóòðåííèå êðàÿ âûðîñòîâ ïëî-
äîëèñòèêîâ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ìîãóò ñîïðèêàñàòüñÿ è â äàëüíåéøåì ñðàñòàòü-
ñÿ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî âîçíèêàåò ëîæíàÿ ïåðåãîðîäêà, èëè ñåïòà, à çàâÿçü ñòàíîâèòñÿ
äâóãíåçäíîé (ðèñ. 12, 3, 4).

Ñîãëàñíî ïðåäñòàâëåíèÿì ðÿäà àâòîðîâ (Eames, 1961), òåðìèíû «öåíîêàðïíûé»
è «ïàðàêàðïíûé» íåïðèãîäíû äëÿ îïèñàíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ãèíåöåÿ. Èõ
èñïîëüçîâàíèå ìîæåò îêàçàòüñÿ ïîëåçíûì ïðè õàðàêòåðèñòèêå ÷àñòåé ãèíåöåÿ, ñòðî-
åíèå êîòîðîãî ìåíÿåòñÿ îò îñíîâàíèÿ ê âåðõóøêå. Ñõîäíàÿ òî÷êà çðåíèÿ íà ñóùå-
ñòâîâàíèå òðóäíîñòåé ïðè èíòåðïðåòàöèè ãèíåöåÿ, çàâÿçü êîòîðîãî èìååò íåîäèíà-
êîâîå ñòðîåíèå íà ðàçíîé âûñîòå, âûñêàçûâàëàñü åùå ðàíåå (Troll, 1928, 1939;
Leinfellner, 1941, 1950, 1951).

Â ïðîòèâîâåñ òåîðèè êîíäóïëèêàòíîãî ïëîäîëèñòèêà (ïëîäîëèñòèê ÿâëÿåòñÿ
îðãàíîì ëèñòîâîé ïðèðîäû, êðàÿ êîòîðîãî ïðè ñêëàäûâàíèè âäîëü ñìûêàþòñÿ, íî
íå çàâîðà÷èâàþòñÿ âíóòðü — Goebel, 1933; Òàõòàäæÿí, 1948; Eames, 1961; ïëî-
äîëèñòèê ïîäîáíîãî ñòðîåíèÿ õàðàêòåðåí, íàïðèìåð, äëÿ Paeonia lactiflora —
Øàìðîâ, 1997ç) áûëà ïðåäëîæåíà êîíöåïöèÿ ïåëüòàòíîãî (ùèòîâèäíîãî) ïëîäîëè-
ñòèêà. Ñîãëàñíî ýòîé êîíöåïöèè, ïëîäîëèñòèê ìîæíî ïðåäñòàâèòü â âèäå êóâøè-
íà (àñöèäèÿ) ñ êîñî ñðåçàííûì êðàåì (Troll, 1928, 1939; Leinfellner, 1941, 1950).
Â òàêîì ïëîäîëèñòèêå ðàçëè÷àþò ñëåäóþùèå çîíû: ïðîêñèìàëüíóþ àñöèäèàòíóþ
(íå îáíàðóæèâàåòñÿ íè êðàåâ ïëîäîëèñòèêà, íè øâîâ; êðàåâûå ìåðèñòåìû, ñîïðè-
êàñàÿñü, îáðàçóþò îñîáóþ ìåðèñòåìó — ïîïåðå÷íóþ çîíó) è äèñòàëüíóþ ïëèêàò-
íóþ. Â ñëó÷àå ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ (Leinfellner, 1941, 1950), â åãî íèæíåé ÷àñòè
íàõîäèòñÿ ñèíàñöèäèàòíàÿ çîíà, ñîñòîÿùàÿ èç ñîåäèíåííûõ àñöèäèàòíûõ çîí ïëî-
äîëèñòèêîâ (â ýòîì ìåñòå çàâÿçü ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà îïðåäåëåííîå ÷èñëî ãíåçä).
Âûøå íàõîäèòñÿ ñèìïëèêàòíàÿ çîíà (ïëîäîëèñòèêè â ýòîé ÷àñòè ñîåäèíÿþòñÿ â
öåíòðå, ñðàñòàÿñü òîëüêî àáàêñèàëüíûìè ïîâåðõíîñòÿìè, è â çàâÿçè íà ýòîì óðîâíå
èìååòñÿ òîëüêî îäíî îáùåå ãíåçäî). Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ âûäåëÿþò ãåìèñèìï-
ëèêàòíóþ çîíó (ñîñåäíèå ïëîäîëèñòèêè ðàçäåëåíû ïî êðàÿì è îñòàþòñÿ ñîåäè-
íåííûìè òîëüêî â íåáîëüøîé ÷àñòè ñ àáàêñèàëüíûõ ñòîðîí). Äèñòàëüíûå ó÷àñò-
êè ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ îñòàþòñÿ ñâîáîäíûìè, ñîñòàâëÿÿ àñèìïëèêàòíóþ (àïî-
êàðïíóþ) çîíó (îíà ñîîòâåòñòâóåò ëîïàñòÿì ðûëüöà èëè ñòèëîäèÿì ñ ðûëüöàìè).
Â ãèíåöåå ñ íåîäèíàêîâûì ñòðîåíèåì ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé áûëà îïèñàíà îñîáàÿ U-
îáðàçíàÿ ñèíïëàöåíòà, êîòîðàÿ êàê åäèíàÿ ñòðóêòóðà ïðîõîäèò ïî àäàêñèàëüíîé
ñòîðîíå â àñöèäèàòíîé èëè â öåíòðå ñèíàñöèäèàòíîé çîíû (áàçàëüíàÿ ÷àñòü ïëà-
öåíòû) è äâóìÿ âåòâÿìè ïðîäîëæàåòñÿ ïî êðàÿì åäèíñòâåííîãî ïëîäîëèñòèêà â
ïëèêàòíîé èëè êàæäîãî ïëîäîëèñòèêà â ñèìïëèêàòíîé çîíå (ìåäèàííàÿ ÷àñòü ïëà-
öåíòû) (Leinfellner, 1951). Ñëåäîâàòåëüíî, íèæíÿÿ ÷àñòü òàêîãî öåíîêàðïíîãî ãè-
íåöåÿ ñîîòâåòñòâóåò ñèíêàðïíîìó, ñðåäíÿÿ ÷àñòü — ïàðàêàðïíîìó, à âåðõíÿÿ ÷àñòü
— àïîêàðïíîìó ãèíåöåþ. Ýòà òî÷êà çðåíèÿ ïîëó÷èëà â äàëüíåéøåì øèðîêîå ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå, îñîáåííî â çàðóáåæíîé ëèòåðàòóðå (Leinfellner, 1969; Frank, 1976;
Taylor, 1991; Endress, 2001; Matthews, Endress, 2005a, b). Òàê, ñ èñïîëüçîâàíè-
åì êîíöåïöèè ïåëüòàòíîãî ïëîäîëèñòèêà ãèíåöåé ðÿäà òàêñîíîâ áûë îõàðàêòåðèçî-
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Ðèñ. 12. Ñòðîåíèå ãèíåöåÿ è ïëàöåíòàöèÿ.

1 — ïðîäîëüíûé ñðåç öâåòêà âî âðåìÿ öâåòåíèÿ è îïûëåíèÿ (ïî: Hill et al., 1967); 2 — òèïû è
ýâîëþöèÿ ãèíåöåÿ, îñîáåííîñòè ïëàöåíòàöèè (ïî: Òàõòàäæÿí, 1980à): I — àïîêàðïíûé ãèíåöåé ñ
ëàìèíàëüíîé è óãëîâîé ïëàöåíòàöèåé, II — ñèíêàðïíûé ãèíåöåé ñ óãëîâîé ïëàöåíòàöèåé, III —
ïàðàêàðïíûé ãèíåöåé ñ ïàðèåòàëüíîé ïëàöåíòàöèåé, IV — ëèçèêàðïíûé ãèíåöåé ñî ñâîáîäíîé
öåíòðàëüíîé ïëàöåíòàöèåé; 3, 4 — îáðàçîâàíèå ëîæíîé ñåïòû â ïàðàêàðïíîì ãèíåöåå Capsella

bursa-pastoris (ïî: Øàìðîâ, 2002à); 5, 5à–â, 6, 6à–â — ñòðîåíèå ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ â ðàçíûõ
åãî ÷àñòÿõ: ñ ñèíàñöèäèàòíîé (5, 5á, 5â — áàçàëüíàÿ è ñðåäíÿÿ ÷àñòè çàâÿçè) è ñèìïëèêàòíîé (5,

5à — âåðõíÿÿ ÷àñòü çàâÿçè) çîíàìè ó Azorina vidalii (ïî: Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994); ñ ñèíàñöèäè-
àòíîé (6, 6â — íèæíÿÿ ÷àñòü çàâÿçè), ñèìïëèêàòíîé (6, 6á — ñðåäíÿÿ ÷àñòü çàâÿçè) è àñèìïëè-
êàòíîé (6, 6à — âåðõíÿÿ ÷àñòü çàâÿçè íà ãðàíèöå ñî ñòîëáèêîì) çîíàìè ó Vaccinium myrtillus (ïî:
Àíèñèìîâà è äð., 2005); àíò — àíòèïîäû, â — âåí÷èê, â ïð ï — âåíòðàëüíûé ïðîâîäÿùèé ïó-
÷îê, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã ê — ãåíåðàòèâíàÿ êëåòêà, ä ïð ï — äîðñàëüíûé ïðîâîäÿ-
ùèé ïó÷îê, ç — çàâÿçü, ë ñ — ëîæíàÿ ñåïòà, í — íóöåëëóñ, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, íê —
íåêòàðíèê, ïê — ïûëüíèê, ïë ïð ï — ïëàöåíòàðíûé ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïð ï ç — ïðîâîäÿùèé
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Ðèñ. 12 (îêîí÷àíèå).
ïó÷îê çàâÿçè, ï ñ — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà, ïö ò — ïûëüöåâàÿ òðóáêà, ï ÿ — ïîëÿðíûå ÿäðà,
ð — ðàôå, ðö — ðûëüöå, ñ — ñèíåðãèäà, ñç — ñåìÿçà÷àòîê, ñï — ñïåðìèé, ñò — ñòîëáèê, ò÷ —
òû÷èíêà, ô — ôóíèêóëóñ, ÷ — ÷àøå÷êà, ö ê — öåíòðàëüíàÿ êëåòêà, ÿ â ê — ÿäðî âåãåòàòèâíîé
êëåòêè, ÿö — ÿéöåêëåòêà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 3, 4 — 50 ìêì, 5, 5à–â, 6, 6à–â — 300 ìêì.
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âàí ñëåäóþùèì îáðàçîì: êàê êðàéíå àñöèäèàòíûé ó Amborellaceae, Austrobai-

leyaceae, Cabombaceae, Ceratophyllaceae, Chloranthaceae, Illiciaceae, Nymphaea-

ceae, Schisandraceae, Trimeniaceae (Endress, 1982, 1986, 2001); êàê ñèíàñöèäèàòíûé
ó Celastraceae, Lepidobotryaceae, Parnassiaceae, ïðè ýòîì ïðîñëåæèâàåòñÿ ëèíèÿ îò
ïî÷òè ñèíàñöèäèàòíûõ ó Euonymus è Lepidobotrys äî ñèìïëèêàòíûõ çàâÿçåé ó
Perrottetia (Matthews, Endress, 2005à).

Èñõîäÿ èç êîíöåïöèè ïåëüòàòíîãî ïëîäîëèñòèêà, áûëî ïðåäëîæåíî ðàçëè÷àòü
íåñêîëüêî âàðèàíòîâ ñèíêàðïèè: 1 — ñ ñèíàñöèäèàòíîé è àñèìïëèêàòíîé çîíàìè,
2 — ñ ñèíàñöèäèàòíîé, ñèìïëèêàòíîé è àñèìïëèêàòíîé çîíàìè, 3 — ñ ñèìïëè-
êàòíîé è àñèìïëèêàòíîé çîíàìè, 4 — ñ ñèíàñöèäèàòíîé è ñèìïëèêàòíîé çîíàìè,
5 — ñ ñèíàñöèäèàòíîé çîíîé, 6 — ñ ñèìïëèêàòíîé çîíîé (Âîëãèí, Òèõîìèðîâ,
1980). Ñ ýòèõ ïîçèöèé ìîæåò áûòü îïèñàí ãèíåöåé è ó èçó÷åííûõ íàìè âèäîâ:
Azorina vidalii èç ñåì. Campanulaceae (Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994) è Vaccinium

myrtillus èç ñåì. Ericaceae (Àíèñèìîâà è äð., 2005) — 4-é è 2-é âàðèàíòû, ñîîò-
âåòñòâåííî (ðèñ. 12, 5, 5à–5â, 6, 6à–6â).

Áîëüøîé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ìåõàíèçì ôîðìèðîâàíèÿ «ñðîñøèõñÿ ãèíåöå-
åâ». Â çàâèñèìîñòè îò âðåìåíè îáúåäèíåíèÿ ïëîäîëèñòèêîâ ðàçëè÷àþò êîíãåíèòàëü-
íîå è ïîñòãåíèòàëüíîå ñðàñòàíèå (ñì. Eames, 1961). Ïðè êîíãåíèòàëüíîì ñðàñ-
òàíèè ñèíòåòè÷åñêîå îáðàçîâàíèå ñ ñàìîãî íà÷àëà ðàçâèâàåòñÿ êàê ñëèòíîå, òîãäà
êàê ïðè ïîñòãåíèòàëüíîì — â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ íàáëþäàåòñÿ ïîñòåïåííîå ñî-
åäèíåíèå è ñðàñòàíèå èñõîäíî ñâîáîäíûõ ýëåìåíòîâ. Â ïðåäåëàõ ýòèõ òèïîâ ñðà-
ñòàíèÿ ïðåäëîæåíî ðàçëè÷àòü íåñêîëüêî âàðèàíòîâ. Êîíãåíèòàëüíîå ñðàñòàíèå ìî-
æåò áûòü êàê ïîëíûì (íè íà êàêèõ ñòàäèÿõ íå âûðàæåíû îáîñîáëåííûå âåðõóø-
êè ñðîñøèõñÿ ýëåìåíòîâ), òàê è íåïîëíûì, êîòîðîå â ñâîþ î÷åðåäü ðàçäåëÿåòñÿ
íà ïîçäíåå (ýëåìåíòû çàêëàäûâàþòñÿ ðàçäåëüíî, íî çà ñ÷åò èíòåðêàëÿðíîãî ðîñòà
òêàíè íèæå ïðèìîðäèåâ è ìåæäó íèìè ôîðìèðóåòñÿ åäèíàÿ ñòðóêòóðà) è ðàííåå
(ïîñëåäîâàòåëüíîñòü çàëîæåíèÿ ÷àñòåé îáúåäèíåííîé ñòðóêòóðû îáðàòíàÿ — ñíà-
÷àëà ïîÿâëÿåòñÿ åäèíûé îáùèé ïðèìîðäèé ñëèòíîé ñòðóêòóðû). Ïîñòãåíèòàëüíîå
ñðàñòàíèå ìîæåò áûòü íåñîâåðøåííûì (ïî çàâåðøåíèè ïðîöåññîâ îáúåäèíåíèÿ ýëå-
ìåíòîâ èñõîäíûå êëåòêè ýïèäåðìû êàæäîãî èç íèõ ðàçëè÷èìû) è ñîâåðøåííûì

(íå âèäíî ïðèçíàêîâ èíäèâèäóàëüíîé ýïèäåðìû ñëèâàþùèõñÿ ýëåìåíòîâ) (Òèìî-
íèí, 2005; Ñîêîëîâ è äð., 2006). Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïåðåõîäà ïëîäîëèñòèêîâ èç îò-
êðûòîãî ñîñòîÿíèÿ íà ðàííåé ñòàäèè ðàçâèòèÿ â çàêðûòîå (Baum, 1948a, b; Nair,
Kanate, 1961; Tucker, Kantz, 2001) áûëè ïðåäëîæåíû ÷åòûðå òèïà îáðàçîâàíèÿ çàê-
ðûòîãî ãèíåöåÿ: 1 — çà ñ÷åò ñëèïàíèÿ ñ ïîìîùüþ ñåêðåòèðóåìûõ âåùåñòâ, 2 —
çà ñ÷åò ñëèïàíèÿ è ÷àñòè÷íîãî ïîñòãåíèòàëüíîãî ñðàñòàíèÿ, 3 — çà ñ÷åò ïî÷òè ïîë-
íîãî ïîñòãåíèòàëüíîãî ñðàñòàíèÿ è ÷àñòè÷íîãî ñëèïàíèÿ, 4 — èñêëþ÷èòåëüíî çà
ñ÷åò ïîñòãåíèòàëüíîãî ñðàñòàíèÿ (Endress, Igersheim, 1997b, 2000).

Èç «îñîáîé» ìåðèñòåìàòè÷åñêîé òêàíè ñòåíêè ïëîäîëèñòèêà, êîòîðàÿ íàçûâà-
åòñÿ ïëàöåíòîé, ôîðìèðóþòñÿ ñåìÿçà÷àòêè. Âûäåëÿþò (Òàõòàäæÿí, 1942, 1948,
1964, 1980à) íåñêîëüêî òèïîâ ïëàöåíòàöèè (ðèñ. 12, 2):

À. Ëàìèíàëüíàÿ:
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� ëàìèíàëüíî-ëàòåðàëüíàÿ — ñåìÿçà÷àòêè íà áîêîâûõ ÷àñòÿõ àäàêñèàëüíîé
ïîâåðõíîñòè ïëîäîëèñòèêà;

� ëàìèíàëüíî-ìåäèàííàÿ — ñåìÿçà÷àòêè âäîëü ñïèíêè ïëîäîëèñòèêà;
� ëàòåðàëüíî-ìåäèàííàÿ — ñåìÿçà÷àòêè ïî âñåé ïîâåðõíîñòè ïëîäîëèñòèêà

(ïðåèìóùåñòâåííî àïîêàðïíûé ãèíåöåé).
Á. Ñóòóðàëüíàÿ:
� óãëîâàÿ — ñåìÿçà÷àòêè âäîëü øâîâ ïëîäîëèñòèêà (àïîêàðïíûé è ñèíêàðï-

íûé ãèíåöåé);
� ïàðèåòàëüíàÿ — ñåìÿçà÷àòêè âäîëü «ðàñêðûòûõ» øâîâ (ïàðàêàðïíûé ãè-

íåöåé);
� ñâîáîäíàÿ öåíòðàëüíàÿ, èëè êîëîí÷àòàÿ — ñåìÿçà÷àòêè âîêðóã öåíòðàëü-

íîé êîëîíêè (ëèçèêàðïíûé ãèíåöåé).
Âûäåëÿþò òàêæå öåíòðàëüíî-óãëîâóþ, êðàåâóþ, ñóáìàðãèíàëüíóþ, àïèêàëüíóþ,

áàçàëüíóþ, ïîäâåøåííóþ (Eames, 1961; Êîð÷àãèíà, 1994à; Òèìîíèí, 2005) è, êàê
óæå îòìå÷àëîñü, U-îáðàçíóþ (Leinfellner, 1951) ïëàöåíòû. Äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ïëà-
öåíò íåêîòîðûå àâòîðû (Òåðåõèí, Íèêèòè÷åâà, 1981) èñïîëüçóþò öåëûé êîìïëåêñ
ïðèçíàêîâ: ôîðìó (áóãîðêîâèäíûå, êîïüåâèäíûå, Ò-îáðàçíûå, äâóðàçäåëüíûå), ñòå-
ïåíü äèôôåðåíöèàöèè (ñèäÿ÷èå è ïðèêðåïëÿþùèåñÿ ê ñòåíêå çàâÿçè), ðóìèíàöèè
(íåðóìèíèðîâàííûå, ñëàáî ðóìèíèðîâàííûå è ïëàñòèí÷àòî-ðóìèíèðîâàííûå) è
èíòðóçèâíîñòè (ñëàáî, ñðåäíå è çíà÷èòåëüíî èíòðóçèâíûå). Ïðåäëàãàåòñÿ òàêæå
ðàçëè÷àòü ïðîñòûå (îáðàçîâàííûå êðàåì îäíîãî ïëîäîëèñòèêà) è ñîñòàâíûå (ñôîð-
ìèðîâàííûå êðàÿìè äâóõ ñìåæíûõ ïëîäîëèñòèêîâ) ïëàöåíòû.

Ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà

Ñôîðìèðîâàííûé ñåìÿçà÷àòîê ïðåäñòàâëåí íóöåëëóñîì, èíòåãóìåíòîì (èëè
èíòåãóìåíòàìè), õàëàçîé è ôóíèêóëóñîì, â êîòîðûõ íà îïðåäåëåííûõ ñòàäèÿõ ðàç-
âèòèÿ îáðàçóþòñÿ ðàçëè÷íûå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòðóêòóðû. Ñåìÿçà÷àòîê íà ðàí-
íåé ñòàäèÿ ðàçâèòèÿ, äî íà÷àëà äèôôåðåíöèàöèè ñòðóêòóð, íàçûâàåòñÿ ïðèìîðäèåì
ñåìÿçà÷àòêà (ëàò. primordium — çà÷àòîê, áóãîðîê).

Âïåðâûå ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà áûë îïèñàí êàê ïîëóøàðîâèäíûé âàëèê
(Mirbel, 1829). Â äàëüíåéøåì áûëî óñòàíîâëåíî çíà÷èòåëüíîå ìíîãîîáðàçèå â åãî
ñòðîåíèè ó öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Hofmeister, 1849, 1861; Schmitz, 1872; Strasburger,
1872, 1879; Warming, 1874, 1878; Vesque, 1878; Chatin, 1879; Jonsson, 1879–1880).

Ïåðâûå èññëåäîâàíèÿ ïî ãåíåçèñó ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà ïîêàçàëè, ÷òî ó íå-
êîòîðûõ ðàñòåíèé åãî âîçíèêíîâåíèå ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé
êëåòîê ñóáýïèäåðìàëüíûõ ñëîåâ ïëàöåíòû (Schmitz, 1872; Strasburger, 1872). Ïî
âîïðîñó èíèöèàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ íà ïëàöåíòå íàèáîëåå äåòàëüíûìè ñ÷èòàþòñÿ äî
ñèõ ïîð ðàáîòû, âûïîëíåííûå Warming (1874, 1878). Îí óñòàíîâèë òðè ñïîñîáà
âîçíèêíîâåíèÿ ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà÷àòêîâ: çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê
ñóáýïèäåðìû, ëèáî êëåòîê íèæåëåæàùåãî ñëîÿ, ëèáî îäíîâðåìåííûõ äåëåíèé êëå-
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òîê ñóáýïèäåðìàëüíîãî è òðåòüåãî ñëîåâ ïëàöåíòû (ïðîìåæóòî÷íûé ñïîñîá). Òàê
êàê ó ðÿäà ðàñòåíèé îáíàðóæèâàþòñÿ ðàçëè÷íûå êîìáèíàöèè ýòèõ ñïîñîáîâ, òî, ïî
ìíåíèþ àâòîðà, íå ñëåäóåò ïðèäàâàòü ðåøàþùåãî çíà÷åíèÿ íàëè÷èþ ïåðèêëèíàëü-
íûõ äåëåíèé â òîì èëè èíîì ñëîå ïëàöåíòû ïðè îáðàçîâàíèè ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà-
÷àòêà.

Áîëåå ñëîæíûì è òðåáóþùèì äåòàëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ ÿâëÿåòñÿ âîïðîñ î
ñòðîåíèè ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Âïåðâûå ãèñòîãåíåç ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà áûë
ïðîñëåæåí ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Piperaceae (Schmitz, 1872) íà îñíîâå òåîðèè
ãèñòîãåíîâ, ïðåäëîæåííîé äëÿ õàðàêòåðèñòèêè àïåêñîâ ïîáåãà è êîðíÿ (Hanstein,
1849). Îäíàêî ýòî íàïðàâëåíèå ðàáîò íå ïîëó÷èëî äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ, òàê êàê
îêàçàëîñü, ÷òî òåîðèÿ ãèñòîãåíîâ íå ìîæåò îáúÿñíèòü âñåãî ìíîãîîáðàçèÿ ñòðîå-
íèÿ ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà÷àòêîâ.

Ðÿä èññëåäîâàòåëåé (Satina, 1945; Guttenberg, 1960; Fagerlind, 1961; Esau, 1965;
Brunkener, 1977) ðàññìàòðèâàëè ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà, êàê è àïåêñ ïîáåãà, ñ
òî÷êè çðåíèÿ òåîðèè òóíèêè-êîðïóñà (Schmidt, 1924). Íà îñíîâàíèè àðõèòåêòî-
íèêè àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû ïîáåãà è íàïðàâëåíèÿ äåëåíèé êëåòîê âûäåëÿëè ñëîé
òóíèêè, ðàñïîëîæåííûé íà ïîâåðõíîñòè àïåêñà, êëåòêè êîòîðîãî äåëÿòñÿ òîëüêî
àíòèêëèíàëüíî, è êîðïóñ, íàõîäÿùèéñÿ ãëóáæå, êëåòêè êîòîðîãî äåëÿòñÿ â ðàçíûõ
íàïðàâëåíèÿõ.

Èñõîäÿ èç îñíîâíûõ ïîëîæåíèé òåîðèè òóíèêè-êîðïóñà, Êîðäþì (1967, 1968,
1973, 1978) ïðåäëîæèëà ðàçëè÷àòü äâå ãðóïïû ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà÷àòêîâ (çà÷àòêîâ
ñåìÿïî÷åê, ïî àâòîðó) ó öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Â ãðóïïå À ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà
âîçíèêàåò íà ïëàöåíòå â ðåçóëüòàòå ïðåèìóùåñòâåííî àíòèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëå-
òîê äâóõ ïîâåðõíîñòíûõ ñëîåâ ïëàöåíòû è ïåðèêëèíàëüíûõ è àíòèêëèíàëüíûõ äå-
ëåíèé êëåòîê ãëóáæåëåæàùèõ ñëîåâ è ñîñòîèò èç äâóñëîéíîé òóíèêè è êëåòîê
êîðïóñà. Â ãðóïïå Á ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà âîçíèêàåò íà ïëàöåíòå â ðåçóëüòàòå
àíòèêëèíàëüíûõ äåëåíèé ëèøü íàðóæíîãî ñëîÿ è ïåðèêëèíàëüíûõ êëåòîê âòîðî-
ãî ñëîÿ ïëàöåíòû, ò.å. îí îáðàçîâàí îäíîñëîéíîé òóíèêîé è êëåòêàìè êîðïóñà.
Ñëåäîâàòåëüíî, ðàçëè÷èÿ ìåæäó ñïîñîáàìè âîçíèêíîâåíèÿ ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà÷àò-
êîâ çàêëþ÷àþòñÿ â òîì, ÷òî â ïåðâîì ñëó÷àå â òóíèêó ïðåîáðàçóþòñÿ äâà ñëîÿ,
à âî âòîðîì ñëó÷àå — òîëüêî îäèí ñëîé ïëàöåíòû.

Ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêîâ áûëî ïðåäëîæåíî ïîäðàçäåëÿòü íà òðåõ- è äâóõçîí-
íûå (Bouman, 1974, 1984), ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ïðèìîðäèÿì ñåìÿçà÷àòêîâ ãðóïï À
è Á ïî êëàññèôèêàöèè Êîðäþì. Â îñíîâå ýòîãî ïðåäñòàâëåíèÿ ëåæàò ðåçóëüòàòû
èññëåäîâàíèé Warming (1878) îá èíèöèàöèè ñåìÿçà÷àòêà íà ïëàöåíòå è äàííûå
Satina (1945) î íàëè÷èè òðåõ àâòîíîìíûõ çîí (ñëîåâ) â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà ó
öèòîõèìåðíûõ ðàñòåíèé Datura. Ïðåäëîæèâ ñâîþ êëàññèôèêàöèþ, Bouman ñ÷èòàë,
÷òî èñïîëüçîâàíèå îñíîâíûõ ïîëîæåíèé òåîðèè òóíèêè-êîðïóñà ïðèìåíèòåëüíî ê
ïðèìîðäèþ ñåìÿçà÷àòêà ÿâëÿåòñÿ íåæåëàòåëüíûì, òàê êàê òðóäíî ïðîñëåäèòü ñóäüáó
ñëîåâ òóíèêè è êîðïóñà ïðè ïåðåõîäå îò âåãåòàòèâíîãî àïåêñà ê çà÷àòêó öâåòêà è
âîçíèêíîâåíèþ çàòåì ïëàöåíòû è ñåìÿçà÷àòêà. Â ñâÿçè ñ ýòèì îòìåòèì, ÷òî ïîíÿòèÿ
«òóíèêà» è «êîðïóñ» äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñëîåâ ïëàöåíòû, à òåì áîëåå ôîðìèðóþùå-
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ãîñÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà íå âñåãäà îòðàæàþò çàêëþ÷åííûé â íèõ ñìûñë. Òàê,
â ðàáîòå ïî êóêóðóçå (Êîðîáîâà, 1968) ãîâîðèòñÿ î íàëè÷èè äâóñëîéíîé òóíèêè,
ïðè ýòîì åå ãèïîäåðìàëüíûé ñëîé çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé îáðàçóåò îðãà-
íû öâåòêà, â òîì ÷èñëå è ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â ñâî-
èõ èññëåäîâàíèÿõ Bouman (1975, 1978; Bor, Bouman, 1974; Venturelli, Bouman,
1986; Grootjen, Bouman, 1988), à ïîçäíåå Boesewinkel (1977, 1978, 1980, 1981,
1984, 1990) äîïóñêàþò ïàðàëëåëüíîå èñïîëüçîâàíèå òåðìèíîâ «òóíèêà» («ýïèäåð-
ìàëüíûé» è «ñóáýïèäåðìàëüíûé» ñëîè ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà) è «êîðïóñ» (åãî
íèæåëåæàùèå ñëîè).

Âî ìíîãèõ ðàáîòàõ ïî ãåíåçèñó ñåìÿçà÷àòêà îòìå÷àþòñÿ ëèøü îñîáåííîñòè
äåëåíèé êëåòîê â ðàçëè÷íûõ ñëîÿõ ïëàöåíòû, ïðåäøåñòâóþùèõ âîçíèêíîâåíèþ
ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Ïî íàøèì äàííûì, ïðè ôîðìèðîâàíèè ñåìÿçà÷àòêîâ, õà-
ðàêòåðèçóþùèõñÿ îòñóòñòâèåì õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà, ïåðèêëèíàëüíûå äå-
ëåíèÿ êëåòîê ïðîèñõîäÿò â òðåòüåì ñëîå ïëàöåíòû. Ëèøü â ýòîì ñëó÷àå ìîæíî
ãîâîðèòü, ÷òî ýïèäåðìàëüíûé è ñóáýïèäåðìàëüíûé ñëîè ÿâëÿþòñÿ åäèíûìè äëÿ
ïëàöåíòû è ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà (ðèñ. 13, 5–7; òàáë. I, 1, 2).

Ó çíà÷èòåëüíîãî ÷èñëà òàêñîíîâ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé íàèáîëåå àêòèâíàÿ ðîëü â
ôîðìîîáðàçîâàòåëüíûõ ïðîöåññàõ, âåðîÿòíî, ïðèíàäëåæèò ïåðèêëèíàëüíûì äåëå-
íèÿì ñóáýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ ïëàöåíòû (ðèñ. 14, 1–15; òàáë. I, 3), çà ñ÷åò êîòîðûõ
îáðàçóåòñÿ îñíîâíàÿ ÷àñòü ñåìÿçà÷àòêà (íóöåëëóñ, íàðóæíàÿ îáëàñòü õàëàçû è
ôóíèêóëóñà, èíîãäà èíòåãóìåíò). Çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé íèæåëåæàùèõ
ñëîåâ ïëàöåíòû, íåçàâèñèìî îò òîãî, êàêèì áóäåò ñåìÿçà÷àòîê, îáðàçóåòñÿ öåíòðàëü-
íàÿ îáëàñòü ãèïîñòàçû è ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, îáåñïå÷èâàþùèé êîíòàêò ñåìÿçà÷àòêà
ñ ïëàöåíòîé. Òàêèì îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê ñóáýïè-
äåðìàëüíîãî è íèæåëåæàùåãî ñëîåâ ïëàöåíòû ïðîèñõîäèò «ñäâèã» ñëîåâ ïðèìîð-
äèÿ ñåìÿçà÷àòêà ïî îòíîøåíèþ ê èñõîäíûì ñëîÿì ïëàöåíòû. Íàðóæíûå ïðîèçâîä-
íûå, âîçíèêàþùèå ïðè ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèÿõ ñóáýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê ïëà-
öåíòû, îáðàçóþò àðõåñïîðèé, èíèöèàëè ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà è íàðóæíîé
îáëàñòè õàëàçû è ôóíèêóëóñà, à âíóòðåííèå ïðîèçâîäíûå âìåñòå ñ êëåòêàìè òðåòüå-
ãî è íèæåëåæàùèõ ñëîåâ ïëàöåíòû ôîðìèðóþò ïðîäîëüíûå êëåòî÷íûå ðÿäû. Âîç-
íèêàþò ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêîâ, îáðàçîâàííûå ó áîëüøèíñòâà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé
ýïèäåðìàëüíûì è ñóáýïèäåðìàëüíûì ñëîÿìè è îäíèì-íåñêîëüêèìè ïðîäîëüíûìè
ðÿäàìè êëåòîê (ðèñ. 13, 7, 8; 14, 3, 12–15).

Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî òåîðèÿ òóíèêè è êîðïóñà ïðèìåíÿåòñÿ â òîïîãðàôèè
ñëîåâ àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû ïðèìîðäèåâ ðàçëè÷íûõ îðãàíîâ. Ïî íàøåìó ìíåíèþ,
ïîëîæåíèÿ ýòîé òåîðèè ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû ëèøü ïðè õàðàêòåðèñòèêå ñëî-
åâ ñôîðìèðîâàííîãî ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà, à íå ïðè èçó÷åíèè ïîñëåäîâàòåëüíûõ
ñòàäèé åãî ðàçâèòèÿ. Çàêîíîìåðíîñòè äèôôåðåíöèàöèè ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà íå
ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû ñ òî÷êè çðåíèÿ òåîðèè òóíèêè-êîðïóñà. Êàê áûëî ïîêàçà-
íî ðàíåå äëÿ àïåêñà ïîáåãà, òåîðèÿ òóíèêè-êîðïóñà ñïîñîáñòâóåò ïîíèìàíèþ ðàñ-
ïîëîæåíèÿ è ðîñòà êëåòîê â ñàìîé àïèêàëüíîé ìåðèñòåìå. Âêëàä ìåðèñòåìû â
äèôôåðåíöèàöèþ òêàíåé è îðãàíîâ ñòàíîâèòñÿ ïîíÿòíûì ñ ïîçèöèè êîíöåïöèè
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öèòî-ãèñòîëîãè÷åñêîé çîíàëüíîñòè (Foster, 1938; Boke, 1941, 1951; Popham,
Chan, 1952; Êîíäðàòüåâà, 1955; Âàñèëåâñêàÿ, Êîíäðàòüåâà-Ìåëüâèëü, 1958; Gifford,
Corson, 1971; Vignotte et al., 1989; Rogers, Bonnett, 1989; Monteiro da Silva, Eldo,
1989). Åå âàðèàíòîì ÿâëÿåòñÿ êîíöåïöèÿ èíèöèàëüíîãî êîëüöà (Plantefol, 1948;
Buvat, 1955).

Â ñîîòâåòñòâèè ñ êîíöåïöèåé öèòî-ãèñòîëîãè÷åñêîé çîíàëüíîñòè â àïåêñå ïî-
áåãà îáû÷íî âûäåëÿþò ÷åòûðå çîíû: ñ ïîâåðõíîñòè — ìàíòèÿ (ñîñòîèò èç îñå-
âîé è ëàòåðàëüíîé òóíèêè, ïî Bairathi, Nathawat, 1978), ïîä íåé çîíà öåíòðàëü-
íûõ ìàòåðèíñêèõ êëåòîê (ñóáàïèêàëüíàÿ èíèöèàëüíàÿ ìåðèñòåìà, ïî Êîíäðàòü-
åâîé, 1955; èíèöèàëüíàÿ çîíà êîðïóñà, ïî Bairathi, Nathawat, 1978) ñ êðóïíûìè
êëåòêàìè; ñ áîêîâ ýòîé çîíû îáðàçóåòñÿ ïåðèôåðè÷åñêàÿ çîíà, à â öåíòðå àïåê-
ñà ôîðìèðóåòñÿ çîíà ñòåðæíåâîé, èëè êîëîí÷àòîé, ìåðèñòåìû. Íåêîòîðûå èñ-
ñëåäîâàòåëè âûäåëÿþò â àïåêñå åùå çîíó êàìáèåïîäîáíûõ êëåòîê (ïî Popham,
1951), èëè ïåðåõîäíóþ çîíó (ïî Esau, 1965) — óçêèé ñëîé êëåòîê òàáëèò÷àòîé
ôîðìû, äåëÿùèõñÿ, â îñíîâíîì, â ïîïåðå÷íîì íàïðàâëåíèè (ðèñ. 15, 1). Â àïåê-
ñå ïîáåãà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ìàíòèÿ îáðàçóåò ýïèäåðìó. Çîíà öåíòðàëüíûõ ìàòå-
ðèíñêèõ êëåòîê (àïèêàëüíàÿ îñåâàÿ çîíà) ÿâëÿåòñÿ èñòî÷íèêîì âñåõ äðóãèõ çîí
àïåêñà ïîáåãà è òàêèì îáðàçîì îïîñðåäîâàííî ó÷àñòâóåò â ãèñòî- è îðãàíîãåíå-
çå. Èç ïåðèôåðè÷åñêîé çîíû âîçíèêàþò ïðîêàìáèé, êîðîâàÿ ïàðåíõèìà è ëèñòî-
âûå ïðèìîðäèè, à èç çîíû ñòåðæíåâîé ìåðèñòåìû — ñåðäöåâèíà. Çîíû àïåêñà ïî-
áåãà ðàçëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ðàçìåðàìè êëåòîê è îñîáåííîñòÿìè èõ äåëåíèé, íî è
öèòî- è ãèñòîõèìè÷åñêèìè, àâòîðàäèîãðàôè÷åñêèìè è óëüòðàñòðóêòóðíûìè õàðàê-
òåðèñòèêàìè (Bernier, 1964; Bodson, 1975; Ðîñòîâöåâà, 1976; Äàíèëîâà, Êàøèíà,
1980; Àçåìà, 1991).

Ñîãëàñíî âûøåðàññìîòðåííîé ãèïîòåçå öèòî-ãèñòîëîãè÷åñêîé çîíàëüíîñòè, â
ñôîðìèðîâàííîì ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà ìû ñ÷èòàåì âîçìîæíûì âûäåëèòü ñëå-
äóþùèå çîíû: ïåðèôåðè÷åñêóþ (ýïèäåðìàëüíûé ñëîé), àïèêàëüíóþ (äèôôåðåí-
öèðóþùèåñÿ àðõåñïîðèàëüíûå êëåòêè â ñóáýïèäåðìàëüíîì ñëîå), ëàòåðàëüíóþ
(êëåòêè ñóáýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ íèæå óðîâíÿ àðõåñïîðèàëüíûõ êëåòîê) è áàçàëü-
íóþ (ïðîäîëüíûå ðÿäû êëåòîê ïîä ñóáýïèäåðìîé) (ðèñ. 15, 2–4). Â çàâèñèìîñòè
îò òèïà ñåìÿçà÷àòêà ýòè çîíû, êðîìå ïåðèôåðè÷åñêîé, îáíàðóæèâàþò ñòðóêòóðíûå
ðàçëè÷èÿ. Â ïðèìîðäèè òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ áàçàëüíàÿ çîíà ïðåäñòàâ-
ëåíà, êàê ïðàâèëî, îäíèì, îñåâûì ðÿäîì êëåòîê (ðèñ. 15, 4), òîãäà êàê â ïðèìîð-

Ðèñ. 13. Ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà ó Azorina vidalii (1–4 — ïî: Øàìðîâ,
Æèíêèíà, 1994) è Gentiana cruciata (5–8 — ïî: Øàìðîâ, 1999á).

1–3, 5, 6 — íà÷àëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà íà ïëàöåíòå: ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ôîð-
ìèðóåòñÿ çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê ïðåèìóùåñòâåííî ñóáýïèäåðìàëüíîãî (1–3)
ëèáî òðåòüåãî (5, 6) ñëîåâ ïëàöåíòû; 4, 7, 8 — ñòðîåíèå ïðèìîðäèÿ è íà÷àëî äèôôåðåíöèàöèè
ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà; à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, è è — èíè-
öèàëè èíòåãóìåíòà, ì — ìåãàñïîðîöèò, î ð ê — îñåâîé ðÿä êëåòîê, l

1, 
l
2
, l

3
 — ýïèäåðìàëüíûé,

ñóáýïèäåðìàëüíûé è òðåòèé ñëîè ìåðèñòåìû ïëàöåíòû, ñîîòâåòñòâåííî.
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Ðèñ. 14. Ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà ó Nymphaea gigantea (1–4 — ïî: Øàì-
ðîâ, 1999á), Paeonia lactiflora (5, 6 — ïî: Øàìðîâ, 1997ç), Vaccinium myrtillus (7–9 —
ïî: Anisimova, Shamrov, 2000) è Capsella bursa-pastoris (10–15 — ïî: Øàìðîâ, 2002à).

1, 2, 5, 7–10 — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê
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ïðåèìóùåñòâåííî ñóáýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ ïëàöåíòû (2, 8 — ïîòåíöèàëüíî ìíîãîêëåòî÷íûé
àðõåñïîðèé); 3, 12–15 — ñòðîåíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà; 4, 6, 9 — äèôôåðåíöèàöèÿ ñòðóê-
òóð ñåìÿçà÷àòêà; à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòà-
çà, è — èíòåãóìåíò, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, è ê — èíèöèàëüíûå êëåòêè, è ë î õ — èíèöèà-
ëè ëàòåðàëüíîé îáëàñòè õàëàçû, è ò — èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, í — íóöåëëóñ, í è — íà-
ðóæíûé èíòåãóìåíò, î ð ê — îñåâîé ðÿä êëåòîê, ï ê — ïàðèåòàëüíûå êëåòêè, ï ì à — ïîòåí-
öèàëüíî ìíîãîêëåòî÷íûé àðõåñïîðèé, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ñ ê — ñïîðîãåííàÿ êëåò-
êà.

Ðèñ. 14 (ïðîäîëæåíèå).

äèè êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ — íåñêîëüêèìè ïðîäîëüíûìè ðÿäàìè êëå-
òîê (ðèñ. 15, 2, 3). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ àïèêàëüíàÿ çîíà îáðàçîâàíà îäíîé èëè
íåñêîëüêèìè àðõåñïîðèàëüíûìè êëåòêàìè, à ëàòåðàëüíàÿ — îäíèì ñëîåì êëåòîê.
Îäíàêî ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Ceratophyllaceae) óæå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ôîðìè-
ðîâàíèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà àðõåñïîðèàëüíûå êëåòêè äåëÿòñÿ è àïèêàëüíàÿ çîíà
ïðåäñòàâëåíà ñïîðîãåííûìè è ïàðèåòàëüíûìè êëåòêàìè. Ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü ñòà-
íîâèòñÿ îäíî-äâóñëîéíîé è âñëåä çà ýòèì ëàòåðàëüíàÿ çîíà òîæå îêàçûâàåòñÿ äâó-
ñëîéíîé (ðèñ. 15, 2). Åñòü òàêñîíû (Orchidaceae), â ñôîðìèðîâàííîì ïðèìîðäèè
ñåìÿçà÷àòêà êîòîðûõ ëàòåðàëüíàÿ çîíà îòñóòñòâóåò (ðèñ. 15, 5).

Äèôôåðåíöèàöèÿ ïåðåõîäíîé çîíû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà (ðèñ. 15, 2–5), ïðî-
èñõîäèò â öåíòðîáåæíîì íàïðàâëåíèè. Êëåòêè ýòîé çîíû èìåþò äâîéñòâåííîå ïðî-
èñõîæäåíèå: îäíà ÷àñòü (öåíòðàëüíàÿ) îáðàçîâàíà ïðîèçâîäíûìè áàçàëüíîé çîíû, à
äðóãàÿ ÷àñòü — ïðîèçâîäíûìè ëàòåðàëüíîé çîíû. Ïåðåõîäíàÿ çîíà äèôôåðåíöèðó-
åòñÿ ëèáî íåïîñðåäñòâåííî ïîä àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé (ðèñ. 15, 4) (â äàëüíåéøåì
ôîðìèðóþòñÿ, êàê ïðàâèëî, òèïè÷íûå òåíóèíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè), ëèáî íåñêîëüêî
íèæå (ðèñ. 15, 2, 3) (êàê ïðàâèëî, òèïè÷íûå êðàññèíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè). Îíà
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Ðèñ. 14 (îêîí÷àíèå).
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ïðåäñòàâëåíà òàáëèò÷àòûìè êëåòêàìè, äåëÿùèìèñÿ ñíà÷àëà ïðåèìóùåñòâåííî â
ïîïåðå÷íîì íàïðàâëåíèè, è â ôîðìèðóþùåìñÿ ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà êàê áû
ðàçäåëÿåò åãî íà äâå ÷àñòè. Îáû÷íî íà óðîâíå ïåðåõîäíîé çîíû îäíîâðåìåííî ñ åå
äèôôåðåíöèàöèåé èëè ÷óòü ïîçæå âîçíèêàþò èíòåãóìåíòû, âûøå óðîâíÿ — íóöåë-
ëóñ, à íèæå óðîâíÿ — õàëàçà è ôóíèêóëóñ. Êàê ïîêàçàëè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñ-
êèå èññëåäîâàíèÿ (Groß-Hardt et al., 2002), ó Arabidopsis thaliana â âåðõíåé ÷àñòè
ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà ýêñïðåññèðóåòñÿ ãåí WUS. Ñèíòåçèðóåìûé ïðè ýòîì ñïåöè-
ôè÷åñêèé áåëîê âûñòóïàåò â ðîëè ñèãíàëà, äåòåðìèíèðóþùåãî ïîëîæåíèå áóäóùå-
ãî èíòåãóìåíòà (ñîãëàñíî íàøèì ïðåäñòàâëåíèÿì, òîïîãðàôè÷åñêè ýòî ñîîòâåòñòâó-
åò ïåðåõîäíîé çîíå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà).

Êàæäàÿ çîíà ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà äàåò íà÷àëî îïðåäåëåííîé îáëàñòè ñåìÿ-
çà÷àòêà, ñòåïåíü âûðàæåííîñòè êîòîðîé âàðüèðóåò ó ðàçíûõ òàêñîíîâ, ÷òî ïðèâî-
äèò â êîíå÷íîì èòîãå ê ðàçëè÷íûì òèïàì ñåìÿçà÷àòêîâ. Èç ïåðèôåðè÷åñêîé çîíû
îáðàçóåòñÿ ýïèäåðìèñ íóöåëëóñà, õàëàçû, ôóíèêóëóñà è ÷àñòî ôîðìèðóþòñÿ èí-
òåãóìåíòû â öåëîì. Íà áàçå àïèêàëüíîé çîíû ôîðìèðóåòñÿ ìåãàñïîðîöèò èëè ìå-
ãàñïîðîöèò è ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü. Ëàòåðàëüíàÿ çîíà ïðåîáðàçóåòñÿ â ëàòåðàëüíóþ
îáëàñòü íóöåëëóñà è íàðóæíóþ îáëàñòü õàëàçû è ôóíèêóëóñà, à áàçàëüíàÿ çîíà —
â áàçàëüíóþ (îñåâóþ) îáëàñòü íóöåëëóñà è ïðîêàìáèàëüíûå òÿæè êëåòîê õàëàçû
è ôóíèêóëóñà. Ïåðåõîäíàÿ çîíà îáðàçóåò ñîáñòâåííî ãèïîñòàçó ñåìÿçà÷àòêà (Øàì-
ðîâ, 1994à; Shamrov, 2002b).

Âîïðîñ îá ýâîëþöèîííûõ íàïðàâëåíèÿõ â ðàçâèòèè ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà÷àòêîâ
ñëàáî èçó÷åí. Ïî ìíåíèþ Bouman (1984), òðåõçîííûå ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêîâ
ÿâëÿþòñÿ ïåðâè÷íûìè, à äâóçîííûå — âòîðè÷íûìè. Ñîãëàñíî íàøèì ïðåäñòàâëå-
íèÿì, â ñòðîåíèè ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà ó áîëüøèíñòâà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé íå
íàáëþäàåòñÿ ïðèíöèïèàëüíûõ ðàçëè÷èé. Ñôîðìèðîâàííûé ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà
ìîæåò áûòü óïîäîáëåí òðåõçîííîìó, ïîñêîëüêó ñîñòîèò èç ýïèäåðìàëüíîãî è ñó-
áýïèäåðìàëüíîãî ñëîåâ è îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ ïðîäîëüíûõ ðÿäîâ â îñíîâàíèè
àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè. Ðàçëè÷èÿ çàêëþ÷àþòñÿ â ñïîñîáàõ èíèöèàöèè ñåìÿçà÷àòêà
íà ïëàöåíòå. Èñõîäíûì ñëåäóåò ïðèçíàòü ïðîìåæóòî÷íûé ñïîñîá îáðàçîâàíèÿ ïðè-
ìîðäèåâ ñåìÿçà÷àòêîâ çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê êàê ñóáýïèäåðìàëü-
íîãî (ïðåèìóùåñòâåííî), òàê è è íèæåëåæàùèõ ñëîåâ ïëàöåíòû. Â ïðîöåññå ýâî-
ëþöèè ó âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ òàêñîíîâ, îñîáåííî ñ áîëüøèì ÷èñëîì ñå-
ìÿçà÷àòêîâ â çàâÿçè, ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ ñòàëè ïðîèñõîäèòü ëèøü â òðåòüåì
è íèæåëåæàùèõ ñëîÿõ ïëàöåíòû (íàïðèìåð, Gentianaceae  — Øàìðîâ, 1990á;
Shamrov, 1991; Orobanchaceae — Íèêèòè÷åâà, Òåðåõèí, 1976) ëèáî, íàîáîðîò, òîëü-
êî â ñóáýïèäåðìå ïëàöåíòû, êîòîðàÿ ê íà÷àëó ôîðìèðîâàíèÿ ïðèìîðäèåâ ñåìÿçà-
÷àòêîâ ñòàíîâèòñÿ äâóñëîéíîé (Orchidaceae — Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992; Øàì-
ðîâ, 2001; Campanulaceae — Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994; Zhinkina, Shamrov, 1997;
âîçìîæíî, Gesneriaceae — Arekal, 1961 è Rafflesiaceae — Òåðåõèí, Àíèñèìîâà,
1981) (ðèñ. 13, 1–4).
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Ðèñ. 15. Ñòðîåíèå àïåêñà ïîáåãà è ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà ñ ïîçèöèé ãèïîòåçû öèòî-
ãèñòîëîãè÷åñêîé çîíàëüíîñòè (1 — ïî: Foster, 1938; 2–5 — Øàìðîâ, 1999á).

1 — Ginkgo biloba, 2 — Ceratophyllum demersum, 3 — Nymphaea gigantea, 4 — Gentiana cruciata,
5 — Gymnadenia conopsea; a ç — àïèêàëüíàÿ çîíà, á ç — áàçàëüíàÿ çîíà, ç ñ ì — çîíà ñòåðæ-
íåâîé ìåðèñòåìû, ç ö ì ê — çîíà öåíòðàëüíûõ ìàòåðèíñêèõ êëåòîê, ë ç — ëàòåðàëüíàÿ çîíà,
ìí — ìàíòèÿ, ï ç — ïåðèôåðè÷åñêàÿ çîíà, ïðõ ç — ïåðåõîäíàÿ çîíà.

ï ç
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á ç

1
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Íóöåëëóñ

Îñíîâíûì ñòðóêòóðíûì ýëåìåíòîì ñåìÿçà÷àòêà, âûïîëíÿþùèì ôóíêöèþ âîñ-
ïðîèçâåäåíèÿ, ÿâëÿåòñÿ íóöåëëóñ. Ñèíîíèìû: ìåãàñïîðàíãèé, ìàêðîñïîðàíãèé.
Â íóöåëëóñå ïðîèñõîäÿò òàêèå êëþ÷åâûå ïðîöåññû, êàê ìåãàñïîðîãåíåç, ìåãàãà-
ìåòîãåíåç (ôîðìèðîâàíèå çàðîäûøåâîãî ìåøêà, èëè ìåãàãàìåòîôèòà) è îïëîäîò-
âîðåíèå, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî îáðàçóþòñÿ çàðîäûø è ýíäîñïåðì.

Öåíòðàëüíàÿ ÷àñòü ñåìÿçà÷àòêà áûëà îïèñàíà âïåðâûå ïîä íàçâàíèåì «ÿäðî» (ôð.
amande, ëàò. nucleus — Brown, 1826). Òåðìèí «íóöåëëóñ» ïðåäëîæèë Mirbel (1829).
Îäíàêî îí íå äàë íèêàêèõ ïîÿñíåíèé î òîì, êàê ïðîèçîøëà òðàíñôîðìàöèÿ ëàòèí-
ñêîãî ïîíÿòèÿ nucleus âî ôðàíöóçñêîå nucelle. Íà îñíîâàíèè îïèñàíèé ãåíåçèñà ñå-
ìÿçà÷àòêà ìîæíî ïðåäëîæèòü ëèøü îäíó èç âåðñèé. Mirbel îáíàðóæèë, ÷òî íóöåë-
ëóñ (= òðåòüÿ îáîëî÷êà ñåìÿçà÷àòêà — tercine) ïîÿâëÿåòñÿ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ïîçæå
äâóõ äðóãèõ îáîëî÷åê (èíòåãóìåíòîâ — primine è secondine), êîòîðûå ïîñòåïåííî
îêðóæàþò åãî â âèäå âàëèêîâ. Â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè tercine, èëè «öåíòðàëü-
íîå ìàññèâíîå (ìÿñèñòîå) òåëî» (ôð. corps pulpeux central) îñòàåòñÿ íå ïðèêðûòûì
íàðóæíûìè îáîëî÷êàìè è õîðîøî îòëè÷àåòñÿ îò íèõ êàê ñòðóêòóðà, çàïîëíåííàÿ
êëåòî÷íîé òêàíüþ (ôð. est plein de tissue cellulare). «Öåíòðàëüíîå ìàññèâíîå òåëî»
ïîëó÷èëî íàçâàíèå «íóöåëëóñ» (åãî âîçìîæíàÿ ñåìàíòèêà: ôð. nu — îáíàæåííûé,
íåïîêðûòûé è ñellule — êëåòêà). Îáà òåðìèíà (nucleus è nucelle) èñïîëüçîâàëèñü
îäíîâðåìåííî â áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðå XIX âåêà. Íà÷èíàÿ ñ ðàáîòû Van Tieghem
(1898), îôèöèàëüíûé ñòàòóñ ïîëó÷èë òåðìèí nucelle (ëàò. nucellus), êîòîðûé áûë
âêëþ÷åí â ñîñòàâ íàçâàíèé êðàññè- è òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ.

Äèôôåðåíöèàöèÿ íóöåëëóñà íà÷èíàåòñÿ óæå â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà. Êàê
óêàçûâàëîñü âûøå, ñîãëàñíî ãèïîòåçå öèòî-ãèñòîëîãè÷åñêîé çîíàëüíîñòè, èç ïå-
ðèôåðè÷åñêîé çîíû îáðàçóåòñÿ ýïèäåðìèñ íóöåëëóñà (íà åãî áàçå â äàëüíåéøåì
âîçíèêàåò íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê) èëè âåñü íóöåëëóñ â òåíóèíóöåëëÿòíîì ñåìÿçà-
÷àòêå. Íà îñíîâå àïèêàëüíîé çîíû ôîðìèðóþòñÿ ìåãàñïîðîöèò è ïàðèåòàëüíàÿ
òêàíü. Ëàòåðàëüíàÿ çîíà äàåò íà÷àëî ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà, à áàçàëüíàÿ
çîíà — áàçàëüíîé (îñåâîé) îáëàñòè íóöåëëóñà. Ïåðåõîäíàÿ çîíà îáðàçóåò ñîáñòâåí-
íî ãèïîñòàçó.

Êëàññèôèêàöèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ðàçâèòèþ è ñòðîåíèþ íóöåëëóñà
Ñåìÿçà÷àòêè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëüíûì ðàçíîîáðàçèåì

ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ íóöåëëóñà. Âîïðîñû èõ òèïèçàöèè ÿâëÿþòñÿ ïðåäìåòîì øè-
ðîêîãî îáñóæäåíèÿ. Ïðè ñîçäàíèè ïåðâûõ êëàññèôèêàöèé ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ýòîé
ñòðóêòóðå ó÷èòûâàëñÿ ñíà÷àëà ëèøü îäèí êðèòåðèé: ëèáî ñòåïåíü ðàçâèòèÿ (ìàñ-
ñèâíûé íóöåëëóñ — êðàññèíóöåëëÿòíûé ñåìÿçà÷àòîê; ñëàáî ðàçâèòûé íóöåëëóñ,
èç îäíîãî ñëîÿ êëåòîê è ýïèäåðìû — òåíóèíóöåëëÿòíûé ñåìÿçà÷àòîê; Van Tieghem,
1898), ëèáî âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ (íóöåëëóñ ñóùåñòâóåò ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ
— ïåðïàðèåòíûé ñåìÿçà÷àòîê, íóöåëëóñ ðàíî ðàçðóøàåòñÿ — òðàíñïàðèåòíûé ñå-
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ìÿçà÷àòîê; Van Tieghem, 1901). Â äàëüíåéøåì ñòàëè èñïîëüçîâàòü êîìïëåêñ ïðè-
çíàêîâ: ñòåïåíü ðàçâèòèÿ íóöåëëóñà è õàðàêòåð ïðåîáðàçîâàíèÿ àðõåñïîðèàëüíîé
êëåòêè â ìåãàñïîðîöèò (íóöåëëóñ ÿâëÿåòñÿ ìíîãîñëîéíûì, àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà
ïðåîáðàçóåòñÿ â ìåãàñïîðîöèò ñ îòäåëåíèåì ïàðèåòàëüíîé êëåòêè — êðàññèíóöåë-
ëÿòíûé ñåìÿçà÷àòîê; íóöåëëóñ ïðåäñòàâëåí ýïèäåðìàëüíûì ñëîåì, àðõåñïîðèàëü-
íàÿ êëåòêà íåïîñðåäñòâåííî ïðåîáðàçóåòñÿ â ìåãàñïîðîöèò — òåíóèíóöåëëÿòíûé
ñåìÿçà÷àòîê; Asplund, 1920) ëèáî ñòåïåíü ðàçâèòèÿ íóöåëëóñà è âðåìÿ åãî ñóùå-
ñòâîâàíèÿ (ñåìÿçà÷àòêè ñ ìàññèâíûì è äîëãî ñóùåñòâóþùèì íóöåëëóñîì —
êðàññèíóöåëëÿòíûå, ñåìÿçà÷àòêè ñî ñëàáî ðàçâèòûì è ýôåìåðíûì íóöåëëóñîì —
òåíóèíóöåëëÿòíûå; Schnarf, 1929).

Ìíîãèå èññëåäîâàòåëè, õîòÿ è ïîäðàçóìåâàþò ïîä êðàññèíóöåëëÿòíûìè ñåìÿ-
çà÷àòêè ñ ìàññèâíûì íóöåëëóñîì, à ïîä òåíóèíóöåëëÿòíûìè — ñåìÿçà÷àòêè ñ îò-
íîñèòåëüíî òîíêèì íóöåëëóñîì, îñíîâíûì êðèòåðèåì ïðè èõ ðàçãðàíè÷åíèè ñ÷è-
òàþò íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå ïàðèåòàëüíîé òêàíè (êðàññè- è òåíóèíóöåëëÿòíûå ñå-
ìÿçà÷àòêè, ñîîòâåòñòâåííî) (P. Maheshwari, 1950; Davis, 1966; Young, Watson, 1970;
R. Dahlgren, 1980; Bouman, 1984; Kapil, Bhatnagar, 1991).

Îäíàêî óæå K. Dahlgren (1927) îáíàðóæèë, ÷òî ìàññèâíîñòü íóöåëëóñà íå âñå-
ãäà ñîâïàäàåò ñ íàëè÷èåì êðîþùèõ êëåòîê. Îí âûäåëèë ñèíäåðìàëüíûå ñåìÿçà-
÷àòêè, â êîòîðûõ êðîþùèå êëåòêè îòñóòñòâóþò, è àïîäåðìàëüíûå, ãäå êðîþùèå
êëåòêè èìåþòñÿ. Â äàëüíåéøåì ýòà èäåÿ áûëà ïîääåðæàíà ðÿäîì àâòîðîâ (Òåðçèé-
ñêè, 1970; Áàòûãèíà, 1974; Norstog, 1974; Khaleel, Siemsen, 1989; Êàìåëèíà, 1991;
Âåñåëîâà è äð., 1994), ïðåäëîæèâøèõ ðàçëè÷àòü ñåìÿçà÷àòêè ïðîìåæóòî÷íîãî òèïà
(ôàêóëüòàòèâíî êðàññèíóöåëëÿòíûå, ïî Khaleel, Siemsen, 1989) íàðÿäó ñ êðàññè- è
òåíóèíóöåëëÿòíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè. Davis (1966) ðàññìàòðèâàåò â êà÷åñòâå ñàìî-
ñòîÿòåëüíîãî òèïà ïñåâäîêðàññèíóöåëëÿòíûé ñåìÿçà÷àòîê, â êîòîðîì ïàðèåòàëüíàÿ
òêàíü îòñóòñòâóåò, íî ôîðìèðóåòñÿ ìíîãîñëîéíûé íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê. Òàêîé òèï
ñåìÿçà÷àòêà îïèñàí, íàïðèìåð, ó çëàêîâ (Bhanwra et al., 2001; Âîðîíîâà è äð.,
2002). Ðÿä àâòîðîâ (Bhatnagar, Johri, 1972) îáîçíà÷àþò cåìÿçà÷àòêè êàê òåíóèíó-
öåëëÿòíûå, åñëè â íèõ ìåãàñïîðîöèò îêðóæåí ëèøü ýïèäåðìàëüíûì ñëîåì, à êàê
êðàññèíóöåëëÿòíûå — ñåìÿçà÷àòêè, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ íàëè÷èåì íàä ìåãàñ-
ïîðîöèòîì êëåòîê ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, íåçàâèñèìî îò òîãî, ÿâëÿþòñÿ ëè
îíè ïðîèçâîäíûìè ïàðèåòàëüíîé êëåòêè èëè íåò. Â òàêîì ñëó÷àå, ïî èõ ìíåíèþ,
òåðìèí «ïñåâäîêðàññèíóöåëëÿòíûé» ñåìÿçà÷àòîê ÿâëÿåòñÿ íåïðàâîìî÷íûì. Ñðåäè
òåíóèíóöåëëÿòíûõ âûäåëåíà ãðóïïà íåïîëíîñòüþ òåíóèíóöåëëÿòíûõ, ó êîòîðûõ
êðîìå ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ ôîðìèðóåòñÿ ñóáýïèäåðìà èëè äîïîëíèòåëüíàÿ òêàíü
â îñíîâàíèè íóöåëëóñà (Endress, 2003; Matthews, Endress, 2005à). Òåðåõèí (1996)
ñ÷èòàåò íåîáõîäèìûì âûäåëèòü èç êàòåãîðèè êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêè ñ
ìíîãîñëîéíîé ýïèäåðìîé íóöåëëóñà è ìíîãîñëîéíîé ïàðèåòàëüíîé òêàíüþ è íà-
çâàòü èõ ýïèêðàññèíóöåëëÿòíûìè. Èì ïðåäëîæåí òåðìèí «ýïèàðõ», â êîòîðûé
âêëþ÷àþòñÿ íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê è ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, ïîñêîëüêó, ïî åãî ìíå-
íèþ, â ñôîðìèðîâàííîì íóöåëëóñå ïðîèñõîæäåíèå ýòèõ òêàíåé ðàçëè÷èòü ïðàêòè-
÷åñêè íåâîçìîæíî. Ïîíèìàÿ âàæíîñòü âûäåëåíèÿ ýòîãî òåðìèíà äëÿ èññëåäîâàíèé,
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êîãäà õàðàêòåðèñòèêà íóöåëëóñà äàåòñÿ ïåðåä îïëîäîòâîðåíèåì, ñ÷èòàåì, ÷òî íó-
öåëëÿðíûé êîëïà÷îê è ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü îáû÷íî õîðîøî ðàçëè÷àþòñÿ, ïîñêîëü-
êó èìåþò ñâîé ãåíåçèñ è õàðàêòåðíîå ñòðîåíèå êëåòîê (Øàìðîâ, 1998á). Ñóùå-
ñòâóåò òàêæå òî÷êà çðåíèÿ, ÷òî â ñëó÷àå ôîðìèðîâàíèÿ íàä àðõåñïîðèàëüíîé êëåò-
êîé îäíîãî ñëîÿ êëåòîê ñåìÿçà÷àòîê ñëåäóåò íàçûâàòü ñëàáî êðàññèíóöåëëÿòíûì
(Igersheim et al., 2001; Endress, 2003; Matthews, Endress, 2005à).

Îñîáî ñëåäóåò îñòàíîâèòüñÿ íà êëàññèôèêàöèè òèïîâ ìåãàñïîðàíãèÿ (íóöåë-
ëóñà), ïðåäëîæåííîé Êîðäþì (1978). Îíà ðåøèëà îòîéòè îò òðàäèöèîííîãî ðàç-
äåëåíèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ íà êðàññè- è òåíóèíóöåëëÿòíûå. Áûëî âûäåëåíî 8 òèïîâ,
îáúåäèíåííûõ â äâå ãðóïïû (À è Á), èñõîäÿ èç îñîáåííîñòåé ôîðìèðîâàíèÿ ïðè-
ìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Â îñíîâó ðàçäåëåíèÿ òèïîâ ïîëîæåíû ñëåäóþùèå êðèòåðèè:
1 — ÷èñëî äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ àðõåñïîðèàëüíûõ êëåòîê, 2 — ñïîñîáíîñòü àð-
õåñïîðèàëüíûõ êëåòîê ê ïåðèêëèíàëüíûì äåëåíèÿì, 3 — âîçìîæíîñòü ïåðèêëè-
íàëüíûõ äåëåíèé äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê âòîðîãî ñëîÿ òóíèêè ïðèìîðäèÿ ñåìÿ-
çà÷àòêà, 4 — óðîâåíü çàëîæåíèÿ èíòåãóìåíòîâ â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà.

Îñòàíîâèìñÿ íà íåêîòîðûõ îáùèõ âîïðîñàõ òîïîãðàôèè è ñïåöèôèêå ãåíåçè-
ñà íóöåëëóñà. Íèêèòè÷åâà (1994á) ñ÷èòàåò íåêîððåêòíûì èñïîëüçîâàíèå ïðèìåíè-
òåëüíî ê íóöåëëóñó òåðìèíîâ «êðàññèíóöåëëÿòíûé» è «òåíóèíóöåëëÿòíûé», êîòî-
ðûå ìîãóò îòíîñèòüñÿ òîëüêî ê ñåìÿçà÷àòêó, è ðàçëè÷àåò äâà òèïà íóöåëëóñà: òîë-
ñòîñòåííûé, ìàññèâíûé (ëàò. nucellus crassus) è òîíêîñòåííûé, ñëàáî ðàçâèòûé (ëàò.
nucellus tenuis). Ïðåäëàãàåòñÿ òàêæå ó÷èòûâàòü ñòåïåíü ðàçâèòèÿ çîí íóöåëëóñà,
ñòåïåíü òêàíåâîé äèôôåðåíöèàöèè è ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ íóöåëëó-
ñà. Îáîáùèâ èìåþùèåñÿ äàííûå, ýòîò àâòîð ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî íóöåëëóñ ìîæ-
íî óñëîâíî ðàçäåëèòü íà òðè çîíû: ìèêðîïèëÿðíóþ (íàä ìåãàñïîðîöèòîì), ëàòå-
ðàëüíóþ (îêðóæàþùóþ ñ áîêîâ ìåãàñïîðîöèò) è õàëàçàëüíóþ (íèæå óðîâíÿ ìå-
ãàñïîðîöèòà). Ìû ñ÷èòàåì öåëåñîîáðàçíûì ñîõðàíèòü òðàäèöèîííûå íàçâàíèÿ
«ìèêðîïèëÿðíàÿ» è «õàëàçàëüíàÿ» çîíû, ïîñêîëüêó îíè îðèåíòèðóþò èññëåäî-
âàòåëåé íà òîïîãðàôèþ çîí íóöåëëóñà îòíîñèòåëüíî äðóãèõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà
(ìèêðîïèëå, õàëàçà). Ïðîìåæóòî÷íóþ çîíó êîððåêòíåå îáîçíà÷àòü òåðìèíîì «ñðåä-
íÿÿ» çîíà, òàê êàê òåðìèí «ëàòåðàëüíàÿ» çîíà òðåáóåò óïîòðåáëåíèÿ â êà÷åñòâå àëü-
òåðíàòèâíîãî òåðìèíà «öåíòðàëüíàÿ» çîíà (ðèñ. 16, 1).

Áîëåå ñóùåñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêîé íóöåëëóñà ÿâëÿåòñÿ åãî ïðîèñõîæäåíèå,
êîòîðîå ïîçâîëÿåò òî÷íåå ñóäèòü î ñòåïåíè äèôôåðåíöèàöèè íóöåëëóñà è ñòðóêòóð-
íûõ ðàçëè÷èÿõ ìåæäó òèïàìè ñåìÿçà÷àòêà. Èñõîäÿ èç çîíàëüíîãî ñòðîåíèÿ ïðèìîð-
äèÿ ñåìÿçà÷àòêà, ïðåäëàãàåì âûäåëÿòü â íóöåëëóñå òðè îáëàñòè: àïèêàëüíóþ (íàä
ôîðìèðóþùèìñÿ ìåãàñïîðîöèòîì — ïî ïðîèñõîæäåíèþ ýòî ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü),
áàçàëüíóþ (íåïîñðåäñòâåííî ïîä ìåãàñïîðîöèòîì — ïî ïðîèñõîæäåíèþ ýòî âåð-
õíÿÿ ÷àñòü ïðîäîëüíûõ ðÿäîâ êëåòîê ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà) è ëàòåðàëüíóþ
(âîçíèêàåò èç ëàòåðàëüíîé çîíû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è îêðóæàåò ñ áîêîâ íå
òîëüêî ðàçâèâàþùèéñÿ ìåãàñïîðîöèò, íî è àïèêàëüíóþ è áàçàëüíóþ îáëàñòè, êî-
òîðûå â ýòîì ñëó÷àå ïðåäñòàâëÿþò îäíó öåíòðàëüíóþ îáëàñòü) (ðèñ. 16, 2). Ñëå-
äóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ýïèäåðìà, ÿâëÿþùàÿñÿ îáùèì ïåðèôåðè÷åñêèì ñëîåì âñåãî
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Ðèñ. 16. Òîïîãðàôèÿ íóöåëëóñà (ïî: Øàìðîâ, 1999á).

1 — çîíû íóöåëëóñà, 2 — îáëàñòè íóöåëëóñà; à î í — àïèêàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, á î í

— áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ì ç í — ìèêðîïè-
ëÿðíàÿ çîíà íóöåëëóñà, ñ ç í — ñðåäíÿÿ çîíà íóöåëëóñà, õ ç í — õàëàçàëüíàÿ çîíà íóöåëëóñà.

íóöåëëóñà, ïðè õàðàêòåðèñòèêå îáëàñòåé íóöåëëóñà íå ó÷èòûâàåòñÿ (Øàìðîâ, Àíè-
ñèìîâà, 1993à; Øàìðîâ, 1995, 1999á; Shamrov, 1997, 1998). Âðåìÿ ñóùåñòâîâà-
íèÿ íóöåëëóñà ðàçëè÷àåòñÿ. Îí ìîæåò áûòü ýôåìåðíûì è ðàçðóøàòüñÿ äî îïëî-
äîòâîðåíèÿ ëèáî äëèòåëüíî ôóíêöèîíèðîâàòü â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è
ñåìåíè.

Â îñíîâó ïðåäëîæåííîé íàìè êëàññèôèêàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ðàçâèòèþ è ñòðî-
åíèþ íóöåëëóñà ïîëîæåí îäèí èç ãëàâíûõ ïðèíöèïîâ òèïèçàöèè — ñïåöèôèêà

ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ (Øàìðîâ, 1995, 1999á, 2002á; Shamrov, 1997, 1998). Ïî
êîìïëåêñó ïðèçíàêîâ, îáúåäèíÿåìûõ â ïîíÿòèÿ «êðàññèíóöåëëÿòíîñòü» è «òåíóè-
íóöåëëÿòíîñòü», âûäåëåíû òðè òèïà ñåìÿçà÷àòêîâ: êðàññèíóöåëëÿòíûé, òåíóèíóöåë-
ëÿòíûé è ìåäèîíóöåëëÿòíûé. Ïîíÿòèå «êðàññèíóöåëëÿòíîñòü» âêëþ÷àåò íàëè÷èå
÷åòêîé òîïîãðàôè÷åñêîé âûðàæåííîñòè âñåõ îáëàñòåé íóöåëëóñà (àïèêàëüíîé, áà-
çàëüíîé è ëàòåðàëüíîé), ïðåäñòàâëåííûõ îäíèì è áîëåå ñëîÿìè, è äåãåíåðàöèþ
íóöåëëóñà (îñîáåííî åãî îñíîâíîé îáëàñòè — ëàòåðàëüíîé) ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ.
«Òåíóèíóöåëëÿòíîñòü» ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî îáëàñòè íóöåëëóñà òîïîãðàôè÷åñêè
íå âûðàæåíû — ïðèñóòñòâóåò òîëüêî ýïèäåðìàëüíûé ñëîé, êîòîðûé ðàçðóøàåòñÿ,
êàê ïðàâèëî, äî îïëîäîòâîðåíèÿ. Íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå èíòåãóìåíòàëüíîãî òà-
ïåòóìà â ñåìÿçà÷àòêàõ ñëóæèò äîïîëíèòåëüíîé õàðàêòåðèñòèêîé ñîîòâåòñòâåííî òå-
íóèíóöåëëÿòíîñòè è êðàññèíóöåëëÿòíîñòè.

Ôîðìèðîâàíèå ñòåíêè íóöåëëóñà (ìåãàñïîðàíãèÿ) è ñòåíêè ãíåçäà ïûëüíèêà
(ìèêðîñïîðàíãèÿ) èìååò ðÿä ñõîäíûõ ÷åðò. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðè ñîçäàíèè êëàññè-
ôèêàöèè ñåìÿçà÷àòêîâ ïî òèïó íóöåëëóñà íàìè áûëè èñïîëüçîâàíû íåêîòîðûå ïîä-
õîäû è òåðìèíû, ïðåäëîæåííûå äëÿ êëàññèôèêàöèè òèïîâ ñòåíêè ìèêðîñïîðàíãèÿ
(Òåðåõèí è äð., 1993).

Êàê ïîêàçàë àíàëèç ëèòåðàòóðíûõ è îðèãèíàëüíûõ äàííûõ, ãåíåçèñ ëàòåðàëü-
íîé îáëàñòè íóöåëëóñà â ñåìÿçà÷àòêàõ êðàññèíóöåëëÿòíîãî òèïà íåñêîëüêî ðàç-
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ëè÷àåòñÿ ó ðàçíûõ òàêñîíîâ. Ñïåöèôèêà ðàçâèòèÿ êàñàåòñÿ òàêèõ ïðèçíàêîâ, êàê
1) ÷èñëî èíèöèàëüíûõ ñëîåâ ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà, äèôôåðåíöèðóþùèõ-
ñÿ â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà; 2) âîçìîæíîñòü ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê â
èíèöèàëüíûõ ñëîÿõ. Èñõîäÿ èç ýòîãî, ìû ñî÷ëè âîçìîæíûì âûäåëèòü â êðàññè-
íóöåëëÿòíîì òèïå ñëåäóþùèå âàðèàöèè (ðèñ. 17):

1) êîìïëèêàòíàÿ (àíãë. complicated — óñëîæíåííûé) âàðèàöèÿ: ôîðìèðóþò-
ñÿ äâà èíèöèàëüíûõ ñëîÿ, çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê êîòîðûõ ëàòå-
ðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà ñ ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ äèôôåðåíöèðîâàíà íà
äâå ÷àñòè — íàðóæíóþ è âíóòðåííþþ; â ñôîðìèðîâàííîì ñåìÿçà÷àòêå ýòà îáëàñòü
íóöåëëóñà ìíîãîñëîéíàÿ (Ceratophyllaceae è, âîçìîæíî, Nelumbonaceae,
Trapaceae);

2) òèïîâàÿ âàðèàöèÿ: ôîðìèðóåòñÿ îäèí èíèöèàëüíûé ñëîé, êëåòêè êîòîðîãî
äåëÿòñÿ ïåðèêëèíàëüíî; ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà ìíîãîñëîéíàÿ (áîëüøîå
÷èñëî òàêñîíîâ äâóäîëüíûõ è îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé — Cabombaceae, Juncaceae,
Lauraceae, Magnoliaceae, Nymphaeaceae, Winteraceae è äð.);

3) ðåäóöèðîâàííàÿ (àíãë. reduced — ñîêðàùåííûé) âàðèàöèÿ: ôîðìèðóåòñÿ
îäèí èíèöèàëüíûé ñëîé, êëåòêè êîòîðîãî ïåðèêëèíàëüíî íå äåëÿòñÿ; ëàòåðàëüíàÿ
îáëàñòü îäíîñëîéíàÿ (íåêîòîðûå ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâ Alliaceae — Agapanthus

umbellatus, Brodiaea coronaria, B. elegans, Hesperocallis undulata è Hemerocallida-

ceae — Leucocrinum montanum).
Â ñåìÿçà÷àòêàõ òåíóèíóöåëëÿòíîãî òèïà âàðèàöèè âûäåëåíû íà îñíîâàíèè

ñïåöèôèêè ñòðîåíèÿ ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ íóöåëëóñà (ðèñ. 18):
1) òèïîâàÿ, èëè ñèìïåòàëüíàÿ, âàðèàöèÿ: ýïèäåðìàëüíûé ñëîé ïîëíîñòüþ îêðó-

æàåò ðàçâèâàþùèéñÿ ìåãàñïîðîöèò; ðàçðóøåíèå êëåòîê íóöåëëóñà äî îïëîäîòâîðåíèÿ
÷àñòî êîððåëèðóåò ñ äèôôåðåíöèàöèåé èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà (ïðåèìóùåñòâåí-
íî äâóäîëüíûå: Asteraceae, Gentianaceae, Gesneriaceae, Lamiaceae è äð.);

2) ðåäóöèðîâàííàÿ âàðèàöèÿ: íàä àïèêàëüíîé ÷àñòüþ ìåãàñïîðîöèòà ôîðìèðó-
åòñÿ íåñêîëüêî ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê; èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì íå äèôôåðåíöè-
ðóåòñÿ (Asclepiadaceae, Rubiaceae, Theligoniaceae, íåêîòîðûå Olacaceae, Opiliaceae,
Santalaceae).

Ìåäèîíóöåëëÿòíûé òèï (ëàò. medius — ñðåäíèé) õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðèçíàêà-
ìè îáîèõ âûøåíàçâàííûõ òèïîâ ñåìÿçà÷àòêà. Â çàâèñèìîñòè îò ñî÷åòàíèÿ ýëåìåí-
òîâ «êðàññèíóöåëëÿòíîñòè» è «òåíóèíóöåëëÿòíîñòè» â òèïå ìîæíî âûäåëèòü òðè
âàðèàöèè (ðèñ. 19):

1) àïîäåðìàëüíàÿ (ãðå÷. apo — îò, íå è derma — êîæà; òåðìèí ïðåäëîæèë
K. Dahlgren, 1927), èëè êðàññèíóöåëëÿòíàÿ, âàðèàöèÿ: ñåìÿçà÷àòêè ïðåîáðàçóþòñÿ
â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ èç êðàññèíóöåëëÿòíûõ âî âòîðè÷íî òåíóèíóöåëëÿòíûå; â íó-
öåëëóñå òîïîãðàôè÷åñêè âûÿâëÿþòñÿ âñå îáëàñòè, ïðåäñòàâëåííûå 2–3 ñëîÿìè, ïðè
ýòîì áóëüøàÿ ÷àñòü íóöåëëóñà ðàçðóøàåòñÿ äî îïëîäîòâîðåíèÿ, ÷òî êîððåëèðóåò
ñ ôîðìèðîâàíèåì èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà (Alangiaceae; Araliaceae — Aralia,
Eleutherococcus; Arecaceae — áîëüøèíñòâî âèäîâ; Celastraceae — Celastrus,
Elaeodendron; Davidiaceae; Rhizophoraceae — Carallia);
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Ðèñ. 17. Êðàññèíóöåëëÿòíûé òèï ñåìÿçà÷àòêà è åãî âàðèàöèè (ïî: Øàìðîâ, 1999á).

Компли³атная�вариация

Типовая�вариация

РедÀцированная�вариация
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Ðèñ. 18. Òåíóèíóöåëëÿòíûé òèï ñåìÿçà÷àòêà è åãî âàðèàöèè (ïî: Øàìðîâ, 1999á).

Типовая�вариация

РедÀцированная�вариация

2) ñèíäåðìàëüíàÿ (ãðå÷. syn — âìåñòå è derma — êîæà) âàðèàöèÿ: ñåìÿçà÷àò-
êè, â íóöåëëóñå êîòîðûõ òîïîãðàôè÷åñêè âûðàæåíû ëàòåðàëüíàÿ è áàçàëüíàÿ îá-
ëàñòè; ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü íå ôîðìèðóåòñÿ, âñëåäñòâèå ÷åãî ìåãàñïîðîöèò è çàðî-
äûøåâûé ìåøîê ðàñïîëàãàþòñÿ íåïîñðåäñòâåííî ïîä ýïèäåðìîé. Íà îñíîâàíèè
÷èñëà ñëîåâ â ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà ìîæíî âûäåëèòü äâå ñóáâàðèàöèè:
ìíîãîñëîéíóþ — ëàòåðàëüíàÿ è áàçàëüíàÿ îáëàñòè ñîñòîÿò èç äâóõ è áîëåå ñëî-
åâ; èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, êàê ïðàâèëî, íå äèôôåðåíöèðóåòñÿ (ïðåèìóùåñòâåí-
íî îäíîäîëüíûå — Liliaceae, Poaceae, Zosteraceae, íåêîòîðûå Alliaceae,
Hemerocallidaceae) — è îäíîñëîéíóþ — ëàòåðàëüíàÿ è áàçàëüíàÿ îáëàñòè ïðåä-
ñòàâëåíû îäíèì ñëîåì, ïðè ýòîì â ëàòåðàëüíîé îáëàñòè îí ÷àñòî àñèììåòðè÷íûé;
èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì äèôôåðåíöèðóåòñÿ (Arecaceae, Balsaminaceae, Campa-

nulaceae, Lecythidaceae, Velloziaceae);
3) ïåðìàíåíòíàÿ (ëàò. permanens — îñòàþùèéñÿ), èëè òåíóèíóöåëëÿòíàÿ, âà-

ðèàöèÿ: â íóöåëëóñå, êðîìå ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ, âûäåëÿåòñÿ îäíîñëîéíàÿ áàçàëü-
íàÿ ëèáî ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü; áóëüøàÿ ÷àñòü íóöåëëóñà ðàçðóøàåòñÿ äî îïëîäî-
òâîðåíèÿ; íàëè÷èå èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà íå îáÿçàòåëüíî. Â çàâèñèìîñòè îò
òîãî, êàêàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà ïðèñóòñòâóåò â ñåìÿçà÷àòêå, ìîæíî âûäåëèòü äâå
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Ðèñ. 19. Ìåäèîíóöåëëÿòíûé òèï ñåìÿçà÷àòêà è åãî âàðèàöèè (ïî: Øàìðîâ, 1999á).

Аподермальная�вариация

Синдермальная�вариация

Перманентная�вариация
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ñóáâàðèàöèè: áàçàëüíóþ (Burmaniaceae, ìíîãèå Orchidaceae, íåêîòîðûå Linaceae —
Radiola) è ëàòåðàëüíóþ (Dipsacaceae, Scrophulariaceae, íåêîòîðûå Orchidaceae —
Listera).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî öåëåñîîáðàçíîñòü âûäåëåíèÿ âàðèàöèé è ñóáâàðèàöèé â
ïðåäåëàõ òèïîâ â ïðåäëîæåííîé íàìè êëàññèôèêàöèè ñåìÿçà÷àòêà ïî ðàçâèòèþ è
ñòðîåíèþ íóöåëëóñà (îñîáåííî ýòî êàñàåòñÿ ìåäèîíóöåëëÿòíîãî òèïà) íàøëà ïîä-
òâåðæåíèå ïðè ðåøåíèè ñïîðíûõ âîïðîñîâ ñèñòåìàòèêè Alliaceae (ðîä Allium —
Ashurmetov, Yengalycheva, 1997; Ashurmetov et al., 2001), Circaeasteraceae,
Papaveraceae (ðîäû Papaver è Platystemon — Endress, Igersheim, 1999), Lamia-

ceae (âèäû ðîäà Stachys — Êàìåëèíà, Áîñìàíîâà, 1999).

Ñòðîåíèå è ñïåöèàëèçàöèÿ òêàíåé íóöåëëóñà

Íóöåëëóñ ñíàðóæè ïîêðûò êëåòêàìè ýïèäåðìû. Ýïèäåðìà íóöåëëóñà îáû÷-
íî îäíîñëîéíàÿ, ðåæå ìíîãîñëîéíàÿ â àïèêàëüíîé ÷àñòè (ðèñ. 20, 1–3). Â ðåçóëü-
òàòå ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ íóöåëëóñà îáðàçóåòñÿ
íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ñîñòîÿùèé èç ðàçíîãî ÷èñëà ñëîåâ: îò 2, íàïðèìåð ó
Pseudowintera colorata (Winteraceae — Bhandari, 1963, äî 10–12 ó Calycanthus

fertilis (Calycanthaceae — Êàìåëèíà, 1981). Êëåòêè íóöåëëÿðíîãî êîëïà÷êà ìîãóò
ñèëüíî ðàçðàñòàòüñÿ, îáðàçóÿ ñâîåîáðàçíóþ «êëþâîâèäíóþ ñòðóêòóðó», äîñòèãà-
þùóþ êàíàëà ñòîëáèêà (Boerhaavia repanda, Nyctaginaceae — Bhargava, 1932;
Melanthesa rhamnoides, Euphorbiaceae — Singh, 1968; Trapa natans, Trapaceae —
Áàòûãèíà, Êîëåñîâà, 1985). Â ñåì. Nymphaeaceae îáíàðóæåíû ðàçëè÷íûå ìîäèôè-
êàöèè àïèêàëüíîé ÷àñòè ýïèäåðìû íóöåëëóñà: îò ìíîãîñëîéíîé ñ ëèãíèôèöèðîâàí-
íûìè îáîëî÷êàìè (Nuphar lutea — Áàòûãèíà è äð., 1980; Âèíòåð, Øàìðîâ, 1991à)
è íåðàâíîìåðíî äâóñëîéíîé (Victoria amazonica — Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991) äî îä-
íîñëîéíîé (Nymphaea alba, N. gigantea — Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991), íî ñ õàðàêòåð-
íûìè óòîëùåíèÿìè îáîëî÷åê ïîëèñàõàðèäíîé ïðèðîäû (ðèñ. 21).

Ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Papaveraceae êëåòêè ýïèäåðìû íóöåëëóñà, ïðèëåãàþ-
ùèå ê èíòåãóìåíòàëüíîìó òàïåòóìó, ïðåîáðàçóþòñÿ â ñåêðåòîðíóþ òêàíü (Èëüèíà,
1981). Ñåêðåòîðíóþ ôóíêöèþ ìîãóò âûïîëíÿòü è íåêîòîðûå êëåòêè ýïèäåðìû â àïè-
êàëüíîé ÷àñòè íóöåëëóñà (Resedaceae — ×àáàí, ßêîâëåâ, 1974) (ðèñ. 20, 4) èëè âåñü
íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê (Malvaceae — Ïëèñêî, 1980; Liliaceae — Tilton, Lersten,
1981; Nelumbonaceae — ×î÷èà, 1989).

Â òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ êëåòêè ýïèäåðìû íóöåëëóñà (ôàêòè÷åñêè
âåñü íóöåëëóñ) ðàçðóøàþòñÿ óæå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåø-
êà. Â êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ èõ äåãåíåðàöèÿ ïðîèñõîäèò îáû÷íî íà ðàí-
íèõ ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà. Ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Ceratophyllaceae — Øàìðîâ,
1997è) âåñü ýïèäåðìàëüíûé ñëîé ñîõðàíÿåòñÿ è âûïîëíÿåò ôóíêöèþ çàùèòû ñå-
ìåíè, òàê êàê èíòåãóìåíò â çðåëîì ñåìåíè îáëèòåðèðóåòñÿ è ïðåäñòàâëåí êóòèêó-
ëÿðíîé ïëåíêîé. Îäíàêî ÷àùå âñåãî ñîõðàíÿåòñÿ àïèêàëüíàÿ ÷àñòü ýïèäåðìàëüíîãî
ñëîÿ — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ åãî êëåòî÷íûå îáîëî÷êè ìî-
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Ðèñ. 20. Ñòðóêòóðû ìèêðîïèëÿðíîé çîíû íóöåëëóñà ñåìÿçà÷àòêà.

1, 2 — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïàðèåòàëüíàÿ è ñïîðîãåííàÿ òêàíü â ñåìÿçà÷àòêå Paeonia

lactiflora (ïî: Øàìðîâ, 1997ç); 3 — íåðåãóëÿðíî ìíîãîñëîéíàÿ ýïèäåðìà íóöåëëóñà ó Calathea

louisae (ïî: Êàìåëèíà, 1990à, á); 4 — îòëîæåíèå ñëèçè â êëåòêàõ ýïèäåðìû íóöåëëóñà ó Reseda

lutea (ïî: ×àáàí, ßêîâëåâ, 1974); á î í — áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ã — ãèïîñòàçà, ë î í

— ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, í ê — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåò-
êè, ï ò — ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, ñ ò — ñïîðîãåííàÿ òêàíü, ý í — ýïèäåðìà íóöåëóñà.
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ãóò ïðèîáðåòàòü âòîðè÷íûå óòîëùåíèÿ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ôîðìèðóåòñÿ ýïèñòàçà.
Ýòîò òåðìèí ïðåäëîæèë Van Tieghem (1901) äëÿ êëåòîê íóöåëëóñà ñ óòîëùåííû-
ìè îáîëî÷êàìè, ôóíêöèÿ êîòîðûõ çàêëþ÷àåòñÿ â îñòàíîâêå ðîñòà çàðîäûøåâîãî
ìåøêà â ñòîðîíó ìèêðîïèëå. Ýïèñòàçà îáíàðóæåíà â ñåìåéñòâàõ Zingiberaceae

(Boehm, 1931), Lemnaceae (S. Maheshwari, 1954), Marantaceae (Êàìåëèíà, 1990à,
á), Nymphaeaceae (Âèíòåð, Øàìðîâ, 1991à, á; Øàìðîâ, 1998à), Juncaceae (Øàì-
ðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â), Ceratophyllaceae (Øàìðîâ, 1997è).

Â ñóáýïèäåðìàëüíîì ñëîå íóöåëëóñà (òî÷íåå, â àïèêàëüíîé çîíå ïðèìîðäèÿ
ñåìÿçà÷àòêà) íà ðàííèõ ñòàäèÿõ äèôôåðåíöèðóþòñÿ îñîáûå êëåòêè, ðàçâèòèå êîòî-
ðûõ ìîæåò ïðîèñõîäèòü äâóìÿ ïóòÿìè. Â îäíîì ñëó÷àå çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ
äåëåíèé èç ýòèõ êëåòîê âîçíèêàþò ñïîðîãåííûå è ïàðèåòàëüíûå (êðîþùèå) êëåò-
êè, â äðóãîì — îíè íåïîñðåäñòâåííî òðàíñôîðìèðóþòñÿ â ñïîðîãåííûå (ìåãà-

Ðèñ. 21. Ïðåîáðàçîâàíèÿ ýïèäåðìû íóöåëëóñà ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Nymphaeaceae.

1 — Nymphaea alba, 2 — N. gigantea, 3, 4 — Victoria cruciana (ïî: Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991), 5 —

Nuphar lutea (ïî: Øàìðîâ, 1998à); í ê — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïà-
ðèåòàëüíàÿ òêàíü, ý í — ýïèäåðìà íóöåëóñà.
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ñïîðîöèòû), äàþùèå íà÷àëî ìåãàñïîðàì. Òàêèå ðåïðîäóêòèâíûå êëåòêè â ñåìÿçà-
÷àòêå âïåðâûå îïèñàë Warming (1873, 1878) êàê «èíèöèàëüíûå (ìàòåðèíñêèå) êëåò-
êè çàðîäûøåâîãî ìåøêà», à Goebel (1880) ïðåäëîæèë èõ íàçâàòü «àðõåñïîðèåì»
(ãðå÷. arche — íà÷àëî è spore — ñåìÿ, ñïîðà).

×òîáû îòðàçèòü ñïåöèôèêó ãåíåçèñà êëåòîê àðõåñïîðèÿ, îáëàäàþùèõ äâîéíîé
ñóäüáîé, K. Dahlgren (1928) ðàçëè÷àë ïåðâè÷íûå (ðàñïîëàãàþùèåñÿ â ñóáýïèäåð-
ìàëüíîì ñëîå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ïðåîáðàçóþùèåñÿ ñðàçó â ìàòåðèíñêèå
êëåòêè çàðîäûøåâîãî ìåøêà) è âòîðè÷íûå (îáðàçóþùèåñÿ ïîñëå îòäåëåíèÿ êðî-
þùèõ êëåòîê êëåòêàìè ñóáýïèäåðìû) àðõåñïîðèàëüíûå êëåòêè. Íåêîòîðûå èñ-
ñëåäîâàòåëè (Ñëàäêîâ, Ãðåâöîâà, 1988, 1989) ñ÷èòàþò, ÷òî ñóáýïèäåðìàëüíûå êëåò-
êè â àïèêàëüíîé ÷àñòè íóöåëëóñà è äèñòàëüíîé ÷àñòè ñòåíêè ãíåçäà ïûëüíèêà ñëå-
äóåò îáîçíà÷àòü êàê «èíèöèàëüíûå êëåòêè ñòåíêè ñïîðàíãèÿ è àðõåñïîðèÿ», à òåð-
ìèí «àðõåñïîðèé» óïîòðåáëÿòü ëèøü äëÿ îáîçíà÷åíèÿ êëåòîê, èç êîòîðûõ âîçíè-
êàþò ñïîðû.

Íåîäíîçíà÷íî òðàêòóåòñÿ âîïðîñ î òîì, êàêèå êëåòêè ñóáýïèäåðìû è êîãäà
ìîæíî íàçûâàòü àðõåñïîðèàëüíûìè. Schnarf (1929) ïîëàãàë, ÷òî ñóáýïèäåðìàëü-
íûå êëåòêè ìîæíî ñ÷èòàòü àðõåñïîðèàëüíûìè, êîãäà îíè âûäåëÿþòñÿ ñðåäè îêðó-
æàþùèõ êëåòîê è ñòàíîâÿòñÿ èñõîäíûìè êëåòêàìè äëÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî
ìåøêà. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî àðõåñïîðèàëüíûå êëåòêè îòëè÷à-
þòñÿ êðóïíûìè ðàçìåðàìè êëåòîê è ÿäåð, ïëîòíîé öèòîïëàçìîé, ñïåöèôè÷åñêèìè
ãèñòîõèìè÷åñêèìè è óëüòðàñòðóêòóðíûìè õàðàêòåðèñòèêàìè (Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè,
1959; Israel, Sagawa, 1964; Panchaksharappa, Syamasundar, 1975; Bhandari et al.,
1980; Øàìðîâ, 1990á; Shamrov, 1991).

Êëàññèôèêàöèþ òèïîâ àðõåñïîðèÿ âïåðâûå ïðåäëîæèë Schnarf (1929). Â åå
îñíîâó ïîëîæåíû äâà ïðèçíàêà: ÷èñëî àðõåñïîðèàëüíûõ êëåòîê è èõ ñïîñîáíîñòü
ïåðèêëèíàëüíî äåëèòüñÿ ñ îáðàçîâàíèåì ïàðèåòàëüíûõ è ñïîðîãåííûõ êëåòîê. Âû-
äåëåíî 6 òèïîâ àðõåñïîðèÿ. Ïðè ôîðìèðîâàíèè áîëüøîãî ÷èñëà àðõåñïîðèàëüíûõ
êëåòîê (I, II è VI òèïû) ðàçëè÷èÿ ìåæäó òèïàìè çàêëþ÷àþòñÿ â íàëè÷èè äèôôå-
ðåíöèðóþùèõ äåëåíèé íà ñïîðîãåííûå è ïàðèåòàëüíûå êëåòêè (I, II) èëè îòñóò-
ñòâèè òàêîâûõ (VI). Åäèíñòâåííàÿ àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà (III, IV, V òèïû) ìîæåò
îòäåëÿòü ïàðèåòàëüíóþ êëåòêó (III, IV) èëè íåïîñðåäñòâåííî òðàíñôîðìèðîâàòüñÿ
â ìåãàñïîðîöèò (V). Âî âñåõ ïîçäíèõ êëàññèôèêàöèÿõ (Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1964,
1976; Êîðäþì, 1978; Êàìåëèíà, 1991) äëÿ âûäåëåíèÿ òèïîâ èñïîëüçîâàíû ïðèçíà-
êè, ñôîðìóëèðîâàííûå Schnarf. Ñóùåñòâóåò îðèãèíàëüíàÿ êëàññèôèêàöèÿ, êîòîðàÿ
îñíîâûâàåòñÿ íå íà ñòàäèè àðõåñïîðèÿ, à íà ñòàäèè ñïîðîãåííûõ êëåòîê ïåðåä èõ
ïðåîáðàçîâàíèåì â ìåãàñïîðîöèòû (Ñëàäêîâ, Ãðåâöîâà, 1989).

Òàêèì îáðàçîì, íà ñåãîäíÿøíèé äåíü íåîñïîðèìûì ÿâëÿåòñÿ òîò ôàêò, ÷òî ïî
÷èñëó êëåòîê, ñîñòàâëÿþùèõ àðõåñïîðèé, âûäåëÿþòñÿ äâà òèïà: ìíîãîêëåòî÷íûé
(Casuarinales, Myricales, Paeoniales è äð.) (ðèñ. 14, 3–6) è îäíîêëåòî÷íûé (Campa-

nulales, Ericales, Gentianales, Orchidales, Scrophulariales è äð.) (ðèñ. 13, 5–7). Êàê
â ñëó÷àå ìíîãîêëåòî÷íîãî, òàê è â ñëó÷àå îäíîêëåòî÷íîãî àðõåñïîðèÿ åãî îñíîâ-
íûì ñâîéñòâîì ÿâëÿåòñÿ ñïîñîáíîñòü ê äèôôåðåíöèðóþùèì äåëåíèÿì íà ïàðèå-
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òàëüíûå è ñïîðîãåííûå êëåòêè. Èñõîäÿ èç ýòîãî, ñ÷èòàåì öåëåñîîáðàçíûì èìåþ-
ùååñÿ â ïðåäåëàõ êàæäîãî òèïà ðàçíîîáðàçèå æåíñêîãî àðõåñïîðèÿ ñâåñòè ê äâóì
âàðèàöèÿì: âàðèàöèÿ I — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà äåëèòñÿ íà ñïîðîãåííóþ è ïà-
ðèåòàëüíóþ êëåòêè, âàðèàöèÿ II — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà íåïîñðåäñòâåííî ïðå-
îáðàçóåòñÿ â ìåãàñïîðîöèò (Íèêèòè÷åâà, Øàìðîâ, 1994à; Nikiticheva, Shamrov,
2002a). Ñïîñîáíîñòü ñïîðîãåííûõ è ïàðèåòàëüíûõ êëåòîê ê äàëüíåéøèì äåëåíè-
ÿì, ïðèâîäÿùèì ê óâåëè÷åíèþ èõ ÷èñëà, íå âõîäèò â õàðàêòåðèñòèêó àðõåñïîðèÿ.
Ñóùåñòâóåò, âåðîÿòíî, åùå îäèí òèï àðõåñïîðèÿ — ïðîìåæóòî÷íûé, èëè ïîòåí-
öèàëüíî ìíîãîêëåòî÷íûé (òàêîå ñîñòîÿíèå àðõåñïîðèÿ îòìå÷àë åùå Schnarf). Â
ýòîì ñëó÷àå ïî òèïó àðõåñïîðèÿ íà÷èíàþò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ íåñêîëüêî ñóáýïè-
äåðìàëüíûõ èíèöèàëüíûõ êëåòîê, íî â äàëüíåéøåì ôîðìèðóåòñÿ òîëüêî îäèí ìå-
ãàñïîðîöèò (ðèñ. 14, 1, 2, 8, 9) è, òàêèì îáðàçîì, àðõåñïîðèé ñòàíîâèòñÿ ôàêòè-
÷åñêè îäíîêëåòî÷íûì (ëîæíîîäíîêëåòî÷íûé òèï àðõåñïîðèÿ, ïî Ñëàäêîâó, Ãðåâ-
öîâîé, 1989) (Nymphaeaceae, Poaceae, Santalaceae è äð.)

Çà ñ÷åò äåëåíèé ïàðèåòàëüíîé êëåòêè, íàðóæíîé ïðîèçâîäíîé ïåðèêëèíàëüíî
äåëÿùåéñÿ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè, îáðàçóåòñÿ îñîáàÿ ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü. Îíà
ôîðìèðóåò àïèêàëüíóþ îáëàñòü íóöåëëóñà êðàññèíóöåëëÿòíîãî ñåìÿçà÷àòêà. Åå
ñòðîåíèå âàðüèðóåò êàê ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ñåìåéñòâ, òàê è â ïðåäåëàõ îäíîãî
ñåìåéñòâà. Òàê, â ñåì. Alliaceae ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü îäíîñëîéíàÿ ó Agapanthus

umbellatus (Stenar, 1933), Brodiaea coronaria, B. elegans (Berg, 1978) è 3–4-ñëîéíàÿ
ó Muilla maritima (Berg, Maze, 1966); â ñåì. Juncaceae îíà îäíîñëîéíàÿ ó Juncus

filiformis (Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993á) è 3–4-ñëîéíàÿ ó Luzula pedemontana (Øàì-
ðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à, â). Áîëåå ðàçâèòàÿ ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü îáíàðóæåíà ó
Ceratophyllum demersum (8–10 ñëîåâ) è î÷åíü ìàññèâíàÿ — ó Paeonia lactiflora

(20–25 ñëîåâ) (Øàìðîâ, 1997ç, è) (ðèñ. 20, 1, 2; ñì. òàêæå ðèñ. 25, 7).
Ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, êàê ïðàâèëî, ðàçðóøàåòñÿ â ïåðèîä ðàííåãî ýìáðèîãåíå-

çà. Îäíàêî ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Cabombaceae — Áàòûãèíà è äð., 1982; áîëüøèí-
ñòâî Nymphaeaceae — Âèíòåð, Øàìðîâ, 1991à, á; Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991) îíà äå-
ãåíåðèðóåò âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà, ÷òî êîððåëèðóåò ñ ôîðìèðî-
âàíèåì óíèïîëÿðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà Oenothera-òèïà (ðèñ. 21, 1–4). Ñëåäóåò
îòìåòèòü, ÷òî ó Nuphar lutea (Nymphaeaceae) ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü ðàçðóøàåòñÿ äî
îïëîäîòâîðåíèÿ íå ïîëíîñòüþ (Øàìðîâ, 1998à) (ðèñ. 21, 5). Ó Paeonia lactiflora

(Øàìðîâ, 1997ç) êëåòêè ïàðèåòàëüíîé òêàíè â ïåðèîä ôîðìèðîâàíèÿ çàðîäûøå-
âûõ ìåøêîâ ñòàíîâÿòñÿ óäëèíåííûìè, ãóñòîïëàçìåííûìè è íàïîìèíàþò ïî ñòðî-
åíèþ ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè. Ïî íèì ïðîèñõîäèò ðîñò çàðîäûøåâîãî ìåøêà â
íàïðàâëåíèè ìèêðîïèëå (ðèñ. 20, 2). Ó íåêîòîðûõ âèäîâ èç ñåìåéñòâ
Caryophyllaceae (Buell, 1952; Êàìåëèíà, ßêîâëåâà, 1982), Malvaceae (Gossypium

hirsutum — Jensen, 1965; Alcea rosea — Ïëèñêî, 1980, 1982), Chenopodiaceae

(Spinacia oleracea — Wilms, 1980) â îñåâîé ÷àñòè ïàðèåòàëüíîé òêàíè êëåòêè ðàñ-
ïîëàãàþòñÿ â âèäå êîëîíêè. Ó A. rosea òàêèå æå êëåòêè äèôôåðåíöèðóþòñÿ â íó-
öåëëÿðíîì êîëïà÷êå. Â êîíå÷íîì èòîãå ôîðìèðóåòñÿ îñîáàÿ «ïðîâîäíèêîâàÿ òêàíü»
äëÿ ïðîõîæäåíèÿ ïûëüöåâîé òðóáêè â çàðîäûøåâûé ìåøîê. Ó Beta vulgaris
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(Chenopodiaceae — Bruun, Olesen, 1989) êëåòêè ïàðèåòàëüíîé òêàíè òàêæå âîâëå-
÷åíû â ïðîöåññ ïðîäâèæåíèÿ ïûëüöåâîé òðóáêè ê çàðîäûøåâîìó ìåøêó. Ïåðåä
îïëîäîòâîðåíèåì åå êëåòî÷íûå îáîëî÷êè ñòàíîâÿòñÿ èíòåíñèâíî ØÈÊ-ïîëîæèòåëü-
íûìè, à â öèòîïëàçìå ñåêðåòèðóþòñÿ ïîëèñàõàðèäû, êîòîðûå ÷àñòî âûõîäÿò â ìèê-
ðîïèëÿðíûé êàíàë.

Â ñëó÷àå äëèòåëüíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ ïàðèåòàëüíîé òêàíè, îíà, âîçìîæíî, ó÷à-
ñòâóåò â àïèêàëüíîì òðàíñïîðòå âåùåñòâ èç îêðóæàþùèõ ñòðóêòóð â ðàçâèâàþ-
ùèéñÿ çàðîäûø. Â åå êëåòêàõ îáíàðóæèâàþòñÿ ðàçëè÷íûå ìåòàáîëèòû â âèäå áåë-
êîâ è äåêñòðèíîâ. Ó Luzula pedemontana (Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â) íà ñòàäèè
òðåõêëåòî÷íîãî ïðîýìáðèî â òàíãåíòàëüíûõ ñòåíêàõ êëåòîê ïåðèôåðè÷åñêèõ ðÿäîâ
ïàðèåòàëüíîé òêàíè (êîíòàêòèðóþùèõ íåïîñðåäñòâåííî ñ êëåòêàìè ëàòåðàëüíîé
îáëàñòè íóöåëëóñà) îòêëàäûâàþòñÿ ïîëèñàõàðèäû, âîçìîæíî, êàëëîçà. Òåì ñàìûì
ñîçäàåòñÿ êàíàëèçèðîâàííîå ïîñòóïëåíèå âåùåñòâ â çàðîäûø èç îêðóæàþùèõ òêà-
íåé ÷åðåç êëåòêè öåíòðàëüíîé ÷àñòè ïàðèåòàëüíîé òêàíè.

Îñíîâíóþ ÷àñòü íóöåëëóñà êðàññèíóöåëëÿòíîãî ñåìÿçà÷àòêà ñîñòàâëÿåò ïàðåí-
õèìà íóöåëëóñà, êîòîðàÿ ðàñïîëàãàåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ëàòåðàëüíîé îáëàñ-
òè. ×èñëî ñëîåâ ïàðåíõèìû íóöåëëóñà âàðüèðóåò îò îäíîãî (íåêîòîðûå âèäû
Alliaceae — Stenar, 1933; Cave, 1948; Berg, 1978), 2 (Limnocharitaceae — Johri,
1938; Liliaceae — Ïåòðîâà, 1977; Øàìðîâ, 1999à), 3–4 (Poaceae — Áàòûãèíà,
1974), 6–7 (Costaceae — Grootjen, Bouman, 1981) äî 13–15 (Ceratophyllaceae —
Øàìðîâ, 1997è).

Â ñåìÿçà÷àòêàõ ñ îäíîñëîéíîé ëàòåðàëüíîé îáëàñòüþ íóöåëëóñà îáíàðóæåíû
ðàçëè÷èÿ â åå ñòðîåíèè. Ó ìíîãèõ òàêñîíîâ îíà ïðåäñòàâëåíà ñëîåì, èìåþùèì
íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå âèä êîëüöà. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðÿäà ñåìåéñòâ ñëîé ñòàíîâèòñÿ
àñèììåòðè÷íûì (÷èñëî êëåòîê, îáðàçóþùèõ ñëîé, íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå ìîæåò áûòü
ðàçëè÷íûì), ÷òî âûçûâàåò ñìåùåíèå îñåâîãî ðÿäà êëåòîê ïîä àðõåñïîðèàëüíîé
êëåòêîé èç öåíòðàëüíîãî ïîëîæåíèÿ â ëàòåðàëüíîå (Listera ovata, Orchidaceae —
Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992; Øàìðîâ, 2001; Azorina vidalii, Campanulaceae —
Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994; Cytinus ruber, Rafflesiaceae — ïî ïðåïàðàòàì, ëþáåçíî
ïðåäîñòàâëåííûì Ý.Ñ. Òåðåõèíûì è Ã.Ì. Àíèñèìîâîé) (ðèñ. 22). Ïîäîáíîå, âå-
ðîÿòíî, èìååò ìåñòî â ñåìåéñòâàõ Dipsacaceae (Êàìåëèíà, 1980), Scrophulariaceae

(Íèêèòè÷åâà, 1987á) è Araceae (Êîðîáîâà, Æèíêèíà, 1990).
Ïðè èññëåäîâàíèè Ceratophyllum demersum íàìè áûëà óñòàíîâëåíà ãåòåðîãåí-

íîñòü êëåòîê è íàëè÷èå ñòðóêòóðíîé äèôôåðåíöèàöèè íà âíóòðåííèå è íàðóæíûå
ñëîè â ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà. Ýòà äèôôåðåíöèàöèÿ íàáëþäàåòñÿ ñ ñàìîãî
ðàííåãî ðàçâèòèÿ è îáóñëîâëåíà òåì, ÷òî êàæäàÿ ÷àñòü ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåë-
ëóñà îáðàçóåòñÿ çà ñ÷åò ñàìîñòîÿòåëüíûõ èíèöèàëåé. Â ñôîðìèðîâàííîì ñåìÿçà-
÷àòêå 5–6-ñëîéíàÿ íàðóæíàÿ ÷àñòü îáðàçîâàíà èçîäèàìåòðè÷åñêèìè èëè ïðÿìîó-
ãîëüíûìè êëåòêàìè. Âíóòðåííÿÿ ÷àñòü ñîñòîèò èç êëåòîê, ñèëüíî âûòÿíóòûõ âäîëü
îñè íóöåëëóñà. Òàêàÿ æå îñîáåííîñòü, âåðîÿòíî, õàðàêòåðíà äëÿ Nelumbo nucifera

(Áàòûãèíà è äð., 1983). Ó ðÿäà òàêñîíîâ íåîäèíàêîâîå ñòðîåíèå ëàòåðàëüíîé îá-
ëàñòè íóöåëëóñà âûÿâëÿåòñÿ òîëüêî â ñôîðìèðîâàííîì ñåìÿçà÷àòêå (Gossypium
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Ðèñ. 22. Àñèììåòðè÷íîå ñòðîåíèå ñóáýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ íóöåëëóñà.

1–3 — Cytinus ruber (ïî: Øàìðîâ, 1995); 4, 5 — Listera ovata (ïî: Øàìðîâ, 2001); 6, 7 — Azorina

vidalii (ïî: Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994); 1, 2, 5, 7 — ïîïåðå÷íûå è 3, 4, 6 — ïðîäîëüíûå ñðåçû;
á î í — áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, â î õ — âíóòðåííÿÿ îá-
ëàñòü õàëàçû, è â è — èíèöèàëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, ã — ãè-
ïîñòàçà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í î õ — íàðóæ-
íÿÿ îáëàñòü õàëàçû, î ð ê — îñåâîé ðÿä êëåòîê, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè.

hirsutum, Malvaceae — Jensen, 1965; Alcea rosea, Malvaceae — Ïëèñêî, 1980;
Oenothera biennis, Onagraceae — Noher de Halac, 1979; Agave parryi, Agavaceae

— Tilton, Mogensen, 1979; Spinacia oleracea, Chenopodiaceae — Wilms, 1980).
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Êëåòêè ïàðåíõèìû íóöåëëóñà â íà÷àëüíûé ïåðèîä ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà èìå-
þò ïðàâèëüíóþ ôîðìó; âàêóîëè ìåëêèå, öèòîïëàçìà íàñûùåíà ñâîáîäíûìè ðèáî-
ñîìàìè, õîðîøî ðàçâèò ÝÐ è àïïàðàò Ãîëüäæè. Ñòåíêè êëåòîê ïðîíèçàíû ìíîãî-
÷èñëåííûìè ïëàçìîäåñìàìè (Noher de Halac, 1979; Tilton, Mogensen, 1979; Ïëèñ-
êî, 1980; Wilms, 1980; Belyaeva, 1983; Fougère-Rifot, 1988; Ïîëþøêèíà, 1993). Â
ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèò ñïåöèàëèçàöèÿ êëåòîê è â íèõ íàêàïëèâàþòñÿ ðàç-
ëè÷íûå âåùåñòâà.

Åùå äî îïëîäîòâîðåíèÿ êëåòêè ïàðåíõèìû íóöåëëóñà ìîãóò ïîäâåðãàòüñÿ äå-
ãåíåðàöèè. Ýòîò ïðîöåññ îõâàòûâàåò ñíà÷àëà âíóòðåííèå êëåòêè, ïðèìûêàþùèå ê
çàðîäûøåâîìó ìåøêó. Êàê ïîêàçàëè óëüòðàñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ, äåãåíåðà-
öèÿ êëåòîê íóöåëëóñà ïðîèñõîäèò ïî òèïó ëîêàëüíîãî àâòîëèçà, î ÷åì ñâèäåòåëü-
ñòâóåò íàëè÷èå â íèõ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà õîðîøî ðàçâèòûõ ëèçîñîì è àêêóìó-
ëÿöèÿ êèñëîé ôîñôàòàçû íà ïëàçìàëåììå (Schulz, Jensen, 1966, 1971; D’Alascio-
Deschamps, 1973; Norstog, 1974; Matile, 1975; Fougère-Rifot, 1988). Íà ïðèìåðå
Aquilegia vulgaris ïîêàçàíî, ÷òî ëèçèñ êëåòîê íóöåëëóñà ïðîèñõîäèò â äâà ýòàïà:
ñíà÷àëà äåãåíåðèðóåò öèòîïëàçìà ïîä äåéñòâèåì âíóòðèâàêóîëÿðíûõ ãèäðîëàç, à
çàòåì êëåòî÷íûå ñòåíêè — ïîä äåéñòâèåì ýêçîãèäðîëàç (Fougère-Rifot, 1988).
Íåêîòîðûå àâòîðû (×î÷èà, 1989) ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ëèçèñ íóöåëëóñà ìîæåò ïðî-
èñõîäèòü èíà÷å — ïóòåì êîàãóëÿöèîííîãî íåêðîçà. Ñîäåðæèìîå êëåòîê ñæèìàåò-
ñÿ, ðàçðóøàåòñÿ ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ îðãàíåëë, âîçðàñòàåò ïëîòíîñòü
ãèàëîïëàçìû è íóêëåîïëàçìû, âàêóîëü ðàñïàäàåòñÿ íà ìåëêèå ïóçûðüêè, â ïëàñ-
òèäàõ ïîÿâëÿþòñÿ ïëàñòîãëîáóëû. Êëåòêè óïëîùàþòñÿ è ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàþò
âèä ãîìîãåííîé ïëåíêè, íàñëàèâàþùåéñÿ íà îáîëî÷êó çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Ñó-
ùåñòâóåò òàêæå òî÷êà çðåíèÿ, ÷òî äåãåíåðàöèÿ íóöåëëóñà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðî-
öåññ çàïðîãðàììèðîâàííîé ãèáåëè êëåòîê: ñíà÷àëà íàáëþäàåòñÿ ôðàãìåíòàöèÿ ÄÍÊ
â ÿäðàõ, çàòåì ïðîèñõîäèò äåñòðóêöèÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êè, îðãàíåëë öèòîçîëÿ è
ïëàçìàëåììû, ïðè ýòîì äîëüøå âñåãî ñîõðàíÿþòñÿ èíòàêòíûìè è âîçìîæíî ôóí-
êöèîíàëüíûìè ýëåìåíòû àïïàðàòà Ãîëüäæè (Dominguez et al., 2001).

Íóöåëëóñ â êðàññèíóöåëëÿòíîì ñåìÿçà÷àòêå ìîæåò ðàçðóøàòüñÿ â ïðîöåññå
ðàçâèòèÿ (Annonaceae, Asparagaceae, Magnoliaceae, Myristicaceae, Trilliaceae,
Winteraceae) ëèáî ïîëíîñòüþ èëè ÷àñòè÷íî ñîõðàíÿòüñÿ, òðàíñôîðìèðóÿñü â ïå-
ðèñïåðì (ãðå÷. peri — âîêðóã, îêîëî, sperma — ñåìÿ) — çàïàñíóþ òêàíü ñåìå-
íè. Òåðìèí áûë ââåäåí Juel (1907), õîòÿ ñàìà òêàíü áûëà îïèñàíà ïåðâîíà÷àëüíî
Brown (1826) ïîä íàçâàíèåì «ïåðâè÷íûé áåëîê» (ëàò. albumen primarium). Íàëè-
÷èå ïåðèñïåðìà â ñåìåíè áîëüøèíñòâî àâòîðîâ ðàññìàòðèâàåò êàê ïðèìèòèâíûé
ïðèçíàê.

Ãåíåçèñ íóöåëëóñà, ïðåîáðàçóþùåãîñÿ ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ â ïåðèñïåðì,
èçó÷åí íåäîñòàòî÷íî. Îáû÷íî êîíñòàòèðóþò ëèøü ôàêò íàëè÷èÿ â ñåìåíè ïåðèñïåðìà,
âîçíèêàþùåãî èç êëåòîê òàê íàçûâàåìîãî «öåíòðàëüíîãî òåëà» àìôèòðîïíîãî è êàì-
ïèëîòðîïíîãî ñåìÿçà÷àòêîâ — îñòàòêà íóöåëëóñà ñî ñòîðîíû õàëàçû, íàä êîòîðûì
ðàñïîëàãàåòñÿ èçîãíóòûé â âèäå äóãè èëè ïîäêîâû çàðîäûø (Gibbs, 1907; Kajale,
1954; Bocquet, 1959; Òóðñóíîâ, 1986) (ðèñ. 23, 1). Èññëåäîâàíèå íóöåëëóñà â
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äèíàìèêå ïîêàçàëî, ÷òî ó Nuphar lutea (Nymphaeaceae) íå âî âñåõ ñîõðàíÿþùèõñÿ
êëåòêàõ îòêëàäûâàåòñÿ çàïàñíîé êðàõìàë, ÷òî ïðåäøåñòâóåò îáðàçîâàíèþ ïåðèñ-
ïåðìà. Íóöåëëóñ ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîãåííûì ïî îñîáåííîñòÿì ðàçâèòèÿ è ñòðîåíèÿ îò-
äåëüíûõ çîí. Â íóöåëëóñå äèôôåðåíöèðóþòñÿ íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïàðèåòàëüíàÿ
òêàíü, ïîñòàìåíò è ïîäèóì. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè ïîñòàìåíò è êëåòêè ìèêðî-
ïèëÿðíîé çîíû íóöåëëóñà âîêðóã ðàçâèâàþùåãîñÿ ýíäîñïåðìà, â òîì ÷èñëå è êëåòêè
ïàðèåòàëüíîé òêàíè, ðàçðóøàþòñÿ (Øàìðîâ, 1997â, 1998à). Ñâîáîäíûìè îò êðàõìàëà
îñòàþòñÿ ïîäèóì è èäóùèå îò íåãî äî çàðîäûøà 2–3 ñëîÿ óçêèõ ñóáýïèäåðìàëüíûõ
êëåòîê (ñâîåîáðàçíàÿ «ïåðèôåðè÷åñêàÿ ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà») (Shamrov, 2000a) (ðèñ.
23, 2–4). Ó Hablitzia tamnoides (Chenopodiaceae) â êðàññèíóöåëëÿòíîì ñåìÿçà÷àòêå
äèôôåðåíöèðóþòñÿ äâóõñëîéíûé íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê è 4–6-ñëîéíàÿ ïàðèåòàëü-
íàÿ òêàíü, êëåòêè êîòîðûõ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ïîñòåïåííî ðàçðóøàþòñÿ. Àñèììåò-
ðè÷íàÿ ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, áîëåå ìàññèâíàÿ ñ àáàêñèàëüíîé ñòîðîíû
ñåìÿçà÷àòêà, ñîõðàíÿåòñÿ â öåíòðå ñåìåíè. Îíà òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ïåðèñïåðì, â
êëåòêàõ êîòîðîãî íàêàïëèâàåòñÿ êðàõìàë (Êàìåëèíà, 2001).

Ïðè àíàëèçå äàííûõ î íàëè÷èè ïåðèñïåðìà â ñåìåíè âûÿâëÿþòñÿ îïðåäåëåí-
íûå êîððåëÿöèè ìåæäó ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ ïåðèñïåðìà, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ýíäî-
ñïåðìà è çàðîäûøà, ñ äðóãîé ñòîðîíû. Èñõîäÿ èç ýòîãî, âûäåëåíû 4 ãðóïïû ñå-
ìÿí ñ ïåðèñïåðìîì (Øàìðîâ, 1997â). Ïåðâàÿ ãðóïïà — ïåðèñïåðì ñîñòàâëÿåò
îñíîâíóþ ÷àñòü çðåëîãî ñåìåíè, ýíäîñïåðìà ñðàâíèòåëüíî ìàëî, çàðîäûø íåáîëü-
øèõ ðàçìåðîâ (Barclayaceae, Cabombaceae, Cannaceae, Costaceae, Marantaceae,
Nymphaeaceae, Zingiberaceae, íåêîòîðûå Saururaceae, Piperaceae). Âòîðàÿ ãðóï-
ïà — ïåðèñïåðì ñîñòàâëÿåò ïîëîâèíó îáúåìà çðåëîãî ñåìåíè è îêðóæàåò êðóï-
íûé èçîãíóòûé çàðîäûø òîëüêî ñî ñòîðîíû õàëàçû, ýíäîñïåðìà îòíîñèòåëüíî ìàëî
(Amaranthaceae, Caryophyllaceae, Chenopodiaceae (ïîäñåì. Chenopodioideae),
Basellaceae, Nyctaginaceae, Phytolaccaceae, Portulacaceae, Stegnospermataceae).
Òðåòüÿ ãðóïïà — ïåðèñïåðì â âèäå òîíêîãî ñëîÿ, çàðîäûø íåáîëüøèõ ðàçìåðîâ,
ýíäîñïåðì çàíèìàåò îñíîâíóþ ÷àñòü çðåëîãî ñåìåíè (Heliconiaceae, Musaceae).
×åòâåðòàÿ ãðóïïà — ïåðèñïåðì èìååòñÿ òîëüêî âîêðóã âåðõóøåê ñåìÿäîëåé,
çàðîäûø êðóïíûé, çàíèìàåò ïî÷òè âåñü îáúåì çðåëîãî ñåìåíè, è â íåì íàêàïëè-
âàþòñÿ çàïàñíûå âåùåñòâà, ýíäîñïåðì â âèäå òîíêîãî ñëîÿ âîêðóã çàðîäûøåâî-
ãî êîðíÿ (Ñhenopodiaceae — ïîäñåì. Salsoloideae).

Ñâîåîáðàçíîå ïðåîáðàçîâàíèå õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà åùå âî âðåìÿ ðàç-
âèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà îïèñàíî â ñåì. Podostemaceae. Óæå íà ñòàäèè äâóÿäåðíîãî çà-
ðîäûøåâîãî ìåøêà ïðîèñõîäèò äåçèíòåãðàöèÿ êëåòîê ýòîé çîíû è ïîñòåïåííî âîç-
íèêàåò ìíîãîÿäåðíûé ïðîòîïëàñò. Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî îí âûïîëíÿåò ïèòàòåëüíóþ
ôóíêöèþ, çàìåùàÿ ýíäîñïåðì. Ýòî îáðàçîâàíèå ïðåäëîæèëè íàçûâàòü «íóöåëëÿð-
íûì ïëàçìîäèåì» (Mukkada, 1962; Jäger-Zürn, 1967).

Ìû óæå îòìå÷àëè, ÷òî íóöåëëóñ, îñîáåííî â êðàññèíóöåëëÿòíîì ñåìÿçà÷àòêå,
èìååò äèôôåðåíöèðîâàííîå ñòðîåíèå. Â åãî ìèêðîïèëÿðíîé çîíå îáðàçóþòñÿ íó-
öåëëÿðíûé êîëïà÷îê, àðõåñïîðèé, ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü. Åùå áîëåå ñòðóêòóðèðîâàí-
íûìè ÿâëÿþòñÿ ñðåäíÿÿ è õàëàçàëüíàÿ çîíû íóöåëëóñà, â êîòîðûõ ôîðìèðóþòñÿ
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Ðèñ. 23. Ôîðìèðîâàíèå ïåðèñïåðìà.

1 — çðåëîå ñåìÿ Stellaria media (ïî: Gibbs, 1907); 2–4 — ïðåîáðàçîâàíèå íóöåëëóñà â ïåðè-
ñïåðì ó Nuphar lutea (ïî: Øàìðîâ, 1998à); ã — ãèïîñòàçà, çàð — çàðîäûø, ïä — ïîäèóì, ïåð —

ïåðèñïåðì, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ñ ê — ñåìåííàÿ êîæóðà, ó ê í — óç-
êèå êëåòêè íóöåëëóñà, ýíä — ýíäîñïåðì.
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ïîñòàìåíò è ïîäèóì. Ýòè ñòðóêòóðû, à òàêæå ãèïîñòàçà, ïî ìíåíèþ ðÿäà èññëå-
äîâàòåëåé, ïðèíöèïèàëüíî íå ðàçëè÷àþòñÿ, à ïðåäñòàâëÿþò ëèøü ìîäèôèêàöèè
îäíîé è òîé æå ñòðóêòóðû (Johansen, 1928; Dahlgren, 1940; Maheshwari, 1950;
Ñàâ÷åíêî, 1973; Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1976; Szujkó-Lacza, 1978; Tilton, Mogensen,
1979; Rudall, 1997).

Èçó÷åíèå ðàññìàòðèâàåìûõ ñòðóêòóð ñ ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèé ïîêàçàëî, ÷òî
îíè äåéñòâèòåëüíî ðàçâèâàþòñÿ êàê åäèíîå îáðàçîâàíèå. Èõ äèôôåðåíöèàöèÿ
ñâÿçàíà ñ àêòèâíîñòüþ êëåòîê, ïðåæäå âñåãî áàçàëüíîé, ëàòåðàëüíîé è ïåðåõîä-
íîé çîí ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Êàê óæå áûëî óêàçàíî âûøå, ïåðåõîäíàÿ çîíà
ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà îáðàçóåò ñîáñòâåííî ãèïîñòàçó. Èìåþùèåñÿ äàííûå ñâè-
äåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî áàçàëüíàÿ çîíà, ïðåäñòàâëåííàÿ ïðîäîëüíûìè ðÿäàìè
òàáëèò÷àòûõ èëè óäëèíåííûõ êëåòîê, ñâÿçàíà ñ ïðîâîäÿùåé ñèñòåìîé ïëàöåíòû
è çàâÿçè. Â çàâèñèìîñòè îò òèïà ôîðìèðóþùåãîñÿ ñåìÿçà÷àòêà è õàðàêòåðà òðàíñ-
ôîðìàöèè ýòîé çîíû ìîãóò âîçíèêàòü ïîñòàìåíò, ïîäèóì è ïðîâîäÿùèé ïó÷îê
(ðèñ. 24). Â êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ïîñòàìåíò è ïîäèóì (öåíòðàëüíàÿ
÷àñòü) âîçíèêàþò èç êëåòîê ïðîêñèìàëüíîãî (ïî îòíîøåíèþ ê àðõåñïîðèàëüíîé
êëåòêå) ðàéîíà, à ïðîâîäÿùèé ïó÷îê — èç êëåòîê äèñòàëüíîãî ðàéîíà ìåðèñòå-
ìû áàçàëüíîé çîíû, ïðè ýòîì ïîäèóì äèôôåðåíöèðóåòñÿ íåïîñðåäñòâåííî ïîä
ïîñòàìåíòîì (Ceratophyllum demersum, Ceratophyllaceae; Ribes aureum, Grossu-

lariaceae; Nuphar lutea, Nymphaeaceae — Øàìðîâ, 1997è, 1998à; Ungnadia

speciosa, Sapindaceae — Anisimova, Shamrov, 1997). Ëàòåðàëüíûå ÷àñòè ïîäèó-
ìà îáðàçóþòñÿ èç êëåòîê ìåðèñòåìû ëàòåðàëüíîé çîíû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà.
Â òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ (Gentianaceae — Øàìðîâ, 1990á) ôîðìèðóåòñÿ
òîëüêî ïðîâîäÿùèé ïó÷îê.

Ïóòè äèôôåðåíöèàöèè íóöåëëóñà â ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ îêàçàëèñü
áîëåå ðàçíîîáðàçíûìè (Øàìðîâ, 2002á), ÷åì ñ÷èòàëîñü ðàíåå (Áàòûãèíà, Øàìðîâ,
1994à). Åñëè ñåìÿçà÷àòêè äîâîëüíî ìàññèâíûå è áëèçêè ïî ñòðîåíèþ ê êðàññè-
íóöåëëÿòíûì ñåìÿçà÷àòêàì (êàê ïðàâèëî, ñèíäåðìàëüíàÿ âàðèàöèÿ), â íèõ ìîãóò
âîçíèêàòü ïîäèóì è ïîñòàìåíò (Zea mays, Poaceae — Âîðîíîâà è äð., 2002; âîç-
ìîæíî, Muilla maritima — Berg, Maze, 1966 è âèäû Allium, Alliaceae — Ashur-
metov, Yengalycheva, 1997; Ashurmetov et al., 2001; ðÿä ïðåäñòàâèòåëåé ñåì.
Ranunculaceae — Bouman, Calis, 1977; Áóòóçîâà, 1999). Åñëè îðãàíèçàöèÿ ìåäè-
îíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ñõîäíà ñ òàêîâîé òåíóèíóöåëëÿòíûõ, òî â íèõ äèôôå-
ðåíöèðóåòñÿ òîëüêî ïîñòàìåíò (Gymnadenia conopsea, Orchidaceae — Øàìðîâ, Íè-
êèòè÷åâà, 1992) ëèáî âñÿ õàëàçàëüíàÿ çîíà íóöåëëóñà òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ïîñòà-
ìåíòî-ïîäèóì (Azorina vidalii, Campanulaceae — Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994; Gagea

stipitata, Liliaceae; Capsella bursa-pastoris, Brassicaceae — Øàìðîâ, 1999à, 2002à).
Âðåìÿ èíèöèàöèè ñòðóêòóð, ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ è îñîáåííîñòè èõ
ñòðîåíèÿ âàðüèðóþò ó ðàçíûõ òàêñîíîâ. Ýòè ïàðàìåòðû òåñíî ñâÿçàíû ñ îñîáåí-
íîñòÿìè ãåíåçèñà äðóãèõ ñîïðÿæåííî ðàçâèâàþùèõñÿ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñå-
ìåíè, ÷òî â ñîâîêóïíîñòè îïðåäåëÿåò ñïåöèôèêó ìåãàñïîðîãåíåçà, ðàçâèòèÿ çàðî-
äûøåâîãî ìåøêà, çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà.
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Ðèñ. 24. Ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ ïðåîáðàçîâàíèå áàçàëüíîé è ëàòåðàëüíîé çîí ïðèìîð-
äèÿ ñåìÿçà÷àòêà â ñòðóêòóðû õàëàçàëüíîé ÷àñòè ñåìÿçà÷àòêà (ïî: Øàìðîâ, 2002á).

Êðàéíèé ëåâûé ñòîëáåö — êðàññèíóöåëëÿòíûé ñåìÿçà÷àòîê, êðàéíèé ïðàâûé ñòîëáåö — òåíó-
èíóöåëëÿòíûé ñåìÿçà÷àòîê, ÷åòûðå ñðåäíèõ ñòîëáöà — ìåäèîíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè; a ç —

àïèêàëüíàÿ çîíà, á ç — áàçàëüíàÿ çîíà, ã — ãèïîñòàçà, ë ç — ëàòåðàëüíàÿ çîíà, ë î í — ëàòå-
ðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ïä — ïîäèóì, ï ç — ïåðèôåðè÷åñêàÿ çîíà, ïïä — ïîñòàìåíòî-ïî-
äèóì, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïðõ ç — ïåðåõîäíàÿ çîíà, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïàðèåòàëü-
íàÿ òêàíü, ý í — ýïèäåðìà íóöåëóñà.
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Òàêèì îáðàçîì, ãèïîñòàçà, ïîñòàìåíò è ïîäèóì ðàçëè÷àþòñÿ îñîáåííîñòÿìè
ãåíåçèñà, õîòÿ ìîãóò âûïîëíÿòü, êàê áóäåò ïîêàçàíî â äàëüíåéøåì, ñõîäíûå ôóí-
êöèè (Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991; Shamrov, 1992; Áàòûãèíà, Øàìðîâ, 1994à, á; Øàì-
ðîâ, 1995, 1999á, 2002á; Batygina, Shamrov, 1999, 2002a, b).

Îñåâàÿ ÷àñòü õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà ñåìÿçà÷àòêà ïðåäñòàâëåíà ïîñòàìåí-
òîì (ëàò. postament — êîëîíêà). Ñèíîíèìû: êîëîíêà, ïüåäåñòàë, ïîäñòàâêà äëÿ
àíòèïîä. Ïîñòàìåíò ðàñïîëàãàåòñÿ â âèäå êîëîíêè ïîä ñïîðîãåííûìè èëè ãàìåòî-
ôèòíûìè ñòðóêòóðàìè.

Êîëîíêà êëåòîê â îñíîâàíèè ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà áûëà
âïåðâûå îáíàðóæåíà ó Butomus umbellatus (Ward, 1880). Îäíàêî òåðìèí «ïîñòà-
ìåíò» ïåðâûì óïîòðåáèë Westermaier (1890). Ïîä ïîñòàìåíòîì ïîíèìàëàñü êîëîí-
êà èç óäëèíåííûõ êëåòîê ïîä àíòèïîäàëüíûì êîíöîì çàðîäûøåâîãî ìåøêà, ïðè-
÷åì îíè îòëè÷àëèñü îò îêðóæàþùèõ êëåòîê áîëåå ãóñòîé öèòîïëàçìîé è áîëåå èí-
òåíñèâíî îêðàøèâàþùèìèñÿ îáîëî÷êàìè. Ñ÷èòàëîñü, ÷òî îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ ïî-
ñòàìåíòà — òðîôè÷åñêàÿ.

K. Dahlgren (1939, 1940) ðàñøèðèë îáúåì òåðìèíà è ïîëàãàë, ÷òî ïîñòàìåíò
ïðèñóòñòâóåò êàê íà ñòàäèè çàðîäûøåâîãî ìåøêà, òàê è íà ðàçëè÷íûõ ñòàäèÿõ
ðàçâèòèÿ ñåìåíè. Èì áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î äâóõ ñïîñîáàõ âîçíèêíî-
âåíèÿ ïîñòàìåíòà: 1) «âðàñòàíèå» òêàíè ïîä àíòèïîäàìè â ïîëîñòü çàðîäûøåâîãî
ìåøêà, 2) ïðåîáðàçîâàíèå ãèïîñòàçû, ðàñïîëàãàþùåéñÿ â âèäå êîëîíêè ïîä çà-
ðîäûøåâûì ìåøêîì è ïðåäñòàâëåííîé êëåòêàìè ñ óòîëùåííûìè îáîëî÷êàìè.
Ðàçëè÷íûå àâòîðû ïîääåðæèâàþò ëèáî ïåðâîå (Êîìàð, 1965; Ñàâ÷åíêî, 1973), ëèáî
âòîðîå (Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1976; Ôðåéáåðã, Êàìåëèíà, 1981) ïîëîæåíèå.

Ñîãëàñíî íàøèì ïðåäñòàâëåíèÿì, â ïîñòàìåíò òðàíñôîðìèðóþòñÿ êëåòêè ïðî-
äîëüíûõ ðÿäîâ ìåðèñòåìû áàçàëüíîé çîíû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà, ðàñïîëàãàþùè-
åñÿ ïîä àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé. Ïîñòàìåíò ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îñåâóþ ÷àñòü
õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà ñåìÿçà÷àòêà (Shamrov, 1992, 2002k; Øàìðîâ, 1994ë).
Ñõîäíàÿ òî÷êà çðåíèÿ íà ôîðìèðîâàíèå ïîñòàìåíòà âûñêàçûâàëàñü è ðàíåå (Mücke,
1908). Êàê «ñâîåîáðàçíàÿ ãèïîñòàçà» îí áûë îïèñàí äëÿ çëàêîâ (Áàòûãèíà, 1974,
1987).

Ïîñòàìåíò îáðàçîâàí óäëèíåííûìè èëè òàáëèò÷àòûìè êëåòêàìè â âèäå ðÿäîâ,
äîõîäÿùèõ äî ãèïîñòàçû, ÷àñòî íàïîìèíàþùèõ ïî ñòðîåíèþ ïðîêàìáèàëüíûå êëåò-
êè (Mücke, 1908; Joshi, Venkateswarlu, 1935; Ñìèðíîâ, 1982; Êàìåëèíà, Ïðîñêóðèíà,
1987; Àëèìîâà, 1990á; Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992; Øàìðîâ, 1995, 1997ç, è, 1998;
Shamrov, 1998) (ðèñ. 25, 2, 3, 5, 7; 26, 4). Êëåòêè ïîñòàìåíòà, íàïðèìåð, ó Quercus

gambelii (Fagaceae), ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé íåìíîãî÷èñëåííûìè ïëàçìîäåñìàìè è
ñîäåðæàò ÿäðà óäëèíåííîé ôîðìû, à òàêæå áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìèòîõîíäðèé, ñâî-
áîäíûõ ðèáîñîì è õîðîøî ðàçâèòûé ÝÐ. Ïî ïåðèôåðèè ýòèõ êëåòîê ïëàçìàëåììà
ôîðìèðóåò èíâàãèíàöèè ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ (Mogensen, 1973). Îáîëî÷êè êëåòîê
ïîñòàìåíòà ìîãóò èìåòü ðàçëè÷íîå ñòðîåíèå. Òàê, ó Glycine max (Fabaceae) ïðî-
äîëüíûå ñòåíêè ðîâíûå, óïëîùåííûå, ñ ïëàçìîäåñìàìè, à ïîïåðå÷íûå — ñèëüíî
èçâèëèñòûå, ñ ìíîæåñòâîì ïðîòóáåðàíöåâ (Ïîëþøêèíà, 1993).
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Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ïîñòàìåíòà âàðüèðóåò ó ðàçíûõ ðàñòåíèé è
ñêîððåëèðîâàíà ñ îñîáåííîñòÿìè ðàçâèòèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ äðóãèõ ñòðóêòóð
íóöåëëóñà. ×àùå âñåãî îí ïîëíîñòüþ ðàçðóøàåòñÿ âñêîðå ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ.
Ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Taccaceae — Håkansson, 1921; Poaceae — Áàòûãèíà, 1974;
Asparagaceae — Ñàòàðîâà, 1990) ðàçðóøåíèå êëåòîê êîëîíêè ïðîèñõîäèò åùå äî
îïëîäîòâîðåíèÿ è ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîñòåïåííûì èõ çàìåùåíèåì ðàñòóùèì çàðî-
äûøåâûì ìåøêîì, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáåñïå÷èâàåòñÿ áîëåå òåñíûé êîíòàêò ñ ïðî-
âîäÿùåé ñèñòåìîé ñåìÿçà÷àòêà è çàâÿçè. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Calycanthaceae

(Êàìåëèíà, 1981) íà ìåñòå ðàçðóøàþùèõñÿ êëåòîê îñåâîé ÷àñòè õàëàçàëüíîé çîíû
íóöåëëóñà ôîðìèðóåòñÿ ëèçèãåííàÿ ïîëîñòü íàä ãèïîñòàçîé. Ïðè äëèòåëüíîì ñó-
ùåñòâîâàíèè ïîñòàìåíòà ïðîèñõîäèò ïîñòåïåííîå ðàçðóøåíèå ëàòåðàëüíûõ ñëîåâ,
à çàòåì è ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ â õàëàçàëüíîé çîíå íóöåëëóñà. Ó îäíèõ òàêñîíîâ
(Orchidaceae, Fagaceae, Nymphaeaceae, Ranunculaceae) ïîñòàìåíò, ïðåäñòàâëåííûé
òîíêîñòåííûìè êëåòêàìè, ðàçðóøàåòñÿ íà ñðåäíèõ ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà, ó äðó-
ãèõ (Araceae, Costaceae, Geissolomataceae, Grossulariaceae, Zingiberaceae) îí ñî-
ñòîèò èç îäðåâåñíåâøèõ êëåòîê è ñîõðàíÿåòñÿ â çðåëîì ñåìåíè (ðèñ. 25, 4).

Èñõîäÿ èç ñòðîåíèÿ êëåòîê è ðàñïîëîæåíèÿ èõ â âèäå ðÿäîâ, à òàêæå íàêîï-
ëåíèÿ â íèõ áåëêîâ, êðàõìàëà, äåêñòðèíîâ è äðóãèõ âåùåñòâ, ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî
îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ ïîñòàìåíòà ñâÿçàíà ñ òðàíñïîðòîì ìåòàáîëèòîâ, ïîñòóïàþùèõ
èç ãèïîñòàçû â ñïîðîãåííûå, à ïîçæå — â ãàìåòîôèòíûå ñòðóêòóðû. Ïî ìíåíèþ
Eames (1961), â ñåìÿçà÷àòêàõ ñ ìàññèâíûì íóöåëëóñîì ôîðìèðóåòñÿ «öåíòðàëü-
íûé ïó÷îê» (ïîñòàìåíò, ñîãëàñíî íàøåìó ïðåäñòàâëåíèþ), êîòîðûé ìîæåò ñëóæèòü
äîêàçàòåëüñòâîì ñóùåñòâîâàíèÿ ñîñóäèñòîãî ñíàáæåíèÿ íóöåëëóñà. Åñëè ïîñòà-
ìåíò ñîõðàíÿåòñÿ â çðåëîì ñåìåíè, îí âûïîëíÿåò è çàùèòíóþ ôóíêöèþ.

Äðóãîé ñïåöèàëèçèðîâàííîé ñòðóêòóðîé õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà ÿâëÿåò-
ñÿ ïîäèóì (ãðå÷. podion — îñíîâàíèå). Òåðìèí ââåë K. Dahlgren (1939, 1940) äëÿ
îáîçíà÷åíèÿ äîëãî ñîõðàíÿþùåãîñÿ â ýòîé çîíå îñòàòêà íóöåëëóñà ÷àøåâèäíîé
ôîðìû. Ñîãëàñíî ýòîìó àâòîðó, ó Zostera marina õàëàçàëüíàÿ çîíà íóöåëëóñà â
ñôîðìèðîâàííîì ñåìÿçà÷àòêå èìååò âèä êîëîíêè. Ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ïðîèñõî-
äèò ïîñòåïåííîå åå ðàçðóøåíèå, ïðè ýòîì âåðõíÿÿ ÷àñòü (áîëåå óçêàÿ) ñòàíîâèò-
ñÿ, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ïîñòàìåíòîì, à áîëåå ìàññèâíàÿ íèæíÿÿ ÷àñòü — ïîäèó-
ìîì. Êëåòêè ïîñëåäíåãî ïðèîáðåòàþò óòîëùåííûå îáîëî÷êè è ñîõðàíÿþòñÿ â çðå-
ëîì ñåìåíè, ÷òî äàëî îñíîâàíèå ðÿäó ïîñëåäóþùèõ àâòîðîâ (Maheshwari, 1950;
Ñàâè÷, 1968; Ñàâ÷åíêî, 1973) òðàêòîâàòü ýòó ñòðóêòóðó êàê ãèïîñòàçó.

Ñîãëàñíî íàøèì ïðåäñòàâëåíèÿì, ïîäèóì, êàê è ïîñòàìåíò, — ýòî íå âîçðàñò-
íûå ñîñòîÿíèÿ íóöåëëóñà â õàëàëüíîé çîíå, à ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòðóêòóðû, êî-
òîðûå ñîçäàþòñÿ â íóöåëëóñå äëÿ âûïîëíåíèÿ ñàìûõ íåîáõîäèìûõ ôóíêöèé, ñâÿ-
çàííûõ ñ ïåðåíîñîì ìåòàáîëèòîâ â çàðîäûøåâûé ìåøîê. Ïðè òðàêòîâêå ïîäèóìà,
êîòîðóþ ïðåäëîæèë Dahlgren (1939, 1940), óïðîùàåòñÿ öåëåñîîáðàçíîñòü âîçíèê-
íîâåíèÿ ýòîé ñòðóêòóðû â íóöåëëóñå è ñåìÿçà÷àòêå â öåëîì. Ïî íàøåìó ìíåíèþ,
ïîäèóì ôîðìèðóåòñÿ â êðàññè- è ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ñ ìíîãîñëîéíîé
ëàòåðàëüíîé îáëàñòüþ íóöåëëóñà, êîòîðàÿ ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ ôóíêöèîíèðóåò
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ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (Shamrov, 1992, 2002m; Øàìðîâ, 1994ê). Ïîäèóì äèôôå-
ðåíöèðóåòñÿ â ôîðìå áîêàëà â õàëàçàëüíîé çîíå íóöåëëóñà íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàç-
âèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê, êàê ïðàâèëî, ñóáýïèäåð-
ìû, ðåæå è ýïèäåðìû (ðèñ. 25, 1) (Trapaceae — Titova et al., 1997; Zea mays, Poaceae

— Âîðîíîâà è äð., 2002) ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà (ëàòåðàëüíàÿ ÷àñòü ïîäè-
óìà) è àíòèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê íèæíèõ ñëîåâ áàçàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà
(öåíòðàëüíàÿ ÷àñòü ïîäèóìà). Â ñôîðìèðîâàííîì ñîñòîÿíèè åãî âåðõíÿÿ ãðàíèöà
íàõîäèòñÿ íà óðîâíå àíòèïîä çàðîäûøåâîãî ìåøêà (Shamrov, 1992, 1998; Øàìðîâ,
Àíèñèìîâà, 1993à–â, Øàìðîâ, 1995, 1997ç, è, 1998à, 1999á).

Êàê ïîêàçàë àíàëèç ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ, â ñåìÿçà÷àòêå ðÿäà ðàñòåíèé äèô-
ôåðåíöèðóåòñÿ ñòðóêòóðà, êîòîðóþ òàêæå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïîäèóì. Ïî-
äîáíàÿ ñòðóêòóðà â âèäå ðàäèàëüíî ðàñïîëîæåííûõ òîíêîñòåííûõ êëåòîê ñ ïëîò-
íîé öèòîïëàçìîé â íèæíåé ÷àñòè õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà ñôîðìèðîâàííîãî
ñåìÿçà÷àòêà áûëà îïèñàíà â ñåì. Euphorbiaceae (Euphorbia milii — Bor, Bouman,
1974; E. geniculata — Bor, Kapil, 1975). Íåñìîòðÿ íà îòñóòñòâèå äàííûõ ïî ãåíå-
çèñó ïîäèóìà, åãî íàëè÷èå ìîæíî ïðåäïîëîæèòü è äëÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ òàêñî-
íîâ (Ribes missouriense, Grossulariaceae — Mauritzon, 1933; Cabomba caroliniana,
Cabombaceae — Ramji, Padmanabhan, 1965; Hydrostemma (= Barclaya) longifolia,
Barclayaceae — Schneider, 1978).

Âàðèàöèè â ñòðîåíèè è âðåìåíè äèôôåðåíöèàöèè ïîäèóìà ñêîððåëèðîâàíû ñî
ñòåïåíüþ ìàññèâíîñòè íóöåëëóñà ñåìÿçà÷àòêà. Òàê, â î÷åíü ìàññèâíîì íóöåëëóñå
êðàññèíóöåëëÿòíîãî ñåìÿçà÷àòêà Ceratophyllum demersum (Ceratophyllaceae) ïîäè-
óì íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ íà ñòàäèè ñïîðîãåííîé êëåòêè è ñîñòîèò èç 8–12 ñëîåâ
êëåòîê (Øàìðîâ, 1997è). Â íóöåëëóñå èç ìåíüøåãî ÷èñëà ñëîåâ èíèöèàöèÿ ïîäèóìà
ïðîèñõîäèò îäíîâðåìåííî ñ íà÷àëîì ìåãàñïîðîãåíåçà (Luzula pedemontana, Juncaceae

— Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à), íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ (Ungnadia speciosa,
Sapindaceae — Anisimova, Shamrov, 1997) ëèáî íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ (Juncus filiformis,
Juncaceae — Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993á) ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Â ïîñ-
ëåäíåì ñëó÷àå ïîäèóì ïðåäñòàâëåí 3–5 ñëîÿìè (ðèñ. 25, 1–9).

Îáû÷íî ïîäèóì ñîñòîèò èç íåñêîëüêèõ ñëîåâ òàáëèò÷àòûõ êëåòîê ñ ïëîòíîé
öèòîïëàçìîé. Êëåòêè ñíà÷àëà òîíêîñòåííûå è ìîãóò ÷àñòè÷íî äåãåíåðèðîâàòü â
ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè. ×àùå âñåãî îíè ñòàíîâÿòñÿ òîëñòîñòåííûìè. Ïîëíîñ-
òüþ èëè ÷àñòè÷íî ïîäèóì ñîõðàíÿåòñÿ â âèäå ÷àøè â çðåëîì ñåìåíè (Ceratophyl-

laceae, Euphorbiaceae, Grossulariaceae, Juncaceae, Nymphaeaceae, âåðîÿòíî,
Cyperaceae, Degeneriaceae) (ðèñ. 25, 4, 6, 8, 9).

Â êëåòêàõ ïîäèóìà â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ îáíàðóæåíû áåëêè, êðàõìàë, äåêñò-
ðèíû, òàíèíû, ïðè ýòîì âûÿâëÿåòñÿ îïðåäåëåííàÿ ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííàÿ ñâÿçü
ìåæäó íàêîïëåíèåì ðàçëè÷íûõ âåùåñòâ â öèòîïëàçìå è õàðàêòåðîì ñòðîåíèÿ êëå-
òî÷íûõ ñòåíîê. Ó Nuphar lutea (Øàìðîâ, 1998à) â êëåòêàõ ïîäèóìà ïåðâûìè àê-
êóìóëèðóþòñÿ êðàõìàëüíûå çåðíà. Â ïåðèîä çèãîòîãåíåçà îíè ïîÿâëÿþòñÿ ñíà÷à-
ëà â öåíòðàëüíîé ÷àñòè, à ê ñòàäèè ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà è â îñòàëüíûõ êëåò-
êàõ. Ïî ìåðå ñîçðåâàíèÿ ñåìåíè èç áîëüøîé ÷àñòè êëåòîê ïîäèóìà èñ÷åçàåò êðàõ-
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Ðèñ. 25. Ôîðìèðîâàíèå ïîñòàìåíòà, ïîäèóìà è ãèïîñòàçû â ñåìÿçà÷àòêå.

1 — Zea mays (ïî: Âîðîíîâà è äð., 2002); 2 — Ungnadia speciosa (ïî: Anisimova, Shamrov, 1997);
3, 4 — Ribes aureum (ïî: Øàìðîâ, 1998à); 5, 6 — Juncus filiformis (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà,
1993á); 7, 8 — Ceratophyllum demersum (ïî: Øàìðîâ, 1997è); 9 — Luzula pedemontana (ïî: Øàì-
ðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â); â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, è î — èíòåãóìåíòàëü-
íûé îáòóðàòîð, ì ê ý — ìèêðîïèëÿðíàÿ êëåòêà ýíäîñïåðìà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, îï —
îïåðêóëóì, ïä — ïîäèóì, ïë î — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïàðèåòàëü-
íàÿ òêàíü, ô î — ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîð, õ ê ý — õàëàçàëüíàÿ êëåòêà ýíäîñïåðìà.
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Ðèñ. 25 (îêîí÷àíèå).
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ìàë, â âàêóîëÿõ íàêàïëèâàþòñÿ òàíèíû, à â êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ îòêëàäûâàåòñÿ ëèã-
íèí. Îäíàêî êëåòêè 3–4 ñëîåâ âáëèçè ýíäîñïåðìàëüíîãî ãàóñòîðèÿ è 2–6 ñëîåâ â
ëàòåðàëüíîé ÷àñòè ïîäèóìà îñòàþòñÿ òîíêîñòåííûìè, è òàíèíû â íèõ íå íàêàïëè-
âàþòñÿ.

Íà îñíîâàíèè îñîáåííîñòåé ðàçâèòèÿ è äèíàìèêè íàêîïëåíèÿ âåùåñòâ â êëåò-
êàõ ïîäèóìà ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ïîäèóì âûïîëíÿåò ôóíêöèþ ïðîâåäåíèÿ ìåòà-
áîëèòîâ, ïîñòóïàþùèõ â íåãî èç ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà ÷åðåç ãèïîñòàçó. Åãî öåíò-
ðàëüíàÿ ÷àñòü îáåñïå÷èâàåò (âìåñòå ñ ïîñòàìåíòîì) ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè çà-
ðîäûøåâûé ìåøîê, à áîëåå ìàññèâíàÿ ëàòåðàëüíàÿ ÷àñòü — äîëãî ñîõðàíÿþùóþñÿ
ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ëàòåðàëüíóþ îáëàñòü íóöåëëóñà. Ïðè ñîõðàíåíèè â çðåëîì
ñåìåíè ïîäèóì, âåðîÿòíî, èãðàåò è çàùèòíóþ ðîëü.

Â ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ïðåäñòàâèòåëåé ðÿäà ñåìåéñòâ (Alangiaceae,
Asphodelaceae, Liliaceae, Zosteraceae) áûëà îáíàðóæåíà ñïåöèôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà.
Åå ôîðìèðîâàíèþ îáû÷íî ïðåäøåñòâóåò ðàçðóøåíèå êëåòîê ìèêðîïèëÿðíîé è
ñðåäíåé çîí íóöåëëóñà åùå äî îïëîäîòâîðåíèÿ, ïðè ýòîì îñòàâøàÿñÿ õàëàçàëüíàÿ
çîíà ïðèíèìàåò âèä êîëîíêè (K. Dahlgren, 1939, 1940; Ñàâè÷, 1968; Ïåòðîâà, 1977;
Êîìàð, 1982; Àëèìîâà, 1987à; Òåðåõèí, 1990). Òàêóþ ñòðóêòóðó áûëî ïðåäëîæå-
íî íàçâàòü «íóöåëëÿðíîé êîëîíêîé» èëè «êîëîíêîâèäíûì ïîäèóìîì» (Òåðåõèí,
1990). Â ëèòåðàòóðå ñîõðàíÿþùóþñÿ êîëîíêîâèäíóþ õàëàçàëüíóþ çîíó íóöåëëó-
ñà îáîçíà÷àþò òàêæå òåðìèíàìè «íóöåëëÿðíàÿ ìåðèñòåìà» (Manant, 1958), «õàëà-
çàëüíàÿ ïðîëèôåðèðóþùàÿ òêàíü» (Schulz, Jensen, 1966, 1971; Pollock, Jensen,
1967), âåðîÿòíî, èç-çà äåëåíèé, ïðîèñõîäÿùèõ â ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà,
â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå ñëîåâ. Îíà áûëà îïèñàíà äëÿ ìíîãèõ
âèäîâ ñåì. Brassicaceae (Prasad, 1974, 1979; Vijayaraghavan, Prabhakar, 1981; Áå-
ëÿåâà, Ðîäèîíîâà, 1983). Ïðîâåäåííîå íàìè èññëåäîâàíèå ïîêàçàëî, ÷òî ýòà çîíà
íå ÿâëÿåòñÿ ñòðóêòóðîé de novo, âîçíèêàþùåé â ðåçóëüòàòå èíòåíñèâíûõ äåëåíèé
êëåòîê íóöåëëóñà âáëèçè õàëàçû. Îíà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàò ñïåöèôè÷åñêîãî ðàç-
âèòèÿ íóöåëëóñà è õàðàêòåðíà äëÿ ìíîãèõ ðàñòåíèé ñ ìåäèîíóöåëëÿòíûìè ñåìÿ-
çà÷àòêàìè, ó êîòîðûõ, â îòëè÷èå îò êðàññèíóöåëëÿòíûõ, äèôôåðåíöèàöèÿ õàëàçàëü-
íîé çîíû íóöåëëóñà íà ïîäèóì è ïîñòàìåíò íå ïðîèçîøëà.

Èññëåäîâàíèå ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ, ïðîâåäåííîå íà ðàçëè÷íûõ
âèäàõ ðàñòåíèé (Allium caspium, Azorina vidalii, Capsella bursa-pastoris, Gagea

stipitata, Hemerocallis citrina, Ungnadia speciosa, Vaccinium myrtillus), ïîêàçàëî, ÷òî
â õàëàçàëüíîé çîíå íóöåëëóñà âûäåëÿþòñÿ ðÿäû èç óäëèíåííûõ êëåòîê (áàçàëüíàÿ
îáëàñòü ïî ïðîèñõîæäåíèþ), îäèí-äâà ñëîÿ ëàòåðàëüíîé îáëàñòè è ýïèäåðìàëüíûé
ñëîé. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèò ðàçðóøåíèå êëåòîê â ìèêðîïèëÿðíîé è
ñðåäíåé çîíàõ íóöåëëóñà. Îñòàþùàÿñÿ õàëàçàëüíàÿ çîíà íóöåëëóñà ïðèíèìàåò âèä
êîëîíêè è òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ñòðóêòóðó, êîòîðóþ ìû îïðåäåëèëè êàê «ïîñòàìåí-
òî-ïîäèóì» (Shamrov, 1992, 1998, 2002a; Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994; Øàìðîâ, 1995,
1999à, á, 2002à; Anisimova, Shamrov, 1997, 2000). Åå îñîáåííîñòü çàêëþ÷àåòñÿ â
íàëè÷èè ïðèçíàêîâ ïîñòàìåíòà è ïîäèóìà, à èìåííî: ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé â
ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà (êàê íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ëàòåðàëü-
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íûõ ÷àñòåé ïîäèóìà); ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ñðåäè êëåòîê áàçàëüíîé îáëà-
ñòè íóöåëëóñà — âåðõíèå êëåòêè îñòàþòñÿ óäëèíåííûìè (êàê ïðè âîçíèêíîâåíèè
ïîñòàìåíòà), à íèæíèå ñòàíîâÿòñÿ òàáëèò÷àòûìè (êàê ïðè âîçíèêíîâåíèè èíèöèà-
ëåé öåíòðàëüíîé ÷àñòè ïîäèóìà). Êàê óæå îòìå÷àëîñü, â êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñå-
ìÿçà÷àòêàõ ïîäèóì è ïîñòàìåíò ìîðôîëîãè÷åñêè õîðîøî îòëè÷èìû îò îñòàëüíîé
ïàðåíõèìíîé òêàíè íóöåëëóñà. ×òî êàñàåòñÿ ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ó âû-
øåóêàçàííûõ ðàñòåíèé, òî íàìåòèâøèåñÿ ðàçëè÷èÿ â äèôôåðåíöèàöèè ïîäèóìà è
ïîñòàìåíòà íå ïîëó÷àþò äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ, è âñÿ õàëàçàëüíàÿ çîíà íóöåëëó-
ñà ñòàíîâèòñÿ åäèíîé êàê ïî ñòðîåíèþ êëåòîê, òàê è ïî íàêîïëåíèþ â íèõ ðàçëè÷-
íûõ âåùåñòâ. È åñëè â ñëó÷àå âîçíèêíîâåíèÿ ïîäèóìà è ïîñòàìåíòà ïåðâûìè ðàç-
ðóøàþòñÿ îáû÷íî êëåòêè ïîñòàìåíòà, à çàòåì ïàðåíõèìíîé òêàíè, òî ïðè ôîðìè-
ðîâàíèè ïîñòàìåíòî-ïîäèóìà, îñîáåííî ñ íà÷àëîì ôóíêöèîíèðîâàíèÿ õàëàçàëüíîãî
êîíöà ýíäîñïåðìà â êà÷åñòâå ãàóñòîðèÿ, äåãåíåðàöèè ïîäâåðãàþòñÿ êëåòêè âñåõ
ñëîåâ õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà, íà÷èíàÿ ñ àïèêàëüíîé ÷àñòè (ðèñ. 26, 1–3, 5;
27, 1–3; òàáë. II, 1, 2).

Ïîëíàÿ äåãåíåðàöèÿ êëåòîê ïîñòàìåíòî-ïîäèóìà îòìå÷åíà â ðàçíûå ïåðèîäû
ðàííåãî îíòîãåíåçà: â ôîðìèðóþùåìñÿ ñåìÿçà÷àòêå (Rhizophoraceae — Íèêèòè÷å-
âà, ßêîâëåâ 1985), ñðàçó ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (Campanulaceae — Øàìðîâ, Æèí-
êèíà, 1994; Ericaceae — Anisimova, Shamrov, 2000; Lecythidaceae — Anisimova,
Shamrov, 1997; Styracaceae — Íèêèòè÷åâà, 1983), íà ñòàäèÿõ ãëîáóëÿðíîãî (Gagea

stipitata, Liliaceae — Øàìðîâ, 1999à), ñåðäå÷êîâèäíîãî (Lepidium sativum, Thlaspi

arvense, Brassicaceae — Prasad, 1979) èëè òîðïåäîâèäíîãî çàðîäûøà (Brassica rapa,
Brassicaceae — Prasad, 1979). Îäíàêî ýòà ñòðóêòóðà ìîæåò ñîõðàíÿòüñÿ â çðåëîì
ñåìåíè (Capsella bursa-pastoris, Brassicaceae — Prasad, 1979; Øàìðîâ, 2002à;
Shamrov, 2002a) (òàáë. II, 3).

Ïîñòàìåíòî-ïîäèóì îáëàäàåò âûñîêîé ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ, î ÷åì
ñâèäåòåëüñòâóþò óëüòðàñòðóêòóðíûå è ãèñòîõèìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ. Åãî êëåòêè
ó C. bursa-pastoris õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëüøèì ÷èñëîì àêòèâíûõ äèêòèîñîì è õî-
ðîøî ðàçâèòûì öèñòåðíîèäíûì ýíäîïëàçìàòè÷åñêèì ðåòèêóëóìîì. ßäðà êðóïíûå
è ÷àñòî ëîïàñòíûå (Schulz, Jensen, 1966, 1971). Íàõîäÿñü â íåïîñðåäñòâåííîì êîí-
òàêòå ñ ãèïîñòàçîé è ïðîâîäÿùèì ïó÷êîì ñåìÿçà÷àòêà, ïîñòàìåíòî-ïîäèóì ó÷àñòâó-
åò â òðàíñïîðòå âåùåñòâ â ðàçâèâàþùèåñÿ ýíäîñïåðì è çàðîäûø. Â åãî êëåòêàõ
îáíàðóæåíû â áîëüøîì êîëè÷åñòâå ìå÷åííûå òèìèäèíîì è óðèäèíîì ïðåäøå-
ñòâåííèêè íóêëåèíîâûõ êèñëîò (Pollock, Jensen, 1967), èíòåíñèâíàÿ ðåàêöèÿ íà
öèòîïëàçìàòè÷åñêóþ è ÿäðûøêîâóþ ÐÍÊ, ÿäåðíóþ ÄÍÊ è áåëêè (Schulz, Jensen,
1971; Prasad, 1979; Vijayaraghavan, Prabhakar, 1981). Ñîãëàñíî íàøåìó èññëåäî-
âàíèþ (Øàìðîâ, 2002à; Shamrov, 2002a), â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ â êëåòêàõ ïîñòàìåí-
òî-ïîäèóìà íàêàïëèâàþòñÿ áåëêè è äåêñòðèíû, êîòîðûå ïîñòåïåííî óòèëèçèðóþò-
ñÿ, ïðè ýòîì êðàõìàë íå âûÿâëÿåòñÿ.

Òàêèì îáðàçîì, â çàâèñèìîñòè îò òèïà è âàðèàöèè â õàëàçàëüíîé çîíå íóöåë-
ëóñà ñåìÿçà÷àòêà äèôôåðåíöèðóþòñÿ ðàçëè÷íûå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòðóêòóðû:

ïîäèóì — ïðåèìóùåñòâåííî êðàññèíóöåëëÿòíûé (êîìïëèêàòíàÿ è òèïîâàÿ âà-
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Ðèñ. 26. Òðàíñôîðìàöèÿ õàëàçàëüíîé çîíû íóöåëëóñà ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ
â ïîñòàìåíòî-ïîäèóì (1–3, 5) è ïîñòàìåíò (4).

1 — Azorina vidalii (ïî: Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994); 2, 3 — Gagea stipitata (ïî: Øàìðîâ, 1999à);
4 — Gymnadenia conopsea (ïî: Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992); 5 — Vaccinium myrtillus (ïî:
Anisimova, Shamrov, 2000); â î õ — âíóòðåííÿÿ îáëàñòü õàëàçû, ã — ãèïîñòàçà, è ò — èíòå-
ãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, í î õ — íàðóæíÿÿ îáëàñòü õàëàçû, ïïä — ïîñòàìåíòî-ïîäèóì, ïð ï —
ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ý í — ýïèäåðìà íóöåëëóñà, ýíä — ýíäîñïåðì.
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Ðèñ. 27. Ñòðîåíèå ïîñòàìåíòî-ïîäèóìà ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ó Capsella bursa-pastoris

(ïî: Øàìðîâ, 2002à).

1 — îáùèé âèä ðàçâèâàþùåãîñÿ ñåìåíè íà ñòàäèè ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà; 2, 3 — õà-
ëàçàëüíàÿ ÷àñòü ñåìåíè íà ñòàäèè ïîçäíåãî ãëîáóëÿðíîãî (2) è ñåðäå÷êîâèäíîãî (3) çàðîäûøà;
â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, îï — îïåðêóëóì,
ïïä — ïîñòàìåíòî-ïîäèóì, ô — ôóíèêóëóñ, ýí — ýíäîòåëèé, ýíä — ýíäîñïåðì.
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ðèàöèè), à òàêæå ìåäèîíóöåëëÿòíûé (ñèíäåðìàëüíàÿ âàðèàöèÿ, ìíîãîñëîéíàÿ ñóá-
âàðèàöèÿ) òèïû;

ïîñòàìåíòî-ïîäèóì — ïðåèìóùåñòâåííî ìåäèîíóöåëëÿòíûé (àïîäåðìàëüíàÿ
è ñèíäåðìàëüíàÿ âàðèàöèè; âî âòîðîé âàðèàöèè — îäíîñëîéíàÿ ñóáâàðèàöèÿ), à
òàêæå êðàññèíóöåëëÿòíûé (ðåäóöèðîâàííàÿ âàðèàöèÿ) òèïû;

ïîñòàìåíò — ïðåèìóùåñòâåííî êðàññèíóöåëëÿòíûé (êîìïëèêàòíàÿ, òèïîâàÿ
è ðåäóöèðîâàííàÿ âàðèàöèè), à òàêæå ìåäèîíóöåëëÿòíûé (ñèíäåðìàëüíàÿ è ïåðìà-
íåíòíàÿ âàðèàöèè; âî âòîðîé âàðèàöèè — áàçàëüíàÿ ñóáâàðèàöèÿ) òèïû.

Â òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ýòè ñòðóêòóðû íå îáðàçóþòñÿ.
Â õàëàçàëüíîé îáëàñòè ñåìÿçà÷àòêà íàðÿäó ñ ïîñòàìåíòîì, ïîäèóìîì è ïîñòà-

ìåíòî-ïîäèóìîì ñ ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ äèôôåðåíöèðóåòñÿ îñîáàÿ òêàíü,
ïîëó÷èâøàÿ íàçâàíèå ãèïîñòàçà (ãðå÷. hypo — ïîä, stasis — îñòàíîâêà). Ýòà òêàíü
ñíà÷àëà áûëà îïèñàíà â áàçàëüíîé ÷àñòè çàâÿçè ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Loranthaceae

ïîä ðàçíûìè íàçâàíèÿìè: «õàëàçà» (Hofmeister, 1859), «êîëëåíõèìíàÿ òðóáêà» (Treub,
1882) è «ëèãíèôèöèðîâàííàÿ ÷àøå÷êà» (Van Tieghem, 1893). Òåðìèí «ãèïîñòàçà»
ïðåäëîæèë Van Tieghem (1901, 1902, 1903) äëÿ îáîçíà÷åíèÿ òêàíè, ñîñòîÿùåé èç
êëåòîê ñ ëèãíèôèöèðîâàííûìè îáîëî÷êàìè è ñëóæàùåé, ïî åãî ìíåíèþ, áàðüåðîì
äëÿ ðîñòà çàðîäûøåâîãî ìåøêà â íàïðàâëåíèè îñíîâàíèÿ ñåìÿçà÷àòêà.

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, ïîëîæåíèå ãèïîñòàçû â ñåìÿçà÷àòêå, åå ñòðîåíèå è
ôóíêöèè äî ñèõ ïîð äèñêóòèðóþòñÿ â ëèòåðàòóðå. Ýòî îáóñëîâëåíî, ïðåæäå âñå-
ãî, òåì, ÷òî Van Tieghem âêëàäûâàë â ñîäåðæàíèå òåðìèíà äîâîëüíî øèðîêèé è
íåîäíîçíà÷íûé ñìûñë, îãðàíè÷èâøèñü åäèíñòâåííûì ìîðôîëîãè÷åñêèì êðèòåðèåì
— íàëè÷èåì êëåòîê ñ ëèãíèôèöèðîâàííûìè îáîëî÷êàìè.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé ãåíåçèñà ãèïîñòàçû (ôîðìèðóåòñÿ íà áàçå ïåðåõîä-
íîé çîíû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà) ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî îíà ÿâëÿåòñÿ ïîãðà-
íè÷íîé òêàíüþ ìåæäó íóöåëëóñîì, èíòåãóìåíòàìè è õàëàçîé (Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991;
Shamrov, 1992, 1998; Áàòûãèíà, Øàìðîâ, 1994á; Øàìðîâ, 1995, 1999à, á, 2002á).
Âáëèçè ãèïîñòàçû ó ìíîãèõ ðàñòåíèé îêàí÷èâàåòñÿ ïðîâîäÿùèé ïó÷îê ñåìÿçà÷àòêà.
Ñõîäíàÿ òî÷êà çðåíèÿ íà ïîëîæåíèå ãèïîñòàçû âûñêàçûâàëàñü è ðàíåå, ÷òî íàøëî
ñâîå îòðàæåíèå â òåõ íàçâàíèÿõ, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ âìåñòî òåðìèíà «ãèïîñ-
òàçà»: «õàëàçàëüíàÿ òêàíåâàÿ ïîäóøêà» (Chalazalgewebepolster — Hanausek, 1888),
«õàëàçàëüíàÿ çàêðûâàþùàÿ òêàíü» (chalazal closing tissue — Berg, 1962), «îòãðà-
íè÷èâàþùèå êëåòêè» ìåæäó õàëàçîé è íóöåëëóñîì (Ïåòðîâà, 1977).

Ãèïîñòàçà ïðèñóùà ñåìÿçà÷àòêàì áîëüøèíñòâà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Åå ïîëî-
æåíèå ïîä êëåòêàìè íóöåëëóñà (Landes, 1946; Joshi et al., 1967; Singh, 1968; Bor,
Bouman, 1974) êîíñòàòèðîâàíî äëÿ ìíîãèõ ñåìåéñòâ. Â òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà-
÷àòêàõ (Gentianaceae, Lamiaceae) ãèïîñòàçà ðàñïîëàãàåòñÿ íåïîñðåäñòâåííî ïîä
çàðîäûøåâûì ìåøêîì (òàáë. II, 5, 6). Â êðàññèíóöåëëÿòíûõ (Ceratophyllaceae,
Elaeagnaceae, Nymphaeaceae, Resedaceae) (ðèñ. 20, 1, 2; 23, 2, 3; 25, 1–9; òàáë.
II, 4) è ìíîãèõ ìåäèîíóöåëëÿòíûõ (Alliaceae, Brassicaceae, Campanulaceae,
Liliaceae, Poaceae) (ðèñ. 22, 6; 26, 1–5; òàáë. II, 1–3) ñåìÿçà÷àòêàõ ìåæäó ãèïî-
ñòàçîé è çàðîäûøåâûì ìåøêîì ôîðìèðóþòñÿ òàêèå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòðóê-



Глава� 2.� Стр¾±т¾рная�дифференциация� семязачат±а 87

òóðû, êàê ïîñòàìåíò, ïîäèóì è ïîñòàìåíòî-ïîäèóì. Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, ïî-
ñòàìåíò è ïîñòàìåíòî-ïîäèóì ìîãóò ðàçðóøàòüñÿ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî ãèïîñòàçà îêàçûâàåòñÿ ïîä ýíäîñïåðìîì.

Ïîäðîáíûå èññëåäîâàíèÿ ñåìÿçà÷àòêà ñ ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ ïîêà-
çàëè, ÷òî ãèïîñòàçà èíèöèèðóåòñÿ åùå â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà ïî÷òè îäíîâðåìåí-
íî è íà îäíîì óðîâíå ñ ôîðìèðóþùèìñÿ èíòåãóìåíòîì (âíóòðåííèì â áèòåãìàëü-
íûõ ñåìÿçà÷àòêàõ) (ðèñ. 14, 4, 6; 20, 1). Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ îíà íà÷èíàåò âûäåëÿòüñÿ
ðàíüøå äðóãèõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà (Juncaceae — Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à).
Åå äèôôåðåíöèàöèÿ ïðîèñõîäèò â öåíòðîáåæíîì íàïðàâëåíèè. ×àùå âñåãî ãèïî-
ñòàçà ÿâëÿåòñÿ ìíîãîñëîéíîé è èìååò ôîðìó ÷àøè. Ó ðÿäà òàêñîíîâ (Orchidaceae

è, âåðîÿòíî, Orobanchaceae) îíà ìîæåò áûòü îáðàçîâàíà îäíîé êëåòêîé èëè ãðóï-
ïîé êëåòîê, èìåþùåé ôîðìó äèñêà.

Ñòðîåíèå êëåòîê ãèïîñòàçû èçìåíÿåòñÿ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ. Ñíà÷àëà îíè èçîäè-
àìåòðè÷åñêèå, òîíêîñòåííûå, ãóñòîïëàçìåííûå, ñ êðóïíûì ÿäðîì, ñîäåðæàùèì íå-
ñêîëüêî ÿäðûøåê. Çàòåì êëåòêè ñòàíîâÿòñÿ òàáëèò÷àòûìè è âàêóîëèçèðîâàííûìè. Ó
âèäîâ Rhododendron (Ericaceae) îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå ïëîòíîé öèòîïëàçìîé è
áîëåå èíòåíñèâíî îêðàøèâàþùèìèñÿ îáîëî÷êàìè ïî ñðàâíåíèþ ñ îêðóæàþùèìè
êëåòêàìè. Òàêîé òèï ñòðîåíèÿ ãèïîñòàçû áûëî ïðåäëîæåíî íàçûâàòü «öèòîïëàçìàòè-
÷åñêàÿ ãèïîñòàçà» (Palser et al., 1971, 1985). Ïîäîáíóþ ñòðóêòóðó èìåþò è êëåòêè ãè-
ïîñòàçû ó Vaccinium myrtillus èç ýòîãî æå ñåìåéñòâà (Anisimova, Shamrov, 2000).

Â õîäå ðàçâèòèÿ êëåòêè ãèïîñòàçû ìîãóò ñòàòü äâóÿäåðíûìè (Campanulaceae,
Liliaceae, Scrophulariaceae). Â íèõ îáíàðóæåíî áîëüøîå ÷èñëî ñâîáîäíûõ ðèáî-
ñîì, ìåëêèõ âàêóîëåé è ãðàíóëÿðíûé ÝÐ; êëåòî÷íûå îáîëî÷êè õàðàêòåðèçóþòñÿ
íàëè÷èåì ïðîòóáåðàíöåâ (Lycopersicon esculentum è Solanum nigrum, Solanaceae —
Åðìàêîâ, Ãîðÿåâà, 1982). Åùå â ïåðèîä ìåãàñïîðîãåíåçà â êëåòî÷íûõ îáîëî÷êàõ
ãèïîñòàçû ìîæíî íàáëþäàòü îòëîæåíèå êàëëîçû (Antirrhinum majus, Scrophularia-

ceae — Rodkiewicz, 1967). Êëåòî÷íûå îáîëî÷êè ìîãóò îäðåâåñíåâàòü èëè îïðîá-
êîâåâàòü (Netolitzky, 1926; Ñàâ÷åíêî, 1973), ïðè ýòîì ÷àñòî ñîäåðæèìîå êëåòîê
çàïîëíÿåòñÿ òàíèíîïîäîáíûìè âåùåñòâàìè, ÷òî îáû÷íî ïðîèñõîäèò â ïåðèîä ðàí-
íåãî ýìáðèîãåíåçà (Cyperaceae, Ceratophyllaceae, Grossulariaceae, Nymphaeaceae,
Paeoniaceae). Â êëåòêàõ ãèïîñòàçû îáíàðóæåíû òàêæå áåëêè, êðàõìàë, äåêñòðèíû,
ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå âåùåñòâà (Öèíãåð, 1958; Ñàâ÷åíêî, 1973; Ïåòðîâà, 1977;
Tilton, Mogensen, 1979; Tilton, 1980; Øàìðîâ, 1990á, 1999à; Shamrov, 1991; Øàì-
ðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à–â; Âîðîíîâà è äð., 2002).

Ó íåêîòîðûõ ðàñòåíèé êëåòêè ãèïîñòàçû ãåòåðîãåííû. Ó Melanthesa rhamnoi-

des (Euphorbiaceae) êëåòêè íèæíåé ÷àñòè ãèïîñòàçû ëèãíèôèöèðîâàííûå, ñ íåáîëü-
øèìè ïîðàìè â ñòåíêàõ, à â âåðõíåé ÷àñòè îíè òîíêîñòåííûå è çàïîëíåíû âåùå-
ñòâîì êîðè÷íåâîãî öâåòà (Singh, 1968). Ó Retzia capensis (Retziaceae) óòîëùàþò-
ñÿ ïåðèôåðè÷åñêèå êëåòêè ãèïîñòàçû, à öåíòðàëüíûå îñòàþòñÿ òîíêîñòåííûìè
(Engell, 1987).

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ãèïîñòàçû ñêîððåëèðîâàíà ñ îñîáåííîñòÿìè
ðàçâèòèÿ íóöåëëóñà, èíòåãóìåíòîâ è çàðîäûøåâîãî ìåøêà, ïðè ýòîì âûÿâëÿåòñÿ
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òåíäåíöèÿ ê åå ñîêðàùåíèþ ó òàêñîíîâ, áîëåå ïðîäâèíóòûõ â ýâîëþöèîííîì îò-
íîøåíèè. Òàê, ó ñïàéíîëåïåñòíûõ ñ òåíóèíóöåëëÿòíûìè óíèòåãìàëüíûìè ñåìÿçà-
÷àòêàìè òîíêîñòåííûå êëåòêè îáû÷íî îäíîñëîéíîé ãèïîñòàçû äåãåíåðèðóþò ñ íà-
÷àëîì ýìáðèîãåíåçà. Ó òàêñîíîâ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ êðàññèíóöåëëÿòíûìè ñåìÿ-
çà÷àòêàìè, ãèïîñòàçà áîëåå ìàññèâíàÿ è åå êëåòêè ñ óòîëùåííûìè îáîëî÷êàìè
ðàçðóøàþòñÿ íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ (Euphorbiaceae) ëèáî ñîõðàíÿþòñÿ â
çðåëîì ñåìåíè (Cephalotaceae, Ceratophyllaceae, Juncaceae, Malvaceae,
Nymphaeaceae, íåêîòîðûå Euphorbiaceae).

Ðàçëè÷íûå òî÷êè çðåíèÿ îòíîñèòåëüíî ôóíêöèè ãèïîñòàçû â ñåìÿçà÷àòêå îáîá-
ùåíû â ðÿäå ðàáîò (Masand, Kapil, 1966; Øàìðîâ, 1990á; Shamrov, 1991; Áàòû-
ãèíà, Øàìðîâ, 1994á; Batygina, Shamrov, 1999, 2002b). Âûñêàçàíû ïðåäïîëîæå-
íèÿ, ÷òî ãèïîñòàçà 1) ñëóæèò áàðüåðîì, îãðàíè÷èâàþùèì ðîñò çàðîäûøåâîãî ìåø-
êà (Van Tieghem, 1901, 1903; Venkateswarlu, Prakasa Rao, 1972; Engell, 1987); 2)
îáåñïå÷èâàåò ñâÿçü ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà ñ çàðîäûøåâûì ìåøêîì (Venkata Rao,
1953; Áàòûãèíà, 1974; Tilton, 1980; Engell, 1987); 3) ñíàáæàåò çàðîäûøåâûé ìå-
øîê ïèòàòåëüíûìè ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûìè âåùåñòâàìè (Haberlandt, 1918; Öèí-
ãåð, 1958; Ñàâ÷åíêî, 1973); 4) îáåñïå÷èâàåò âîäîñíàáæåíèå â ðàçâèâàþùèõñÿ
(Goebel, 1933) ëèáî ïîêîÿùèõñÿ ñåìåíàõ (Masand, Kapil, 1966).

Î÷åâèäíî, ÷òî ãèïîñòàçà ÿâëÿåòñÿ ïîëèôóíêöèîíàëüíîé ñòðóêòóðîé ñî ñìåíîé
ôóíêöèé â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Ìåñòîïîëîæåíèå ãèïîñòàçû, ãðàíè÷àùåé
ñ îñíîâíûìè ñòðóêòóðàìè ñåìÿçà÷àòêà è ïðîâîäÿùåé ñèñòåìîé, ïîçâîëÿåò ñ÷èòàòü,
÷òî îíà ó÷àñòâóåò â ðàñïðåäåëåíèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, ïîñòóïàþùèõ â ñåìÿçà÷à-
òîê. Ïåðâûìè íà÷èíàþò ôóíêöèîíèðîâàòü öåíòðàëüíûå êëåòêè ãèïîñòàçû, êîòîðûå â
äèôôåðåíöèðóþùåìñÿ ñåìÿçà÷àòêå îáëåã÷àþò ïðîâåäåíèå ìåòàáîëèòîâ èç ïðîêàì-
áèàëüíûõ êëåòîê â àðõåñïîðèàëüíóþ êëåòêó; ïîñòåïåííî â ýòîò ïðîöåññ âêëþ÷àþò-
ñÿ åå ëàòåðàëüíûå êëåòêè. Â äàëüíåéøåì ãèïîñòàçà îáåñïå÷èâàåò ïîñòóïëåíèå âå-
ùåñòâ íå òîëüêî â ìåãàñïîðîöèò, íî è â ôîðìèðóþùèåñÿ íóöåëëóñ è èíòåãóìåíòû.
Âðåìÿ è èíòåíñèâíîñòü äåÿòåëüíîñòè ãèïîñòàçû ñîïðÿæåíû ñ ïðîñòðàíñòâåííî-âðå-
ìåííûìè õàðàêòåðèñòèêàìè äðóãèõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà. Â êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñå-
ìÿçà÷àòêàõ ïåðèîä àêòèâíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãèïîñòàçû áîëåå ïðîäîëæèòåëüíûé,
÷åì â òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ: îò ñòàäèè ìåãàñïîðîöèòà, êîãäà â ñåìÿçà÷àòêå
äèôôåðåíöèðóþòñÿ òÿæè ïðîêàìáèàëüíûõ êëåòîê, äî ñòàäèè ãëîáóëÿðíîãî çàðîäû-
øà, êîãäà ïðîèñõîäèò ëèãíèôèêàöèÿ êëåòî÷íûõ ñòåíîê è íàêîïëåíèå òàíèíîâ â êëåò-
êàõ ãèïîñòàçû. Â äàëüíåéøåì ïðîèñõîäèò ñìåíà ôóíêöèè ãèïîñòàçû è îíà, âîçìîæ-
íî, ñïîñîáñòâóåò ïîääåðæàíèþ áàëàíñà âîäû â ðàçâèâàþùèõñÿ è ïîêîÿùèõñÿ ñå-
ìåíàõ, à âõîäÿ â ñîñòàâ ñåìåííîé êîæóðû, âûïîëíÿåò çàùèòíóþ ôóíêöèþ. Â òåíó-
èíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ àêòèâíàÿ äåÿòåëüíîñòü ãèïîñòàçû íà÷èíàåòñÿ ñ ðàçâèòè-
åì çàðîäûøåâîãî ìåøêà, êîãäà ôîðìèðóþòñÿ èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì è òÿæè
ïðîêàìáèàëüíûõ êëåòîê, è çàêàí÷èâàåòñÿ âî âðåìÿ ïåðâûõ ñòàäèé ýíäîñïåðìî- è
ýìáðèîãåíåçà, êîãäà êëåòêè ãèïîñòàçû ïîäâåðãàþòñÿ äåñòðóêöèè.

Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî îñíîâíîé ôóíêöèåé âñåõ ðàññìàòðèâàåìûõ ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà ÿâëÿåòñÿ ó÷àñòèå â òðàíñïîðòå ìåòàáîëèòîâ. Â ñå-
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ìÿçà÷àòêå ñîçäàåòñÿ ñèñòåìà òðàíñïîðòíûõ ñòðóêòóð ðàçíîãî óðîâíÿ: ãèïîñòàçà
ÿâëÿåòñÿ òîé ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðîé, êîòîðàÿ ðàñïðåäåëÿåò ïîòîêè âåùåñòâ â íóöåë-
ëóñ è èíòåãóìåíòû; äàëåå â íóöåëëóñå ÷åðåç ïîäèóì, ïîñòàìåíò è, âîçìîæíî, ïà-
ðèåòàëüíóþ òêàíü, ìåòàáîëèòû êàíàëèçèðîâàííî ïîñòóïàþò â çàðîäûøåâûé ìåøîê
(÷åðåç ïîñòàìåíò è öåíòðàëüíóþ ÷àñòü ïîäèóìà), ëàòåðàëüíóþ (÷åðåç ëàòåðàëüíóþ
÷àñòü ïîäèóìà) è, âîçìîæíî, àïèêàëüíóþ (÷åðåç ïàðèåòàëüíóþ òêàíü) îáëàñòè íó-
öåëëóñà. Íåñìîòðÿ íà îïðåäåëåííîå ñõîäñòâî â ôóíêöèîíèðîâàíèè, ýòè ñòðóêòó-
ðû èìåþò ñâîè îñîáåííîñòè ðàçâèòèÿ.

Ýâîëþöèîííûå àñïåêòû ðàçâèòèÿ íóöåëëóñà

Ñåìÿçà÷àòêè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé õàðàêòåðèçóþòñÿ äîâîëüíî çíà÷èòåëüíûì ðàç-
íîîáðàçèåì ãåíåçèñà è ñòðîåíèÿ íóöåëëóñà. Àíàëèç èìåþùèõñÿ äàííûõ ïîêàçû-
âàåò, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå òèïîâ ñåìÿçà÷àòêîâ íå ïðèóðî÷åíî ñòðîãî ê óðîâíÿì ñè-
ñòåìû öâåòêîâûõ ðàñòåíèé, õîòÿ ïðèìèòèâíûì òàêñîíàì íàèáîëåå ñâîéñòâåííû
êðàññèíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè. Êðîìå òîãî, îáíàðóæåíî, ÷òî ñðåäè îäíîäîëüíûõ
ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò âèäû ñ òåíóèíóöåëëÿòíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè è èì ïðèñó-
ùè ïðåèìóùåñòâåííî ìåäèîíóöåëëÿòíûå è êðàññèíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè ñ íå-
áîëüøèì ÷èñëîì êëåòî÷íûõ ñëîåâ â íóöåëëóñå. Â ðîäñòâåííûõ ãðóïïàõ òàêñîíîâ,
ïðè÷åì äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî ñåìåéñòâà, ìîæíî âñòðåòèòü ðàçëè÷íûå òèïû ñå-
ìÿçà÷àòêîâ. Âîçìîæíî, ÷òî ýòà îñîáåííîñòü îòðàæàåò ïàðàëëåëèçì â ðàçâèòèè
ñòðóêòóð è ñâèäåòåëüñòâóåò î íåçàâèñèìîì ïîÿâëåíèè òèïîâ ñåìÿçà÷àòêîâ â ðàç-
íûõ ÷àñòÿõ ñèñòåìû öâåòêîâûõ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïîäòâåðæäàåòñÿ èçâåñòíîå ïî-
ëîæåíèå î íåñîâïàäåíèè òåìïîâ ýâîëþöèè òàêñîíà è ìîðôîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè,
÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â ÿâëåíèè ãåòåðîáàòìèè, èëè ãåòåðîõðîíèè.

Ìíîãî÷èñëåííûìè èññëåäîâàíèÿìè óñòàíîâëåíî, ÷òî íàëè÷èå â ñåìÿçà÷àòêå
ìíîãîñëîéíîãî, äîëãî ñóùåñòâóþùåãî íóöåëëóñà ÿâëÿåòñÿ ïåðâè÷íûì, à âîçíèê-
íîâåíèå ñåìÿçà÷àòêà ñ îäíîñëîéíûì ýôåìåðíûì íóöåëëóñîì — âòîðè÷íûì
(Schnarf, 1931; Fagerlind, 1937; P. Maheshwari, 1950; Wunderlich, 1959; Sporne,
1969; Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1976; Êîðäþì, 1978; Bouman, 1984; Goldberg, 1986).

Ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ îò êðàññèíóöåëëÿòíûõ ê òåíóè-
íóöåëëÿòíûì îñóùåñòâëÿëèñü, ïî-âèäèìîìó, ÷åðåç ñåðèè ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿ-
çà÷àòêîâ, ñî÷åòàþùèõ â ñåáå ïðèçíàêè îáîèõ òèïîâ. Äâóäîëüíûå ðàñòåíèÿ â ýòîì
îòíîøåíèè, âåðîÿòíî, èìåëè ñàìîñòîÿòåëüíûé ïóòü ðàçâèòèÿ. Ó íèõ òðàíñôîðìà-
öèÿ íóöåëëóñà ïðîèñõîäèëà ÷åðåç ìåäèîíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè, êîòîðûì ïðèñó-
ùå ïî÷òè ïîëíîå èñ÷åçíîâåíèå íóöåëëóñà åùå äî îïëîäîòâîðåíèÿ, ÷òî êîððåëè-
ðîâàëî ñ ôîðìèðîâàíèåì ýíäîòåëèÿ (íàïðèìåð, Alangiaceae, Cornaceae,
Davidiaceae è äð.). Ó îäíîäîëüíûõ ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ íóöåëëóñà îñó-
ùåñòâëÿëèñü ÷åðåç ìåäèîíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ìíîãî-
ñëîéíûìè ëàòåðàëüíîé è áàçàëüíîé îáëàñòÿìè è îòñóòñòâèåì àïèêàëüíîé îáëàñòè
íóöåëëóñà (ïîäðîáíåå îá ýòîì ñì. ãëàâó 6).
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Ïåðâè÷íûå ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ íóöåëëóñà ñîïðîâîæäàëèñü ïîñòå-
ïåííîé åãî ðåäóêöèåé, âåðîÿòíî, ñíà÷àëà àïèêàëüíîé, à çàòåì ëàòåðàëüíîé è áàçàëü-
íîé îáëàñòåé. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ýòî ïðèâîäèëî ê óêîðî÷åíèþ ïóòè ïîñòóïëåíèÿ
ìåòàáîëèòîâ â çàðîäûøåâûé ìåøîê. Ïîñòåïåííî ïðîèñõîäèëà ïîòåðÿ íóöåëëóñîì
ôóíêöèè îñíîâíîãî èñòî÷íèêà çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ â âèäå ïåðèñïåðìà
â çðåëîì ñåìåíè. Âðåìÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ íóöåëëóñà ñìåùàëîñü íà áîëåå ðàí-
íèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà, ïðè ýòîì ïîÿâëåíèå òåíóèíóöåëëÿòíîãî ñåìÿçà-
÷àòêà ñîïðîâîæäàëîñü ôîðìèðîâàíèåì îäíîãî ìàññèâíîãî èíòåãóìåíòà ñ ýíäîòå-
ëèåì. Ïðè êðàéíåé ñòåïåíè ðåäóêöèè íóöåëëóñà, êîãäà îí ñîõðàíÿëñÿ â âèäå íå-
ñêîëüêèõ ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê íàä àïèêàëüíîé ÷àñòüþ ìåãàñïîðîöèòà, âìåñòî
ìàññèâíîãî èíòåãóìåíòà â ñåìÿçà÷àòêàõ ìîãëà ôîðìèðîâàòüñÿ ïàõèõàëàçà. Íàèáî-
ëåå ïîêàçàòåëüíûì â ýòîì îòíîøåíèè ÿâëÿåòñÿ ñåì. Rubiaceae, â êîòîðîì îáíàðó-
æåíû âñå ïåðåõîäû îò òèïè÷íûõ òåíóèíóöåëëÿòíûõ ê ðåäóöèðîâàííî òåíóèíóöåë-
ëÿòíûì ñåìÿçà÷àòêàì (Fagerlind, 1937; Àíäðîíîâà, 1977).

Èíòåãóìåíò

Ñòðóêòóðíûé ýëåìåíò ñåìÿçà÷àòêà, îêðóæàþùèé íóöåëëóñ ñåìåííûõ ðàñòåíèé,
íàçûâàåòñÿ èíòåãóìåíòîì. Ñèíîíèì: ïîêðîâ.

Ïåðâûå èññëåäîâàòåëè (Grew, 1672; Malpighi, 1675), îáíàðóæèâøèå áîëüøîå
ñõîäñòâî â ñòðîåíèè ñåìåíè ðàñòåíèé è ïëîäà æèâîòíûõ, ðàçëè÷àëè â ñåìåíè äâå
îáîëî÷êè (íåì. Hülle, ôð. enveloppe): íàðóæíóþ (õîðèîí) è âíóòðåííþþ (àìíè-
îí). Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, íàðóæíàÿ îáîëî÷êà ñîîòâåòñòâóåò ñåìåí-
íîé êîæóðå, à âíóòðåííÿÿ — íóöåëëóñó. Gaertner (1788) íàçâàë æåñòêóþ ÷àñòü
ñåìåííîé êîæóðû íåìåöêèì ñëîâîì Topf (áóêâàëüíî — ãîðøîê, êàñòðþëÿ, ñêîð-
ëóïà), êîòîðîå áûëî ïåðåâåäåíî íà ëàòèíñêèé ÿçûê êàê testa, à âíóòðåííþþ —
membrana interna. Â äàëüíåéøåì áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ñåìåííàÿ êîæóðà ñîñòî-
èò èç äâóõ ñàìîñòîÿòåëüíûõ îáîëî÷åê, êîòîðûå Brown (1818, 1826) îáîçíà÷èë êàê
«ìåìáðàíû». Áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî èñòèííîé ìåìáðàíîé ÿâëÿåòñÿ
òîëüêî âíóòðåííÿÿ (ôð. tégument, ëàò. membrana interna). Íàðóæíàÿ ìåìáðàíà (îí
íàçûâàë åå òàêæå òåñòîé) â êà÷åñòâå äîïîëíèòåëüíîé ìåìáðàíû êàê áû «ïîêðû-
âàåò» ðàçâèâàþùèéñÿ ñåìÿçà÷àòîê; åé áûëî äàíî íàçâàíèå «èíòåãóìåíò» (ôð. in —
íå è tégument — ìåìáðàíà, îáîëî÷êà).

Ïîçæå (Brown, 1934) áûëî ïðåäëîæåíî ðàçëè÷àòü «ïðîñòîé èíòåãóìåíò» (ëàò.
integumentum simplex) è «äâîéíîé èíòåãóìåíò» (ëàò. integumentum duplex) äëÿ îáå-
èõ ìåìáðàí ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè. Ïîñëå îïóáëèêîâàíèÿ ðàáîòû Schleiden (1837)
íàðóæíóþ è âíóòðåííþþ ìåìáðàíû ñåìÿçà÷àòêà ñòàëè íàçûâàòü íàðóæíûì è âíóò-
ðåííèì èíòåãóìåíòàìè (ëàò. integumentum exterius è i. interius, ñîîòâåòñòâåííî).
Îäíàêî â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè íàðÿäó ñ òåðìèíîì «èíòåãóìåíò» èñïîëü-
çîâàëñÿ òåðìèí «ìåìáðàíà» («îáîëî÷êà»), ÷òî âñòðå÷àåòñÿ åùå ó Netolitzky (1926).
Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ýòîò àâòîð, òðàêòóÿ òåðìèíû «íàðóæíûé è âíóòðåííèé èí-
òåãóìåíò», îáîçíà÷àåò èõ êàê tegumentum exterius è t. interius.
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Mirbel (1829) íàçûâàë ìåìáðàíû ñåìÿçà÷àòêà ïåðâîé (primine) è âòîðîé
(secondine) îáîëî÷êàìè è ñ÷èòàë èõ èñòèííûìè (ôð. téguments propres). Îáå îáîëî÷-
êè ìîãóò âõîäèòü â ñîñòàâ òåñòû çðåëîãî ñåìåíè. Îäíàêî, ïî åãî ìíåíèþ (Mirbel,
1830), êîãäà òåñòà îáðàçîâàíà òîëüêî ïåðâîé îáîëî÷êîé (primine), òî åå ëó÷øå
îáîçíà÷àòü êàê lorique (ïàíöèðü), à âòîðóþ îáîëî÷êó ñåìåíè — êàê tegmen. Â òîì
ñëó÷àå, êîãäà secondine ÿâëÿåòñÿ ÷àñòüþ òåñòû, ôóíêöèþ òåãìåíà áåðåò íà ñåáÿ
ñîõðàíÿþùèéñÿ íóöåëëóñ. Â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå òåðìèí «òåñòà» èñïîëüçóåòñÿ
â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà — êàê âñÿ ñåìåííàÿ êîæóðà, è óçêîì (÷àùå) — êàê
ïðîèçâîäíîå íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà. Òåãìåí — ïðîèçâîäíîå âíóòðåííåãî èíòåãó-
ìåíòà (Corner, 1976; Äàíèëîâà, Êèðïè÷íèêîâ, 1985; Äàíèëîâà, 1997).

Ðàçíîîáðàçèå ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ÷èñëó èíòåãóìåíòîâ

Óæå â ðÿäå ðàííèõ ðàáîò (Brown, 1818, 1826, 1834; Schleiden, 1837) ñåìÿçà-
÷àòêè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ïî ÷èñëó èíòåãóìåíòîâ ðàçäåëÿëè íà áèòåãìàëüíûå
(äâóïîêðîâíûå) è óíèòåãìàëüíûå (îäíîïîêðîâíûå) (ðèñ. 28, 1, 2, 4). Â äàëüíåé-
øåì (Hofmeister, 1858; Warming, 1878; Johow, 1885, 1889) áûëà âûäåëåíà åùå
îäíà êàòåãîðèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ — àòåãìàëüíûå. Ñðåäè öâåòêîâûõ ðàñòåíèé áèòåã-
ìàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè âûÿâëåíû â 237 ñåìåéñòâàõ, à óíèòåãìàëüíûå — â 114 (Êà-
ìåëèíà, 1991). Áèòåãìàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè îáíàðóæåíû ïî÷òè ó âñåõ îäíîäîëüíûõ
è ó ìíîãèõ äâóäîëüíûõ. Óíèòåãìàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè âñòðå÷àþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî
ó äâóäîëüíûõ (ñïàéíîëåïåñòíûå) è íåêîòîðûõ îäíîäîëüíûõ (Gymnostachys è
Montrichardia, Araceae — Goebel, 1897; Buzgo, 1999; Thalassia, Hydrocharitaceae —
Tomlinson, 1969). Àòåãìàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè îòìå÷åíû ó íåêîòîðûõ ïàðàçèòíûõ ðà-
ñòåíèé (Loranthaceae, Misodendraceae).

Èíòåãóìåíòû (èëè èíòåãóìåíò) ìîãóò áûòü ðàçâèòû â ðàçíîé ñòåïåíè. Êðàéíÿÿ
ñòåïåíü ðåäóêöèè äî èíèöèàëüíûõ êëåòîê õàðàêòåðíà äëÿ ðÿäà ïàðàçèòíûõ ðàñòå-
íèé (íàïðèìåð, Santalaceae — Ram, 1959; Øàìðîâ, 1995; Øàìðîâ è äð., 2001;
íåêîòîðûå Gentianaceae — Bouman, Louis, 1989) (ðèñ. 28, 5). Ïîëíîå îòñóòñòâèå
èíòåãóìåíòà íàáëþäàåòñÿ òîëüêî â íåäèôôåðåíöèðîâàííîì íà ñòðóêòóðû ñåìÿçà-
÷àòêå (íåêîòîðûå âèäû Opiliaceae, Loranthaceae, Santalaceae — Fagerlind, 1948;
Dixit, 1955; Agarwal, 1961).

Íàðóæíûé èíòåãóìåíò — äèñòàëüíûé (îòäàëåííûé, ïåðèôåðè÷åñêèé) ïî îò-
íîøåíèþ ê íóöåëëóñó ïîêðîâ â áèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ. Åãî òîëùèíà âàðüè-
ðóåò ó ðàçíûõ òàêñîíîâ îò äâóõ (Saururaceae — Íèêèòè÷åâà, 1981; íåêîòîðûå
Liliaceae — Øàìðîâ, 1999à) äî 4–8 (Balanitaceae — Nair, Jain, 1956) è äàæå 20–
25 (Paeoniaceae — Ôåäîòîâà, 1988) ñëîåâ. Â îáðàùåííûõ (àíàòðîïíûõ, êàìïèëîò-
ðîïíûõ è àìôèòðîïíûõ) ñåìÿçà÷àòêàõ ìîæåò ïðîèñõîäèòü êîíãåíèòàëüíîå ñðàñòà-
íèå ÷àñòè èíòåãóìåíòà è ôóíèêóëóñà ñ îáðàçîâàíèåì ðàôå. Ó ïðåäñòàâèòåëåé 80
ñåìåéñòâ äâóäîëüíûõ è îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé (Kühn, 1928; Bouman, 1984; Äàíè-
ëîâà, 1994) â íàðóæíîì èíòåãóìåíòå äèôôåðåíöèðóåòñÿ ïðîâîäÿùèé ïó÷îê: ïðî-
ñòîé (Hemerocallidaceae — Ñàâ÷åíêî, Êîìàð, 1965; Magnoliaceae — Ôðåéáåðã,
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Êàìåëèíà, 1981) èëè ðàçâåòâëåííûé (Connaraceae, Meliaceae — Boesewinkel,
Bouman, 1984; Euphorbiaceae — Tokuoka, Tobe, 2001), äîõîäÿùèé äî ìèêðîïè-
ëå. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ íàðóæíûé èíòåãóìåíò ïðåîáðàçóåòñÿ â òåñòó.

Âíóòðåííèé èíòåãóìåíò — ïðîêñèìàëüíûé (áëèæàéøèé, íåïîñðåäñòâåííûé)
ïî îòíîøåíèþ ê íóöåëëóñó ïîêðîâ â áèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ. Âíóòðåííèé èí-
òåãóìåíò îáû÷íî ìåíåå ìàññèâíûé, ÷åì íàðóæíûé, íàïðèìåð, ó îäíîäîëüíûõ îí
ÿâëÿåòñÿ äâóõ-òðåõñëîéíûì. Îäíàêî ó ðÿäà òàêñîíîâ âíóòðåííèé èíòåãóìåíò ìî-
æåò ñîñòîÿòü èç 4–5 (Burseraceae — Wiger, 1935) èëè 7–10 (Neuradaceae —
Murbeck, 1916) ñëîåâ. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè ñóäüáà âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà
ðàçëè÷íà. Ó îäíèõ òàêñîíîâ (Polygonaceae — Lonay, 1922; Zingiberaceae — Ïëèñ-
êî, 1985) îí ðàçðóøàåòñÿ ïîëíîñòüþ, ó äðóãèõ (Amaranthaceae — Kowal, 1954;
Berberidaceae — Òàõòàäæÿí, Ìåëèêÿí, 1972; Liliaceae — Ïåòðîâà, 1977) îáðàçó-
åò òåãìåí.

Åäèíñòâåííûé èíòåãóìåíò, êàê ïðàâèëî, ìíîãîñëîéíûé: 6–8 ñëîåâ â ñåì.
Valerianaceae (Êàìåëèíà, 1980), 15–20 — Apiaceae (Ãðåâöîâà, 1987), 25–28 — Alangia-

ceae (Àëèìîâà, 1987à). Òîëùèíà èíòåãóìåíòà ìîæåò âàðüèðîâàòü äàæå â ïðåäåëàõ
îäíîãî ñåìåéñòâà, íàïðèìåð â ñåì. Gentianaceae: 2–3 ñëîÿ ó Gentianopsis ciliata,
4–5 — ó Swertia minor, 5–7 — ó Gentianopsis barbata è Gentianella lingulata, 8–
10 — ó Gentiana cruciata è 15–20 ñëîåâ — ó Gentiana lutea è Swertia iberica (Guèrin,
1903; Stolt, 1921; Øàìðîâ, 1988, 1990á; Shamrov, 1991, 1996). Ïðèìå÷àòåëüíîé îñî-
áåííîñòüþ óíèòåãìàëüíîãî ñåìÿçà÷àòêà ìíîãèõ òàêñîíîâ (ïðåèìóùåñòâåííî ñïàé-
íîëåïåñòíûõ) ÿâëÿåòñÿ îáðàçîâàíèå èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà. Â èíòåãóìåíòå
íåêîòîðûõ ðàñòåíèé äèôôåðåíöèðóåòñÿ ïðîâîäÿùèé ïó÷îê (Dipsacaceae,
Valerianaceae — Êàìåëèíà, 1980; Convolvulaceae — Íèêèòè÷åâà, Ïðîñêóðèíà, 1989;
Campanulaceae — Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994). Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ áîëüøèíñòâî
êëåòîê èíòåãóìåíòà ðàçðóøàåòñÿ, è â çðåëîì ñåìåíè îí ñîõðàíÿåòñÿ â âèäå ýïèäåð-
ìàëüíîãî ñëîÿ, ñòðîåíèå êëåòîê êîòîðîãî ðàçëè÷àåòñÿ ó ðàçíûõ òàêñîíîâ.

Ðèñ. 28. Ðàçíîîáðàçèå ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ñòðîåíèþ èíòåãóìåíòîâ, íàëè÷èþ àðèëëóñà è
àðèëëîèäà.

1 — áèòåãìàëüíûé ñåìÿçà÷àòîê ñ èíòåãóìåíòàëüíûì è ôóíèêóëÿðíûì îáòóðàòîðîì ó Victoria

amazonica (ïî: Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991); 2 — óíèòåãìàëüíûé ñåìÿçà÷àòîê ó Ceratophyllum

demersum (ïî: Øàìðîâ, 1997è); 3 — ñåìÿçà÷àòîê ñ òðåìÿ èíòåãóìåíòàìè ó Cananga odorata (ïî:
Corner, 1949); 4 — áèòåãìàëüíûé ñåìÿçà÷àòîê ñ àðèëëóñîì ó Ungnadia speciosa (ïî: Anisimova,
Shamrov, 1997); 5 — ñåìÿçà÷àòîê ñ èíèöèàëÿìè èíòåãóìåíòà ó Santalum album (ïî: Øàìðîâ è
äð., 2001); 6–8 — ñåìÿçà÷àòîê ñ àðèëëóñîì ó Passiflora triloba (6, 7 — ïî: Planchon, 1845) è
Myristica fragrans (8 — ïî: Ìàìåòüåâà, Êàìåëèíà, 1981); 9, 10 — ñåìÿçà÷àòîê ñ àðèëëîèäîì ó
Stachyurus praecox (9) è Euphorbia pilosa (10) (ïî: Corner, 1976); àë — àðèëëîèä, àð — àðèë-
ëóñ, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, è — èíòåãóìåíò, è è — èíèöèàëè èíòåãó-
ìåíòà, è î — èíòåãóìåíòàëüíûé îáòóðàòîð, í — íóöåëëóñ, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í ê

— íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïä — ïîäèóì, ïñ — ïîñòàìåíò, ñ è — ñðåäíèé èíòåãóìåíò, ô î —

ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîð.



94 Øàìðîâ È.È. Ñåìÿçà÷àòîê öâåòêîâûõ ðàñòåíèé: ñòðîåíèå, ôóíêöèè, ïðîèñõîæäåíèå

Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ â êëåòêàõ èíòåãóìåíòîâ ïðîèñõîäÿò ðàçëè÷íûå ñòðóêòóð-
íûå èçìåíåíèÿ, çàòðàãèâàþùèå êàê ïðîòîïëàñò, òàê è îáîëî÷êè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî
ôîðìèðóåòñÿ ñåìåííàÿ êîæóðà ðàçíîãî ãåíåçèñà è ñòðîåíèÿ. Ïî ìåðå ñîçðåâàíèÿ
ñåìåíè â êîæóðå ôîðìèðóåòñÿ çàùèòíûé (ìåõàíè÷åñêèé) ñëîé èç ñêëåðèôèöèðî-
âàííûõ êëåòîê. Â çàâèñèìîñòè îò òîãî, â êàêîé ÷àñòè íàðóæíîãî (åäèíñòâåííîãî
â óíèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ) èëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà äèôôåðåíöèðóåòñÿ
ìåõàíè÷åñêèé ñëîé, ðàçëè÷àþò ñåìåíà ýêçî-, ìåçî- è ýíäîòåñòàëüíûå, à òàêæå ýêçî,
ìåçî- è ýíäîòåãìèíàëüíûå (Corner, 1976; Äàíèëîâà, Êèðïè÷íèêîâ, 1985). Òàê, ó
Capsella bursa-pastoris (Øàìðîâ, 2002à; Shamrov, 2002a) ñåìÿ ýíäîòåñòàëüíî-ýí-
äîòåãìèíàëüíîå. Ñåìåííàÿ êîæóðà ó ýòîãî âèäà îáðàçîâàíà ïðîèçâîäíûìè îáîèõ
èíòåãóìåíòîâ: íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà — íàðóæíàÿ ýïèäåðìà èç ñëèçåâûõ êëåòîê
è âíóòðåííÿÿ ýïèäåðìà èç êëåòîê ñ óòîëùåíèÿìè (ýíäîòåñòà); âíóòðåííåãî èíòåãó-
ìåíòà — ýíäîòåëèé (ýíäîòåãìåí) è îïåðêóëóì ñ óòîëùåííûìè êëåòî÷íûìè ñòåí-
êàìè è îñòàòêè ñðåäíåãî ñëîÿ (ðèñ. 29, 1–7; òàáë. III). Ïîäîáíîå ñòðîåíèå èìååò
ñåìåííàÿ êîæóðà ó Luzula pedemontana (Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â). Îíà òàêæå
ôîðìèðóåòñÿ íà áàçå îáîèõ èíòåãóìåíòîâ è ñîñòîèò èç 5–6 ñëîåâ. Êëåòêè ýêçîòå-
ñòû õàðàêòåðèçóþòñÿ ëèãíèôèöèðîâàííûìè íàðóæíûìè ïåðèêëèíàëüíûìè ñòåíêàìè,
ïîêðûòûìè ñëîÿìè êóòèêóëû è âîñêà, è ñåêðåòèðóþò ñëèçü ïîëèñàõàðèäíîé ïðè-
ðîäû. Ìåçîòåñòà (2–3 ñëîÿ) è ýíäîòåñòà ñîñòîÿò èç òîíêîñòåííûõ êëåòîê. Òåãìåí
ïðåäñòàâëåí òîëüêî êëåòêàìè âíóòðåííåé ýïèäåðìû, íàðóæíûå è âíóòðåííèå ïåðèê-
ëèíàëüíûå ñòåíêè êîòîðûõ ëèãíèôèöèðîâàíû. Ìåæäó òåãìåíîì è ýíäîòåñòîé èìå-
åòñÿ êóòèêóëÿðíàÿ ïëåíêà, à ìåæäó òåãìåíîì è ñîõðàíÿþùåéñÿ ýïèäåðìîé íóöåë-
ëóñà — ñëîè êóòèêóëû è âîñêà (ñì. ðèñ. 61, 65, 67–70).

Â îòëè÷èå îò äâóõ ïðåäûäóùèõ âèäîâ, ó Vaccinium myrtillus (Àíèñèìîâà è äð.,
2005) ñåìÿçà÷àòîê óíèòåãìàëüíûé. Ñåìåííàÿ êîæóðà ïðåäñòàâëåíà ãëàâíûì îáðà-
çîì êëåòêàìè íàðóæíîé ýïèäåðìû èíòåãóìåíòà (ýêçîòåñòàëüíûå ñåìåíà). Êëåòêè
èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåíõèìû, êàê ïðàâèëî, îáëèòåðèðóþòñÿ âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çà-
ðîäûøà è ýíäîñïåðìà (ðèñ. 29, 8–12). Ïðè óëüòðàñòðóêòóðíîì èññëåäîâàíèè õî-
ðîøî ðàçëè÷èìû îáîëî÷êè îòäåëüíûõ êëåòîê, à â ðÿäå ñëó÷àåâ è ñîõðàíèâøèå-
ñÿ ïîëîñòè ñóáýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê. Êëåòî÷íûå ñòåíêè ýêçîòåñòû ðàçíîé òîëùè-
íû (òàáë. IV, 1). Íàðóæíàÿ ïåðèêëèíàëüíàÿ êëåòî÷íàÿ ñòåíêà îòíîñèòåëüíî òîëñòàÿ,
ëèøåíà êóòèêóëû. Â íåé âûäåëÿþòñÿ äâå çîíû: ñâåòëàÿ íàðóæíàÿ è òåìíàÿ âíóò-
ðåííÿÿ (òàáë. IV, 4). Òîëùèíà ñòåíîê ñ ó÷åòîì âòîðè÷íûõ óòîëùåíèé ñîñòàâëÿåò
â ñðåäíåì: íàðóæíûõ ïåðèêëèíàëüíûõ — 5.8 ìêì, âíóòðåííèõ ïåðèêëèíàëüíûõ —
10.2 ìêì è àíòèêëèíàëüíûõ — 11.7 ìêì. Ïîñêîëüêó íàðóæíûå ïåðèêëèíàëüíûå
ñòåíêè òîíüøå äðóãèõ ñòåíîê, òî â ñóõèõ ñåìåíàõ îíè îáû÷íî ïðîãèáàþòñÿ â ïî-
ëîñòü êëåòêè. Óòîëùåíèÿ ðàçäåëåíû íà 2 òèïà: ïëîòíûå è ðûõëûå. Ïëîòíûå âòî-
ðè÷íûå óòîëùåíèÿ îäíîðîäíûå è îáðàçóþòñÿ íà àíòèêëèíàëüíûõ è âíóòðåííèõ
ïåðèêëèíàëüíûõ êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ýêçîòåñòû (òàáë. IV, 1, 3, 5). Â ïëîòíûõ óòîë-
ùåíèÿõ èìåþòñÿ ïîðû. Â ýòèõ æå óòîëùåíèÿõ îáíàðóæåíû ñîåäèíåíèÿ êðåìíèÿ â
âèäå îòäåëüíûõ ÷àñòèö (ãðàíóë), êîòîðûå ðàñïîëîæåíû ðÿäàìè ïàðàëëåëüíî ïåð-
âè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêå (òàáë. IV, 6). Ñîåäèíåíèÿ êðåìíèÿ âûÿâëÿþòñÿ òîëüêî
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ïîñëå îáðàáîòêè ñðåçîâ ïëàâèêîâîé êèñëîòîé. Ðûõëûå óòîëùåíèÿ ðàçâèâàþòñÿ
òîëüêî íà íàðóæíûõ ïåðèêëèíàëüíûõ êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ è ìîãóò ïîêðûâàòü òîí-
êèì ñëîåì ïëîòíûå óòîëùåíèÿ àíòèêëèíàëüíûõ ñòåíîê. Ýòè óòîëùåíèÿ ñëîèñòûå
è íåîäíîðîäíûå ïî ñòðóêòóðå (òàáë. IV, 1). Îíè ñîñòîÿò èç ôèáðèëëÿðíîãî âåùå-
ñòâà ñ âêëþ÷åíèÿìè ýëåêòðîíîïëîòíûõ ãðàíóë. Ôèáðèëëÿðíîå âåùåñòâî âáëèçè
êëåòî÷íîé ñòåíêè îáðàçóåò ïåðåêðåñòíî-ëàìåëëÿðíóþ ñòðóêòóðó, îðãàíèçîâàííóþ
â íåñêîëüêî ðÿäîâ. Ñî ñòîðîíû ïîëîñòè êëåòêè ôèáðèëëÿðíîå âåùåñòâî îáðàçóåò
ñåò÷àòóþ ñòðóêòóðó, â êîòîðóþ âêëþ÷åíû ýëåêòðîíîïëîòíûå ãðàíóëû. Ýòó ÷àñòü
óòîëùåíèé êëåòî÷íûõ ñòåíîê íåðåäêî ïðèíèìàþò çà ñëèçü. Èñòèííàÿ ïîëèñàõàðèä-
íàÿ ñëèçü îáíàðóæèâàåòñÿ â ïîëîñòè êëåòêè (òàáë. IV, 3). Åå ìîæíî îõàðàêòåðè-
çîâàòü êàê ñåò÷àòóþ, ìåëêîãðàíóëÿðíóþ è òîíêîôèáðèëëÿðíóþ.

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, â ñåìÿçà÷àòêå öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ôîðìèðóþòñÿ îäèí
èëè äâà èíòåãóìåíòà. Äëÿ íåêîòîðûõ ðàñòåíèé óêàçûâàþò òðè è äàæå ÷åòûðå èí-
òåãóìåíòà. Òðåòüèì èíòåãóìåíòîì íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè (Gaertner, 1788;
Warming, 1878; Corner, 1954) ñ÷èòàþò àðèëëóñ, à ÷åòâåðòûì — ñðåäíèé èíòåãó-
ìåíò, îïèñàííûé ó Annonaceae (Corner, 1949) (ðèñ. 28, 3). Ïðèðîäà ñðåäíåãî èí-
òåãóìåíòà íåÿñíà, òîãäà êàê àðèëëóñû (ëàò. arillus — ïðèñåìÿííèê, êðîâåëüêà),
èëè ñåìåííûå ïðèäàòêè, èìåþò ðàçëè÷íîå ïðîèñõîæäåíèå, â òîì ÷èñëå è èíòåãó-
ìåíòàëüíîå. Èõ ðàçâèòèå íà÷èíàåòñÿ â ñåìÿçà÷àòêå è çàêàí÷èâàåòñÿ ïîñëå îïëîäîò-
âîðåíèÿ. Â çðåëîì ñåìåíè îíè ÷àñòî ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñî÷íûå, îêðàøåííûå îá-
ðàçîâàíèÿ, îñíîâíîé ôóíêöèåé êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ ó÷àñòèå â ïðîöåññå äèññåìèíà-
öèè (ðèñ. 28, 6–10).

Òåðìèí «àðèëëóñ» áûë ïðåäëîæåí Linnaeus (1751) äëÿ îáîçíà÷åíèÿ äîïîëíè-
òåëüíîé îáîëî÷êè ñåìåíè. Â òàêîì ïîíèìàíèè îí èñïîëüçóåòñÿ äî ñèõ ïîð ðÿäîì
èññëåäîâàòåëåé (Èìñ, 1964; Òàõòàäæÿí, 1964; Corner, 1976). Ýòîò òåðìèí ïåðâî-
íà÷àëüíî óïîòðåáëÿëè ëèøü â óçêîì ñìûñëå ñëîâà, êàê îáîëî÷êó ñåìåíè, âîçíè-
êàþùóþ èç êëåòîê ôóíèêóëóñà (Gaertner, 1788; Richard, 1808). Çàòåì àðèëëóñû
áûëè ðàçäåëåíû íà èñòèííûå (ôóíèêóëÿðíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ) è ëîæíûå (èíîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ) (Planchon, 1845).

Àðèëëóñû õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëüíûì ðàçíîîáðàçèåì, ÷òî çàòðóäíÿåò èõ
òèïèçàöèþ. Âñëåä çà Planchon (1845) îäíè àâòîðû (Êîìàð, 1965à, á, 1973, 1994)
ñ÷èòàþò, ÷òî ñëåäóåò ðàçëè÷àòü èñòèííûé àðèëëóñ (èç ôóíèêóëóñà) è àðèëëîèä
(ëîæíûé àðèëëóñ, âîçíèêàþùèé èç íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà è âõîäÿùèé â ñîñòàâ
ñåìåííîé êîæóðû). Ðàçíîâèäíîñòÿìè àðèëëîèäà ÿâëÿþòñÿ êàðóíêóëà (ðàçðàñòàíèÿ
â îáëàñòè ìèêðîïèëå) è ñòðîôèîëü (ðàçðàñòàíèÿ âäîëü ðàôå). Îäíàêî ïðèçíàêè,
ïîëîæåííûå â îñíîâó ðàçäåëåíèÿ èñòèííîãî àðèëëóñà è àðèëëîèäà, íåäîñòàòî÷íî
÷åòêè. Ïî íàøåìó ìíåíèþ, îòíåñåíèå ñòðîôèîëåé ê àðèëëîèäàì âðÿä ëè ïðàâî-
ìåðíî, òàê êàê îíè âîçíèêàþò çà ñ÷åò ðàçðàñòàíèÿ êëåòîê ôóíèêóëÿðíîé îáëàñòè
ðàôå, ò.å. èìåþò ôóíèêóëÿðíîå ïðîèñõîæäåíèå, êàê è èñòèííûé àðèëëóñ. Êðîìå
òîãî, â íàñòîÿùåå âðåìÿ âûäåëÿþòñÿ àðèëëîäèè — îáðàçîâàíèÿ, âîçíèêàþùèå â
îáëàñòè ðóá÷èêà â ðåçóëüòàòå êîìáèíàöèè ìèêðîïèëÿðíîãî àðèëëîèäà ñ àðèëëóñîì
(Serrato-Vallenti et al., 1991). Èñòèííóþ ïðèðîäó àðèëëóñîâ ìîæíî âûÿñíèòü òîëüêî
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Ðèñ. 29. Ñòðîåíèå èíòåãóìåíòîâ â ïðîöåññå èõ òðàíñôîðìàöèè â ñåìåííóþ êîæóðó.

1–7 — Capsella bursa-pastoris (ïî: Øàìðîâ, 2002à): 1 — ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèè 2-ÿäåðíîãî çàðî-
äûøåâîãî ìåøêà, íà÷àëî äåëåíèé â êëåòêàõ âíóòðåííåé ýïèäåðìû âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, 2 —
òîò æå ñåìÿçà÷àòîê íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå â îáëàñòè íèæíåãî ÿäðà 2-ÿäåðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåø-
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êà, 3 — ñåìÿçà÷àòîê ïåðåä îïëîäîòâîðåíèåì, 4–7 — ñòðîåíèå êëåòîê èíòåãóìåíòîâ íà ñòàäèÿõ
ïîçäíåãî ãëîáóëÿðíîãî (4) è ñåðäå÷êîâèäíîãî çàðîäûøà (5), çàðîäûøà ñ èçîãíóòûìè ñåìÿäîëÿ-
ìè (6) è â çðåëîì ñåìåíè (7); 8–12 — Vaccinium myrtillus (ïî: Àíèñèìîâà è äð., 2005): 8–10 —
ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèè 2-ÿäåðíîãî (8), 4-ÿäåðíîãî (9) è çðåëîãî (10) çàðîäûøåâîãî ìåøêà, 11 —
ðàçâèâàþùååñÿ ñåìÿ íà ñòàäèè ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà, 12 — çðåëîå ñåìÿ; àá ñ ñ —
àáàêñèàëüíàÿ ñòîðîíà ñåìÿçà÷àòêà, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, â ý í è — âíóòðåííÿÿ ýïèäåð-
ìà íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà, ã — ãèïîñòàçà, ç — çàðîäûø, è ò — èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, ë
î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ì ã ý — ìèêðîïèëÿðíûé ãàóñòîðèé ýíäîñïåðìà, í è —
íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í ý â è — íàðóæíàÿ ýïèäåðìà âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, í ý í è — íà-
ðóæíàÿ ýïèäåðìà íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà, í ÿ — íèæíåå ÿäðî 2-ÿäåðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà,
ïïä — ïîñòàìåíòî-ïîäèóì, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ñë ñ — ñëîé ñëèçåâûõ êëåòîê, ñ ñ —
ñðåäíèé ñëîé, ô — ôóíèêóëóñ, õ — õàëàçà, õ ã ý — õàëàçàëüíûé ãàóñòîðèé ýíäîñïåðìà, ýê —
ýêçîòåñòà, ýí — ýíäîòåëèé, ýíä — ýíäîñïåðì, ýï í — ýïèäåðìà íóöåëëóñà, ýò — ýíäîòåñòà.

Ðèñ. 29 (îêîí÷àíèå).
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Ðèñ. 30. Ðàííèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà ñ àðèëëóñîì ó Ungnadia speciosa (ïî:
Anisimova, Shamrov, 1997).

àð — àðèëëóñ, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, è î — èíòåãóìåíòàëüíûé îáòó-
ðàòîð, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ïä — ïîäèóì, ïñ — ïîñòàìåíò, ô î — ôóíèêóëÿðíûé îá-
òóðàòîð.

1

2

3

â è

ïñ

ô î

í è

ïä

è î

ã

àð

ã



Глава� 2.� Стр¾±т¾рная�дифференциация� семязачат±а 99

ïðè èññëåäîâàíèè ãåíåçèñà ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè (ðèñ. 30, 1–3). Î íå-
îáõîäèìîñòè äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò âçàèìîèñêëþ÷àþùèå ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ ðàçëè÷íûõ àâòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ îäíó è òó æå ñòðóêòóðó ëèáî êàê àðèë-
ëóñ, ëèáî êàê àðèëëîèä.

Åùå Baillon (1876) ïðåäëîæèë ñîõðàíèòü åäèíûé òåðìèí «àðèëëóñ», à ðàçíî-
âèäíîñòè àðèëëóñà ðàçëè÷àòü ïî èõ ìåñòîïîëîæåíèþ. Ýòà òî÷êà çðåíèÿ ïîääåðæè-
âàåòñÿ ðÿäîì ñîâðåìåííûõ èññëåäîâàòåëåé (Pijl, 1982; Boesewinkel, Bouman, 1984;
è äð.). Ýòè àâòîðû âûäåëÿþò ñëåäóþùèå ðàçíîâèäíîñòè àðèëëóñà: ôóíèêóëÿðíûå
(õèëàðíûå), ýêçîñòîìàëüíûå (êàðóíêóëû, âûðîñòû àïèêàëüíîé ÷àñòè íàðóæíîãî èí-
òåãóìåíòà), âûðîñòû õàëàçàëüíîé ÷àñòè íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà è ðàôàëüíûå âû-
ðîñòû (ñòðîôèîëè). Ïî èõ ìíåíèþ, øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå àðèëëóñîâ êàê ñðåäè
ïðèìèòèâíûõ, òàê è ñðåäè ïðîäâèíóòûõ ñåìåéñòâ, áîëüøîå èõ ìîðôîëîãè÷åñêîå
ðàçíîîáðàçèå ïîçâîëÿþò ñ÷èòàòü, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì ïîëèôèëåòè÷åñêîé
ýâîëþöèè è ñëóæàò â êà÷åñòâå ïðèñïîñîáëåíèé äëÿ äèññåìèíàöèè.

Ôîðìèðîâàíèå èíòåãóìåíòà

Â áèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ïåðâûì, êàê ïðàâèëî, ðàçâèâàåòñÿ âíóòðåííèé
èíòåãóìåíò (ðèñ. 31, 1, 2). Îäíàêî ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ ñíà÷àëà âîçíèêàåò íàðóæ-
íûé èíòåãóìåíò (Euphorbiaceae — Bor, Bouman, 1974; íåêîòîðûå Magnoliaceae —
Yamada et al., 2003) ëèáî îáà èíòåãóìåíòà îäíîâðåìåííî (Juncaceae — Øàìðîâ,
Àíèñèìîâà, 1993à, á; Paeoniaceae — Øàìðîâ, 1997ç; íåêîòîðûå Magnoliaceae —
Kapil, Bhandari, 1964) (ðèñ. 31, 3).

Èíòåãóìåíòû çàêëàäûâàþòñÿ â âèäå êîëüöåâèäíûõ âàëèêîâ, ÷òî õîðîøî âèä-
íî óæå íà ïåðâûõ èëëþñòðàöèÿõ ïî ãåíåçèñó ñåìÿçà÷àòêà (Mirbel, 1829). Åùå
Warming (1878) óñòàíîâèë, ÷òî èíòåãóìåíòû îáðàçóþòñÿ â ðåçóëüòàòå äåëåíèé êëå-
òîê ýïèäåðìû ëèáî ñóáýïèäåðìû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðèíÿ-
òî ðàçëè÷àòü èíòåãóìåíòû ýïèäåðìàëüíîãî è ñóáýïèäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ
(Bouman, 1971a, b, 1984). Âíóòðåííèé èíòåãóìåíò ïî÷òè âñåãäà èìååò ýïèäåðìàëü-
íîå ïðîèñõîæäåíèå, à íàðóæíûé, òàê æå êàê è åäèíñòâåííûé, ëèáî ýïèäåðìàëü-
íîå, ëèáî ñóáýïèäåðìàëüíîå. Ñóùåñòâóåò ðÿä òàêñîíîâ (Begoniaceae, Datiscaceae,
Lactoridaceae, Liliaceae, Mayacaceae, Orchidaceae, Oxalidaceae, Nympaeaceae,
Tovariaceae), ó êîòîðûõ îáà èíòåãóìåíòà èìåþò ýïèäåðìàëüíîå ïðîèñõîæäåíèå
(Bouman, 1971a, b; Tilton, Lersten, 1981; Boesewinkel, De Lange, 1983; Boesewinkel,
1984, 1985, 1990; Venturelli, Bouman, 1986; Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991; Øàìðîâ, Íè-
êèòè÷åâà, 1992; Øàìðîâ, 1998à, 1999à, á, 2001, 2003).

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî ðàíåå, â àïèêàëüíîé ÷àñòè ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà
Arabidopsis thaliana åùå äî äèôôåðåíöèàöèè ñòðóêòóð âûÿâëÿåòñÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà
WUS, à ñèíòåçèðóåìûé áåëîê ëîêàëèçóåòñÿ òàì, ãäå íà÷èíàåòñÿ ïðîöåññ èíèöèà-
öèè èíòåãóìåíòà (Groß-Hardt et al., 2002). Íàøè èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå ðà-
íåå íà ðàñòåíèÿõ ñ ðàçëè÷íûìè òèïàìè ñåìÿçà÷àòêà (Øàìðîâ, 1990, 1997à, á,
1999à, 2002), ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Îíè
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ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ïîäîáíîìó çàëîæåíèþ èíòåãóìåíòà ïðåäøåñòâóþò íà-
êîïëåíèå ðàçëè÷íûõ ìåòàáîëèòîâ (ÐÍÊ, áåëêîâ, äåêñòðèíîâ) è èíòåíñèâíûå àíòè-
êëèíàëüíûå äåëåíèÿ ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê ñ äîðcàëüíîé ñòîðîíû íà óðîâíå ïå-
ðåõîäíîé çîíû ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Âîçíèêàþò âûòÿíóòûå â ðàäèàëüíîì íàïðàâ-
ëåíèè êëåòêè, ÷àñòü èç êîòîðûõ ñòàíîâÿòñÿ èíèöèàëÿìè, ïðè ýòîì èõ ðàçìåðû, â
òîì ÷èñëå è ÿäåð, óâåëè÷èâàþòñÿ. Â ñëó÷àå ýïèäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ îíè
äåëÿòñÿ ïåðèêëèíàëüíî èëè íàêëîííûìè ïåðåãîðîäêàìè, îòäåëÿÿ òåðìèíàëüíûå
èíèöèàëè (òåðìèí ââåëà Roth, 1957). Â èíòåãóìåíòàõ ñóáýïèäåðìàëüíîãî ïðîèñ-
õîæäåíèÿ ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ îòìå÷àþòñÿ òîëüêî â êëåòêàõ ñóáýïèäåðìû, òîã-
äà êàê ïðè ñìåøàííîì ïðîèñõîæäåíèè (çà ñ÷åò ýïèäåðìàëüíûõ è ñóáýïèäåðìàëü-
íûõ èíèöèàëåé îäíîâðåìåííî) ýòè äåëåíèÿ ïðîèñõîäÿò â êëåòêàõ îáîèõ ñëîåâ (ðèñ.
31, 1–6).

Íà ïåðâûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ðîñò èíòåãóìåíòà ó ìíîãèõ ðàñòåíèé ïðîèñõîäèò
ãëàâíûì îáðàçîì çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê â àïèêàëüíîé ÷àñòè èëè
íàêëîííûõ äåëåíèé òåðìèíàëüíûõ èíèöèàëåé è èõ ïðîèçâîäíûõ (äåðìàëüíûå èí-
òåãóìåíòû), ëèáî ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé ñóáýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé è èõ ïðî-
èçâîäíûõ (ñóáäåðìàëüíûå èíòåãóìåíòû). Îäíîâðåìåííî îòìå÷àþòñÿ äåëåíèÿ êëåòîê
ïî âñåé äëèíå ðàñòóùåãî èíòåãóìåíòà. Ïîñòåïåííî îíè ñìåùàþòñÿ ê åãî ñåðåäè-
íå (â àïèêàëüíîé ÷àñòè äåëåíèÿ íàáëþäàþòñÿ ëèøü â ñëó÷àå ôîðìèðîâàíèÿ îïåð-
êóëóìà), ïðè ýòîì â áàçàëüíîé ÷àñòè ðîñò èíòåãóìåíòà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðåèìóùå-
ñòâåííî çà ñ÷åò ðàñòÿæåíèÿ êëåòîê.

Ïîëîæåíèå èíèöèàëåé èíòåãóìåíòà â îïðåäåëåííîì ñëîå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àò-
êà ëåãëî â îñíîâó êëàññèôèêàöèè ñïîñîáîâ ôîðìèðîâàíèÿ èíòåãóìåíòà (Øàìðîâ,
1997æ, 1999á, 2003; Shamrov, 2000b). Îíà âêëþ÷àåò òðè òèïà (äåðìàëüíûé, ñóá-
äåðìàëüíûé è äåðìàëüíî-ñóáäåðìàëüíûé) (ðèñ. 32).

Äåðìàëüíûé òèï õàðàêòåðèçóåòñÿ áîëüøèì ðàçíîîáðàçèåì ñïîñîáîâ ôîðìè-
ðîâàíèÿ èíòåãóìåíòà. Â íåì ìîæíî âûäåëèòü âàðèàöèè íà îñíîâàíèè êîìïëåêñà
êðèòåðèåâ: 1 — ÷èñëà ýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé, 2 — ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èõ äå-
ëåíèé è õàðàêòåðà çàëîæåíèÿ êëåòî÷íûõ ïåðåãîðîäîê íà ïåðâûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ,
3 — äîëè ó÷àñòèÿ èíèöèàëåé â îáðàçîâàíèè ðàçëè÷íûõ ñëîåâ.

Âàðèàöèÿ I — èíèöèàëè â 4 ñëîÿ; ïåðâûìè ïåðèêëèíàëüíî äåëÿòñÿ êëåòêè
äâóõ ñðåäíèõ ñëîåâ, îòäåëÿÿ òåðìèíàëüíûå èíèöèàëè. Ïðîèçâîäíûå êëåòîê áîêî-

Ðèñ. 31. Èíèöèàöèÿ èíòåãóìåíòîâ ó Ribes aureum (1, 2 — ïî: Øàìðîâ, 1998à), Luzula

pedemontana (3 — ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à) è Ceratophyllum demersum (4–6 —
ïî: Øàìðîâ, 1997è).

á î í — áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ã — ãèïîñòàçà, è — èíòåãóìåíò, è â è — èíèöèàëè âíóò-
ðåííåãî èíòåãóìåíòà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, è í è — èíèöèàëè íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà, ë
î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ì — ìåãàñïîðîöèò, í ê — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïä —
ïîäèóì, ï ê — ïàðèåòàëüíàÿ êëåòêà, ïð ò — ïðîêàìáèàëüíûé òÿæ, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïà-
ðèåòàëüíàÿ òêàíü, ñ ê — ñïîðîãåííàÿ êëåòêà, ñý è — ñóáýïèäåðìàëüíûå èíèöèàëè, ý è — ýïè-
äåðìàëüíûå èíèöèàëè.
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âûõ ñëîåâ îáðàçóþò ýïèäåðìàëüíûå ñëîè áàçàëüíîé ÷àñòè èíòåãóìåíòà, à ñðåäíèõ
ñëîåâ — äâà öåíòðàëüíûõ ñëîÿ â áàçàëüíîé ÷àñòè è ýïèäåðìàëüíûå ñëîè â àïè-
êàëüíîé ÷àñòè. Òàêîé ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ âíóòðåííåãî èíòåãó-
ìåíòà Paeonia lactiflora (Øàìðîâ, 1997ç — ðèñ. 32, 1–5; òàáë. V, 1).

Âàðèàöèÿ II — èíèöèàëè â äâà ñëîÿ äåëÿòñÿ ïåðèêëèíàëüíî, è çàòåì ïóòåì
ìíîãîêðàòíûõ ïîïåðå÷íûõ äåëåíèé ôîðìèðóåòñÿ äâóñëîéíûé èíòåãóìåíò
(Datiscaceae, Menispermaceae, Polygalaceae, Rosaceae, Solanaceae è äð.). Óâåëè-
÷åíèå ÷èñëà ñëîåâ è îáðàçîâàíèå ìíîãîñëîéíîãî èíòåãóìåíòà ìîæåò ïðîèñõîäèòü
çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê ýïèäåðìû (Lactoridaceae — Bouman,
1971b; Gentianaceae, Nymphaeaceae, íåêîòîðûå Juncaceae, Luzula pedemontana —
Øàìðîâ, 1990á, 1998à, Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à) (ðèñ. 32, 6–8; òàáë. VI, 1–
4). Ó äðóãîãî ïðåäñòàâèòåëÿ ñåì. Juncaceae — Juncus filiformis (Øàìðîâ, Àíèñè-
ìîâà, 1993á) îáíàðóæåíû ðàçëè÷èÿ â ïîâåäåíèè èíèöèàëåé íàðóæíîãî è âíóòðåí-
íåãî ñëîåâ äâóñëîéíîãî èíòåãóìåíòà: èíèöèàëü íàðóæíîãî ñëîÿ äåëèòñÿ íàêëîí-
íîé ïåðåãîðîäêîé è îòäåëÿåò òåðìèíàëüíóþ èíèöèàëüíóþ êëåòêó, à èíèöèàëü âíóò-
ðåííåãî ñëîÿ — ïåðèêëèíàëüíî, ïîñëå ÷åãî ê íàêëîííîìó äåëåíèþ ïðèñòóïàåò
òåðìèíàëüíàÿ èíèöèàëüíàÿ êëåòêà; íàðóæíûé ñëîé îêàçûâàåòñÿ äëèííåå âíóòðåí-
íåãî, à ïåðåãîðîäêè ìåæäó êëåòêàìè ñëîåâ îáðàçóþò ñòóïåí÷àòûé ïðîôèëü (ðèñ.
32, 9–14; 33, 1–8).

Âàðèàöèÿ III — èíèöèàëè â îäèí ñëîé; êàæäàÿ êëåòêà äåëèòñÿ ïåðèêëèíàëüíî,
îòäåëÿÿ òåðìèíàëüíóþ èíèöèàëü; â íèæíåé êëåòêå ïðîèñõîäèò ïðîäîëüíîå äåëåíèå,
è èíòåãóìåíò ñòàíîâèòñÿ äâóñëîéíûì â îñíîâàíèè; çàòåì ìíîãîêðàòíî íàêëîííî
äåëèòñÿ òåðìèíàëüíàÿ èíèöèàëü (Gagea stipitata — Øàìðîâ, 1999à) (ðèñ. 32, 15–
18). Ó íåêîòîðûõ ðàñòåíèé ïåðâûå ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ èíèöèàëåé ÿâëÿþòñÿ
äèôôåðåíöèðóþùèìè: íàðóæíûå êëåòêè ñòàíîâÿòñÿ èíèöèàëÿìè èíòåãóìåíòà, à
âíóòðåííèå — ëàòåðàëüíûìè èíèöèàëÿìè ãèïîñòàçû; êàæäàÿ èíèöèàëüíàÿ êëåòêà
èíòåãóìåíòà íàêëîííîé ïåðåãîðîäêîé îòäåëÿåò òåðìèíàëüíóþ èíèöèàëü, êîòîðàÿ
ìíîãîêðàòíî äåëèòñÿ (Lilium tigrinum, Liliaceae — Bouman, 1971a; Gymnadenia

conopsea, Listera ovata, Orchidaceae — Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992; Øàìðîâ, 2001)
(ðèñ. 32, 19–22).

Íåêîòîðàÿ ñïåöèôèêà ðàçâèòèÿ èíòåãóìåíòîâ â ðàìêàõ äåðìàëüíîãî òèïà îòìå-
÷åíà ó Ñapsella bursa-pastoris. Êàê áûëî ïîêàçàíî Roth (1957), ïðè íàëè÷èè äâó-

Ðèñ. 32. Êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ è âàðèàöèé ôîðìèðîâàíèÿ èíòåãóìåíòîâ (ïî: Øàìðîâ,
1999á, ñ èçìåíåíèÿìè).

1–22 — çà ñ÷åò ýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé: 1–5 — ó Paeonia lactiflora (âíóòðåííèé èíòåãóìåíò),
6–8 — Nymphaea gigantea (îáà èíòåãóìåíòà), 9–14 — Juncus filiformis (âíóòðåííèé èíòåãóìåíò),
15–18 — Gagea stipitata (îáà èíòåãóìåíòà), 19–22 — Gymnadenia conopsea (îáà èíòåãóìåíòà);
23–25 — çà ñ÷åò ñóáýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé ó Juncus filiformis (íàðóæíûé èíòåãóìåíò); 26–
31 — çà ñ÷åò ýïèäåðìàëüíûõ è ñóáýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé: 26–28 — ó Ceratophyllum demer-

sum, 28–31 — Paeonia lactiflora (íàðóæíûé èíòåãóìåíò); è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû.
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Ðèñ. 33. Ðàííèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà ó Juncus filiformis (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà,
1993á).

1, 2, 7, 8 — èíèöèàöèÿ è íà÷àëî äèôôåðåíöèàöèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà; 3–6 — ñòàäèè ôîð-
ìèðîâàíèÿ âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà; á î í — áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, â è — âíóòðåí-
íèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, è â è — èíèöèàëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, è ã — èíèöèàëè
ãèïîñòàçû, è í è — èíèöèàëè íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëó-
ñà, ë î õ — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü õàëàçû, ì — ìåãàñïîðîöèò, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ï ê

— ïàðèåòàëüíàÿ êëåòêà, ïð ò — ïðîêàìáèàëüíûé òÿæ, ò è — òåðìèíàëüíàÿ èíèöèàëü. Ìàñø-
òàáíàÿ ëèíåéêà — 20 ìêì.
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ñëîéíîé èíèöèàëüíîé çîíû ôîðìèðîâàíèå èñõîäíî äâóñëîéíûõ èíòåãóìåíòîâ ïðî-
èñõîäèò çà ñ÷åò áèôàöèàëüíîãî ðèòìà êëåòî÷íûõ äåëåíèé òåðìèíàëüíîé èíèöèàëè,
çàíèìàþùåé âåðõóøêó èíòåãóìåíòà. Îäíàêî, ïî íàøåìó ìíåíèþ (Øàìðîâ, 2002à),
ñïåöèôèêó ðàçâèòèÿ áàçàëüíîé ÷àñòè èíòåãóìåíòîâ íåëüçÿ õàðàêòåðèçîâàòü êàê
èíòåðêàëÿðíûé ðîñò. Äåëåíèÿ ïðîèñõîäÿò ïî âñåé äëèíå èíòåãóìåíòà âî âðåìÿ ñâî-
åîáðàçíîãî «ïîêîÿ», êîãäà òåðìèíàëüíàÿ èíèöèàëüíàÿ êëåòêà íå äåëèòñÿ. Òîëüêî â
îäíèõ ñëó÷àÿõ ðîñò îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò äåëåíèé êëåòîê, ïðîèçâîäíûõ òåðìè-
íàëüíîé èíèöèàëè (ñðåäíÿÿ ÷àñòü èíòåãóìåíòà), à â äðóãèõ — çà ñ÷åò äåëåíèé êëå-
òîê, îñòàâøèõñÿ â îñíîâàíèè èñõîäíî äâóñëîéíîé çîíû (áàçàëüíàÿ ÷àñòü èíòåãó-
ìåíòà). Òàêèì îáðàçîì, õîòÿ ó C. bursa-pastoris èíèöèàëüíàÿ çîíà èñõîäíî äâó-
ñëîéíàÿ, âåñü ãåíåçèñ íàïîìèíàåò õîä ðàçâèòèÿ èíòåãóìåíòà ïî ñõåìå âàðèàöèè III.
Òîëüêî â ýòîì ñëó÷àå äâóñëîéíîñòü â áàçàëüíîé ÷àñòè èíòåãóìåíòà ñîçäàåòñÿ ëèøü
ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ íèæíåé èíèöèàëüíîé êëåòêè (ðèñ. 34, 1–10).

Ïðè ñóáäåðìàëüíîì òèïå èíèöèàëè, ðàñïîëàãàþùèåñÿ â îäèí-äâà ñëîÿ, äå-
ëÿòñÿ ïåðèêëèíàëüíî, à êëåòêè ýïèäåðìû — àíòèêëèíàëüíî (åäèíñòâåííûé èíòåãó-
ìåíò â óíèòåãìàëüíîì è íàðóæíûé èíòåãóìåíò â áèòåãìàëüíîì ñåìÿçà÷àòêå; ðèñ.
32, 23, 24). Ýòîò ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ õàðàêòåðåí äëÿ Cucurbitaceae,
Magnoliaceae, Ranunculaceae, íåêîòîðûõ Brassicaceae, Juncaceae. Ìíîãîñëîéíîñòü
èíòåãóìåíòà ñîçäàåòñÿ çà ñ÷åò ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê ñðåäíåãî ñëîÿ ñóá-
äåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (ðèñ. 32, 25; 33, 7, 8), ðåæå êëåòîê íàðóæíîé
(Cucurbitaceae) èëè âíóòðåííåé (Magnoliaceae) ýïèäåðìû.

Äåðìàëüíî-ñóáäåðìàëüíûé òèï õàðàêòåðèçóåòñÿ äâîéñòâåííûì ïðîèñõîæäå-
íèåì èíòåãóìåíòà, êîòîðûé ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò ýïèäåðìàëüíûõ è ñóáýïèäåðìàëü-
íûõ èíèöèàëåé. Èíèöèàëè ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ â 2 (Ceratophyllum demersum) èëè
3–4 (Paeonia lactiflora) ñëîÿ (ðèñ. 31, 4–6; 32, 26–31; ñì òàêæå ðèñ. 14, 6;
òàáë. V, 2). Â ðåçóëüòàòå ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé ñóáýïèäåðìàëüíûå èíèöèàëè îá-
ðàçóþò ïàðåíõèìó, à ýïèäåðìàëüíûå (ñ îòäåëåíèåì òåðìèíàëüíûõ èíèöèàëüíûõ êëå-
òîê) — ìèêðîïèëÿðíóþ çîíó è ýïèäåðìàëüíûå ñëîè â ñðåäíåé è õàëàçàëüíîé çî-
íàõ èíòåãóìåíòà (Øàìðîâ, 1997ç, è). Ïîäîáíûì ñïîñîáîì ôîðìèðóåòñÿ, âåðîÿò-
íî, åäèíñòâåííûé èíòåãóìåíò ó Phyllostylon rhamnoides èç ñåì. Ulmaceae (Dottori,
1991).

Ñòðîåíèå è ñïåöèàëèçàöèÿ òêàíåé èíòåãóìåíòà

Êàê èçâåñòíî, èíòåãóìåíòû ñåìÿçà÷àòêà ñîñòîÿò èç äâóõ è áîëåå ñëîåâ. Ïîâåðõ-
íîñòíûì ñëîåì ÿâëÿåòñÿ ýïèäåðìà èíòåãóìåíòà.

Êëåòêè ýïèäåðìû íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, êàê ïðàâèëî, íåáîëüøèõ ðàçìå-
ðîâ, èçîäèàìåòðè÷åñêèå, òîíêîñòåííûå, ñ ÿäðîì â öåíòðàëüíîì ïîëîæåíèè (Øàì-
ðîâ, 1994â; Shamrov, 2002d). Ñîãëàñíî óëüòðàñòðóêòóðíûì èññëåäîâàíèÿì, ó
Calendula officinalis îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðèçíàêàìè ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê:
íàëè÷èåì âàêóîëåé, ïëîòíîé ãèàëîïëàçìû ñ ìíîãî÷èñëåííûìè ðèáîñîìàìè è ñëà-
áûì ðàçâèòèåì ÝÐ (Âàñèëüåâ, Ïëèñêî, 1971; Ïëèñêî, 1971). Ê ñòàäèè îáðàçîâà-
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Ðèñ. 34. Äèôôåðåíöèàöèÿ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà ó Capsella

bursa-pastoris (ïî: Øàìðîâ, 2002à).

1–3 — èíèöèàöèÿ èíòåãóìåíòîâ è ãèïîñòàçû â ñåìÿçà÷àòêå íà ñòàäèè àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè
(1), äèàäû êëåòîê (2) è òåòðàäû ìåãàñïîð (3); 4–10 — ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ èíòåãóìåíòà;
á î í — áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, è â è —
èíèöèàëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, è í è — èíèöèàëè íàðóæíîãî
èíòåãóìåíòà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ïð ê —
ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ò è — òåðìèíàëüíàÿ èíèöèàëü. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 10 ìêì.
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íèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà êëåòêè ýïèäåðìû óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ, âàêóîëè-
çèðóþòñÿ, ïðè ýòîì ÿäðî ñìåùàåòñÿ ê íàðóæíîé òàíãåíòàëüíîé ñòåíêå. Ñïåöèàëè-
çàöèÿ êëåòîê ýïèäåðìû ñîïðîâîæäàåòñÿ èñ÷åçíîâåíèåì ïëàçìîäåñì íà âíóòðåííèõ
òàíãåíòàëüíûõ ñòåíêàõ. Ïëàçìîäåñìû ñîõðàíÿþòñÿ íà ðàäèàëüíûõ ñòåíêàõ è áîëåå
ìíîãî÷èñëåííû â êëåòêàõ íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà (Mogensen, 1973; Tilton,
Mogensen, 1979; Wilms, 1980; Belyaeva, 1983).

Êàê áûëî óñòàíîâëåíî, ó Glycine max è Nelumbo nucifera êëåòêè íàðóæíîãî è
âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòîâ â ñôîðìèðîâàííîì ñåìÿçà÷àòêå èìåþò îáùèå óëüòðàñòðóê-
òóðíûå ÷åðòû, â ÷àñòíîñòè, ñëàáîå ðàçâèòèå áîëüøèíñòâà îðãàíåëë. Ðàçëè÷èÿ çàê-
ëþ÷àþòñÿ â òîì, ÷òî êëåòêè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà ìåíåå âàêóîëèçèðîâàííûå è
õàðàêòåðèçóþòñÿ ó N. nucifera îáèëèåì ñâîáîäíûõ ðèáîñîì (Ïîëþøêèíà, 1988,
1993; ×î÷èà, 1989). Îäíàêî ó Beta vulgaris êëåòêè äâóñëîéíûõ èíòåãóìåíòîâ ðàç-
ëè÷àþòñÿ óëüòðàñòðóêòóðíûìè ïðèçíàêàìè. Â êëåòêàõ íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà õîðî-
øî ðàçâèò ÃÝÐ, ìíîãî ñâîáîäíûõ ðèáîñîì, ìèòîõîíäðèé è àìèëîïëàñòîâ, à â ñòåí-
êàõ âûÿâëÿåòñÿ èíòåíñèâíàÿ ØÈÊ-ïîëîæèòåëüíàÿ ðåàêöèÿ. Ðàçëè÷èÿ âûÿâëÿþòñÿ è
ìåæäó ñëîÿìè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà — êëåòêè âíóòðåííåé ýïèäåðìû ñëàáî
âàêóîëèçèðîâàííûå, â íèõ ìíîãî ìèòîõîíäðèé, ìàëî ïëàñòèä è äèêòèîñîì, à â ìåëêèõ
âàêóîëÿõ àêêóìóëèðóþòñÿ òàíèíû è/èëè ïîëèôåíîëû, òîãäà êàê êëåòêè íàðóæíîé
ýïèäåðìû ñèëüíî âàêóîëèçèðîâàíû, â íèõ ìàëî ìèòîõîíäðèé, è îíè ïåðâûìè ðàç-
ðóøàþòñÿ ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (Olesen, Bruun, 1990).

Ó ðÿäà òàêñîíîâ ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ íàáëþäàåòñÿ ñèëüíîå óâåëè÷åíèå ðàç-
ìåðîâ êëåòîê ýïèäåðìû çà ñ÷åò óòîí÷åíèÿ êëåòî÷íûõ îáîëî÷åê (â 60–80 ðàç ó
Plantago ovata — Hyde, 1970) ëèáî âûïðÿìëåíèÿ èõ íàðóæíûõ ïåðèêëèíàëüíûõ
è àíòèêëèíàëüíûõ ñòåíîê (Polemonium caeruleum — Æóêîâà, 1987). Ýòî ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ ÿäðà è ÿäðûøêà è èçìåíåíèåì â ðàñïðåäåëåíèè
îðãàíåëë.

Ïî ìåðå ðàçâèòèÿ êëåòêè íàðóæíîé ýïèäåðìû ÷àñòî ïðèîáðåòàþò óòîëùåíèÿ
îáîëî÷åê è ìîãóò âûòÿãèâàòüñÿ â òàíãåíöèàëüíîì (Begoniaceae, Datiscaceae,
Gentianaceae) (ðèñ. 35, 3) ëèáî ðàäèàëüíîì (Grossulariaceae, Solanaceae) íàïðàâ-
ëåíèè, ïðèíèìàÿ âèä ñòîëá÷àòîé òêàíè. Ó áîëüøèíñòâà ðàñòåíèé îíè ñîõðàíÿþò-
ñÿ è âõîäÿò â ñîñòàâ ñåìåííîé êîæóðû. Â íàðóæíîì èíòåãóìåíòå íåêîòîðûõ ðàñ-
òåíèé (Amaryllidaceae, Liliaceae) èìåþòñÿ óñòüèöà (Ïåòðîâà, 1977).

Êëåòêè ýïèäåðìû èíòåãóìåíòà (èëè èíòåãóìåíòîâ) ïîêðûòû êóòèêóëÿðíîé ïëåí-
êîé. Ïðè òåñíîì ñîïðèêîñíîâåíèè èíòåãóìåíòîâ äðóã ñ äðóãîì èëè ñ íóöåëëóñîì
êóòèêóëÿðíûå ïëåíêè ìîãóò ñáëèæàòüñÿ, îáðàçóÿ íåîäíîðîäíóþ ïî ñòðîåíèþ êó-
òèêóëó, ñîõðàíÿþùóþñÿ â çðåëîì ñåìåíè. Â êëåòêàõ ýïèäåðìû ìîãóò íàêàïëèâàòüñÿ
ðàçëè÷íûå âåùåñòâà: êðàõìàë, òàíèíû, êðèñòàëëû êðåìíèÿ è îêñàëàòà êàëüöèÿ.

×àñòü ýïèäåðìû èíòåãóìåíòà ñî ñòîðîíû çàðîäûøåâîãî ìåøêà äèôôåðåíöè-
ðóåòñÿ â îñîáóþ òêàíü — èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì (ðèñ. 35, 1–5). Òåðìèí
ââåë Palm (1915). Ýòà ñòðóêòóðà áûëà îïèñàíà ñíà÷àëà êàê âûñòèëàþùèé ñëîé (ôð.
couche de revêtement — Warming, 1878; øâåäñê. Mantellager, íåì. Mantelschicht —
Jonsson, 1879–1880), èëè òàïåòóì (ëàò. tapetum — Goebel, 1898–1901). Ñóùåñòâó-
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þò è äðóãèå ñèíîíèìû: ýïèòåëèé (Goldfus, 1899), ýíäîäåðìèñ (Magnus, 1913).
Íàèáîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå ïîëó÷èë òåðìèí «ýíäîòå-
ëèé», ââåäåííûé Schwere (1896).

Èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì ôîðìèðóåòñÿ, êàê ïðàâèëî, â òåíóèíóöåëëÿòíûõ
ñåìÿçà÷àòêàõ: îáû÷íî óíèòåãìàëüíûõ (áîëüøèíñòâî ñïàéíîëåïåñòíûõ), ðåæå áèòåã-
ìàëüíûõ (èç âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, íàïðèìåð Balsaminaceae — Takao, 1968;
Fouquieriaceae — Mauritzon, 1936a; Primulaceae — Subramanyam, Narayana, 1968;
Scytopetalaceae — Vijayaraghavan, Dhar, 1976). Îí îáíàðóæåí òàêæå â êðàññèíóöåë-
ëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ñ ýôåìåðíûì íóöåëëóñîì: óíèòåãìàëüíûõ (Alangiaceae —
Àëèìîâà, 1987à; Davidiaceae — Øåâ÷åíêî, Êàìåëèíà, 1987; Griseliniaceae — Àëè-
ìîâà, 1987á) è áèòåãìàëüíûõ (íåêîòîðûå Linaceae — Íèêèòè÷åâà, 1985).

Ôîðìèðîâàíèå èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà õàðàêòåðíî ãëàâíûì îáðàçîì äëÿ
äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé. Ñðåäè îäíîäîëüíûõ îí áûë îïèñàí ñíà÷àëà â 7 ñåìåéñòâàõ
(Alismataceae, Araceae, Arecaceae, Eriocaulaceae, Alstroemeriaceae, Liliaceae,
Velloziaceae). Àíàëèç äàííûõ ïî ýòèì ñåìåéñòâàì çàñòàâèë óñîìíèòüñÿ â íàëè÷èè
èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà ó îäíîäîëüíûõ (Swamy, Krishnamurthy, 1970). Îäíàêî
â äàëüíåéøåì åãî îáðàçîâàíèå âíîâü áûëî êîíñòàòèðîâàíî äëÿ Iridaceae (Øïèëü-
îâèé, 1980), Alstroemeriaceae (Àëèìîâà, 1990à), Arecaceae (Kulkarni, Mahabale,
1974), Araceae (Êîðîáîâà, Æèíêèíà, 1990) è Velloziaceae (Àëèìîâà, 1990á).

Ýíäîòåëèé èìååò ðÿä îáùèõ è ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ êàæäîãî òàêñîíà ÷åðò (Kapil,
Tiwari, 1978; Íèêèòè÷åâà, Øàìðîâ, 1994á; Nikiticheva, Shamrov, 2002b; Øàìðîâ,
2003). Îí ôîðìèðóåòñÿ èç êëåòîê âíóòðåííåé ýïèäåðìû èíòåãóìåíòà (ïîçäíåå êîí-
òàêòèðóåò ñ çàðîäûøåâûì ìåøêîì) è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òêàíü ñåêðåòîðíîãî òèïà
(ðèñ. 35, 1, 2). Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ýïèäåðìà èíòåãóìåíòà ðàçðóøàåòñÿ, ýí-
äîòåëèé ìîæåò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ èç ñóáýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ (íàïðèìåð, ó
Melampyrum, Scrophulariaceae — Arekal, 1963; Íèêèòè÷åâà, 1979à).

Äèôôåðåíöèàöèÿ ýíäîòåëèÿ ïðîèñõîäèò â ïåðèîä èíòåíñèâíîãî ðîñòà èíòåãó-
ìåíòà. Îáû÷íî â ïåðèîä ìåãàñïîðîãåíåçà âûÿâëÿåòñÿ óïîðÿäî÷åííîñòü äåëåíèé è
îäíîòèïíîñòü ñòðîåíèÿ åãî êëåòîê. Ñíà÷àëà êëåòêè èçîäèàìåòðè÷åñêèå, â ïðîöåñ-
ñå ðàçâèòèÿ èõ ôîðìà ìåíÿåòñÿ: ó áîëüøèíñòâà òàêñîíîâ êëåòêè âûòÿãèâàþòñÿ ïåð-
ïåíäèêóëÿðíî (ðèñ. 35, 1, 2), ó íåêîòîðûõ (Bellis perennis — Engell, Petersen, 1977;
Gentiana cruciata, Swertia iberica — Øàìðîâ, 1990á; Shamrov, 1991, 1996) — ïà-
ðàëëåëüíî (ðèñ. 35, 3). Èíîãäà êëåòêè ñîõðàíÿþò èçîäèàìåòðè÷åñêóþ ôîðìó
(Latraea, Scrophulariaceae — Íèêèòè÷åâà, 1979à). Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â òåõ

Ðèñ. 35. Ñòðîåíèå èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà ó Calendula officinalis (1 — ïî: Âàñè-
ëüåâ, Ïëèñêî, 1971), Halesia carolina (2 — ïî: Íèêèòè÷åâà, Øàìðîâ, 1994á), Gentiana

cruciata (3 — ïî: Øàìðîâ, 1990á) è Capsella bursa-pastoris (4, 5 — ïî: Øàìðîâ, 2002à).

ç ì — çàðîäûøåâûé ìåøîê, è ï — èíòåãóìåíòàëüíàÿ ïàðåíõèìà, è ò — èíòåãóìåíòàëüíûé òà-
ïåòóì, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í ý â è — íàðóæíàÿ ýïèäåðìà âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà,
ïð ò — ïðîêàìáèàëüíûå òÿæè, ð — ðàôå, ñð ñ — ñðåäíèé ñëîé, õ — õàëàçà.
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ñëó÷àÿõ, êîãäà êëåòêè ýíäîòåëèÿ ñîõðàíÿþòñÿ è âõîäÿò â ñîñòàâ ñåìåííîé êîæó-
ðû, ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ îíè îáû÷íî âûòÿãèâàþòñÿ â òàíãåíöèàëüíîì íàïðàâëåíèè
(íàïðèìåð, Volutarella ramosa è Helianthus annuus, Asteraceae — Newcomb, 1973a,
b). Â ñâÿçè ñ ýòèì ôîðìèðîâàíèå íåîáû÷íîãî òàïåòóìà ó íåêîòîðûõ ðàñòåíèé
(Asteraceae, Gentianaceae) ìîæíî îáúÿñíèòü âûïàäåíèåì â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñòà-
äèè òàáëèò÷àòûõ êëåòîê. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ñåì. Scrophulariaceae îäíîñëîéíûé èí-
òåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì ñòàíîâèòñÿ íåîäíîðîäíûì: ãðóïïà ìåëêèõ êëåòîê ÷åðåäó-
åòñÿ ñ áîëåå êðóïíûìè (Verbascum — Schmid, 1906; Íèêèòè÷åâà, 1979à), ëèáî
ìåëêèå êëåòêè íàõîäÿòñÿ â õàëàçàëüíîé è ìèêðîïèëÿðíîé ÷àñòÿõ, à êðóïíûå êëåòêè
— â öåíòðàëüíîé ÷àñòè (Torenia — Iyengar, 1947). Ïîäîáíàÿ êàðòèíà íàáëþäàëàñü
ó Azorina vidalii èç ñåì. Campanulaceae (Øàìðîâ, Æèíêèíà, 1994; Zhinkina,
Shamrov, 1997).

Íåîáû÷íûé ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà îáíàðóæåí ó
Capsella bursa-pastoris (Øàìðîâ, 2002à; Shamrov, 2002a). Âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çà-
ðîäûøåâîãî ìåøêà êëåòêè âíóòðåííåé ýïèäåðìû âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà íà÷è-
íàþò äåëèòüñÿ ïåðèêëèíàëüíî (ðèñ. 35, 4), ïðè÷åì ýòè äåëåíèÿ ÿâëÿþòñÿ äèôôå-
ðåíöèðóþùèìè: âíóòðü îòäåëÿþòñÿ êëåòêè áóëüøèõ ðàçìåðîâ è ñ áîëåå êðóïíûì
ÿäðîì (íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå). Âîçíèêàþò ýíäîòåëèé è ñðåäíèé ñëîé, â ðåçóëüòàòå
÷åãî âíóòðåííèé èíòåãóìåíò ïî÷òè íà âñåì ïðîòÿæåíèè ñòàíîâèòñÿ òðåõñëîéíûì.
Êëåòêè ýíäîòåëèÿ è ñðåäíåãî ñëîÿ, îñîáåííî íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå, ñèëüíî ðàçëè-
÷àþòñÿ ïî ñòðîåíèþ: êëåòêè ýíäîòåëèÿ âûòÿíóòû ïðåèìóùåñòâåííî â ðàäèàëüíîì
íàïðàâëåíèè è èìåþò ïëîòíóþ öèòîïëàçìó, òîãäà êàê êëåòêè ñðåäíåãî ñëîÿ — â
òàíãåíöèàëüíîì íàïðàâëåíèè è ñèëüíî âàêóîëèçèðîâàíû (ðèñ. 35, 5). Ñòðóêòóðíûå
ðàçëè÷èÿ âèäíû è íà ïðîäîëüíûõ ñðåçàõ: áîëåå êðóïíûìè âûãëÿäÿò êëåòêè ýíäî-
òåëèÿ, âûòÿíóòûå òàíãåíöèàëüíî, à êëåòêè ñðåäíåãî ñëîÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ ìåíüøè-
ìè ðàçìåðàìè è ÷àñòî òàáëèò÷àòîé ôîðìîé, êðîìå äîðñàëüíîãî èçãèáà ñåìÿçà÷àò-
êà, ãäå îíè óäëèíåííûå è óçêèå. Ýòè ôàêòû íàïîìèíàþò ïîâåäåíèå êëåòîê ïàðèå-
òàëüíûõ ñëîåâ ôîðìèðóþùåéñÿ ñòåíêè ìèêðîñïîðàíãèÿ, êîãäà çàêëþ÷èòåëüíûå
äåëåíèÿ ïðèâîäÿò ê îáðàçîâàíèþ òàïåòóìà è ñðåäíåãî ñëîÿ (öåíòðîñòðåìèòåëüíûé,
èëè òèï îäíîäîëüíûõ), ïðè ýòîì ñóäüáà ýòèõ ñëîåâ ïîðàçèòåëüíî ñõîæà ñ òàêîâîé
ó C. bursa-pastoris.

Íà îñíîâàíèè óëüòðàñòðóêòóðíûõ ïðèçíàêîâ âûäåëåíû òðè ñòàäèè ðàçâèòèÿ
èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà (íà ïðèìåðå Calendula officinalis — Âàñèëüåâ, Ïëèñêî,
1971). Â ïåðèîä ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà (1-ÿ ñòàäèÿ) êëåòêè ýíäîòåëèÿ èìå-
þò ïàëèñàäíóþ ôîðìó, ñîäåðæàò ìåëêèå âàêóîëè è îáëàäàþò ïðèçíàêàìè ìåðèñ-
òåìàòè÷åñêèõ êëåòîê (ñëàáîå ðàçâèòèå ÝÐ, âûñîêàÿ ïëîòíîñòü ãèàëîïëàçìû, îáè-
ëèå ñâîáîäíûõ ðèáîñîì). Â ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà (2-ÿ ñòàäèÿ)
êëåòêè ýíäîòåëèÿ íåñêîëüêî óïëîùàþòñÿ âäîëü åãî ïîâåðõíîñòè è õàðàêòåðèçóþòñÿ
ïðèçíàêàìè äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ êëåòîê (èñ÷åçíîâåíèå òèïè÷íûõ âàêóîëåé, óï-
ëîòíåíèå ãèàëîïëàçìû, ðàçâèòèå îáèëüíîãî ÃÝÐ, àêòèâíîãî àïïàðàòà Ãîëüäæè è
ìíîæåñòâî ðèáîñîì). Âî âðåìÿ ýìáðèîãåíåçà (3-ÿ ñòàäèÿ) ïðîèñõîäèò ðàñòÿæåíèå
êëåòîê ýíäîòåëèÿ â òàíãåíöèàëüíîì íàïðàâëåíèè, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ ñèëüíîé âà-
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êóîëèçàöèåé è ïðèîáðåòåíèåì ÷åðò ñòðîåíèÿ, ïðèñóùèõ äèôôåðåíöèðîâàííûì ïà-
ðåíõèìíûì êëåòêàì. Ñõîäíûå óëüòðàñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ â êëåòêàõ ýíäîòåëèÿ
â õîäå ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà îïèñàíû è äëÿ äðóãèõ âèäîâ (Newcomb, 1973a, b;
Æóêîâà, 1987; Van Went, 1989).

Îáû÷íî ýíäîòåëèé îäíîñëîéíûé, íî ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Asteraceae,
Gentianaceae, Conopholis èç ñåì. Orobanchaceae) îáíàðóæåíî åãî ìíîãîñëîéíîå
ñòðîåíèå (Schnarf, 1929; Tiagi, 1965; Øàìðîâ, 1990á) (ðèñ. 35, 3).

Íàáëþäàþòñÿ âàðèàöèè â ïðîòÿæåííîñòè èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà âäîëü
çàðîäûøåâîãî ìåøêà ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ñåìåéñòâ è â ïðåäåëàõ îäíîãî ñå-
ìåéñòâà (Asteraceae, Ericaceae, Gesneriaceae, Scrophulariaceae). Ýòè îñîáåííîñòè
ýíäîòåëèÿ, âåðîÿòíî, ôîðìèðîâàëèñü â òåñíîé ñâÿçè ñî ñòðîåíèåì ýíäîñïåðìà è
åãî ãàóñòîðèåâ (Íèêèòè÷åâà, 1979á). Îáû÷íî ýíäîòåëèé ðàçâèò ïî âñåé äëèíå çà-
ðîäûøåâîãî ìåøêà, íî ìîæåò îêðóæàòü òîëüêî öåíòðàëüíóþ (Linaria, Scrophula-

riaceae — Arekal, Raju, 1964) èëè öåíòðàëüíóþ è õàëàçàëüíóþ (íåêîòîðûå Erica-

ceae — ßêîáñîí, 1976; Anisimova, Shamrov, 2000; Àíèñèìîâà è äð., 2005), ðåæå
ìèêðîïèëÿðíóþ ÷àñòü (Melampyrum, Scrophulariaceae — Tiagi, 1965; Íèêèòè÷åâà,
1979à). Ó Azorina vidalii (Campanulaceae) ýíäîòåëèé ïðîñòèðàåòñÿ âäîëü ïî÷òè
âñåãî ïîñòàìåíòî-ïîäèóìà è îêðóæàåò ïðèìåðíî 2/

3
 çàðîäûøåâîãî ìåøêà — åãî

âåðõíÿÿ ãðàíèöà íàõîäèòñÿ íà óðîâíå âòîðè÷íîãî ÿäðà öåíòðàëüíîé êëåòêè (Øàì-
ðîâ, Æèíêèíà, 1994; Zhinkina, Shamrov, 1997).

Êëåòêè ýíäîòåëèÿ, êàê ïðàâèëî, îäíîÿäåðíûå, è ëèøü ó îòäåëüíûõ òàêñîíîâ
îíè äâóÿäåðíûå (Solanum melongena, Solanaceae — Souèges, 1907; Ainsliaea

aptera, Asteraceae — Kapil, Sethi, 1962) èëè ìíîãîÿäåðíûå (Balanites roxburghii,
Balanitaceae — Nair, Jain, 1956), à èíîãäà è ïîëèïëîèäíûå (Pedicularis palustris,
Scrophulariaceae — Steffen, 1955; Geranium phaeum, Geraniaceae — Nagl, 1962).

Êëåòêè èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé ìíîãî÷èñëåííûìè
ïëàçìîäåñìàìè, ïðîíèçûâàþùèìè ðàäèàëüíûå ñòåíêè, è, òàêèì îáðàçîì, âñÿ ýòà
òêàíü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé åäèíûé ñèìïëàñò (Vazart B., Vazart J., 1965; Âàñèëüåâ,
Ïëèñêî, 1971; Van Went, 1989). Íà âíóòðåííèõ òàíãåíòàëüíûõ ñòåíêàõ (ñî ñòîðî-
íû èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåíõèìû) ïëàçìîäåñì ìåíüøå, à íà íàðóæíûõ (ñî ñòîðîíû
çàðîäûøåâîãî ìåøêà) îíè íå îáíàðóæåíû.

Íà ïîâåðõíîñòè íàðóæíûõ òàíãåíòàëüíûõ ñòåíîê êëåòîê ýíäîòåëèÿ îáðàçóåòñÿ
ñëîé êóòèêóëû, ïåðâîíà÷àëüíî ñïëîøíîé, à êî âðåìåíè ñîçðåâàíèÿ çàðîäûøåâîãî
ìåøêà — ïðåðûâèñòûé. Â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè òàíãåíòàëüíûå è ðàäèàëüíûå
ñòåíêè êëåòîê ýíäîòåëèÿ ìîãóò ïðèîáðåòàòü âòîðè÷íûå óòîëùåíèÿ ðàçíîãî ñîñòàâà.
Îáû÷íî íàèáîëåå óòîëùåíû òàíãåíòàëüíûå ñòåíêè, ãðàíè÷àùèå ñ çàðîäûøåâûì
ìåøêîì. Îíè ìîãóò áûòü ïðîïèòàíû ýëåêòðîíîïëîòíûì âåùåñòâîì, âîçìîæíî,
ñïîðîïîëëåíèíîì (Impatiens walleriana — Van Went, 1989). Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
îòìå÷åíî íàëè÷èå âûðîñòîâ òàíãåíòàëüíûõ êëåòî÷íûõ ñòåíîê, ÷òî ÿâëÿåòñÿ ïðèçíà-
êîì ïåðåäàòî÷íûõ êëåòîê (Vicia è Lathyrus, Fabaceae — Gunning, Pate, 1974).
Îïûëåíèå ìîæåò ñòèìóëèðîâàòü îòëîæåíèå â îáîëî÷êàõ êëåòîê èíòåãóìåíòàëüíîãî
òàïåòóìà êàëëîçû, êîòîðàÿ èñ÷åçàåò ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (Petunia hybrida — Esser,
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1963). Ó Impatiens êàëëîçà â âèäå ñëîÿ, ïîêðûâàþùåãî ýíäîñïåðì, ñîïðîâîæäàåò
ïðîöåññ äåãåíåðàöèè êëåòîê ýíäîòåëèÿ (Van Went, 1989).

Ïðè íåñîâìåñòèìûõ ñêðåùèâàíèÿõ ïðîèñõîäèò ïðîëèôåðàöèÿ êëåòîê ýíäîòå-
ëèÿ, êîòîðàÿ ïðèâîäèò â äàëüíåéøåì ê ãèáåëè ãèáðèäíûõ çàðîäûøåé (ñîìàòî-
ïëàñòè÷åñêàÿ ñòåðèëüíîñòü) è àáîðòèðîâàíèþ ñåìÿí (Datura, Solanaceae — Rappa-
port et al., 1950; Satina et al., 1950; Áàòûãèíà, 1974; Kapil, Tiwari, 1977). Ïðè ýòîì
â ðàçðîñøèõñÿ êëåòêàõ ýíäîòåëèÿ áûëè îáíàðóæåíû âåùåñòâà, ÿâëÿþùèåñÿ èíãè-
áèòîðàìè ðîñòà (Rietsema et al., 1954).

Ãèñòîõèìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ âûÿâèëè â êëåòêàõ ýíäîòåëèÿ óãëåâîäû (÷àñ-
òî â âèäå êðàõìàëà), ëèïèäû, à òàêæå ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå âåùåñòâà — àñ-
êîðáèíîâóþ êèñëîòó è íåêîòîðûå ôåðìåíòû (ýñòåðàçó, ïåðîêñèäàçó) (Öèíãåð, 1958;
Van Went, 1989; Øàìðîâ, 1990á).

Òêàíü èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà èìååò âûñîêóþ ôèçèîëîãè÷åñêóþ àêòèâ-
íîñòü, ÷òî áûëî óñòàíîâëåíî ìíîãî÷èñëåííûìè èññëåäîâàíèÿìè åå ìîðôîëîãèè,
óëüòðàñòðóêòóðû è ãèñòîõèìèè. Îáû÷íî ôîðìèðîâàíèå èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà
íà÷èíàåòñÿ íà çàêëþ÷èòåëüíûõ ñòàäèÿõ ìåãàñïîðîãåíåçà, à ïåðèîä àêòèâíîãî ôóí-
êöèîíèðîâàíèÿ ñîâïàäàåò ñ çàâåðøåíèåì ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Îäíàêî
ó Paeonia lactiflora (Øàìðîâ, 1997ç) ýíäîòåëèé âîçíèêàåò â ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ
çàðîäûøåâîãî ìåøêà è õàðàêòåðèçóåòñÿ íåïðîäîëæèòåëüíûì ïåðèîäîì ñóùåñòâî-
âàíèÿ. Ìàêñèìóì åãî ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ïðèõîäèòñÿ íà ïåðèîä çèãîòî-
ãåíåçà, êîãäà â ñåìÿçà÷àòêå ïðîèñõîäÿò èíòåíñèâíûå ïðîöåññû äåñòðóêöèè êëåòîê
â ìèêðîïèëÿðíîé çîíå íóöåëëóñà. Â äàëüíåéøåì êëåòêè ýíäîòåëèÿ ñèëüíî âûòÿ-
ãèâàþòñÿ â ïðîäîëüíîì íàïðàâëåíèè è ïðàêòè÷åñêè ïåðåñòàþò îòëè÷àòüñÿ îò äðó-
ãèõ êëåòîê âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó ðÿäà âèäîâ Paeonia

ðàíåå áûëî òàêæå îòìå÷åíî ïðåîáðàçîâàíèå âíóòðåííåãî ñëîÿ âíóòðåííåãî èíòå-
ãóìåíòà â «Mantelgewebe» («ïîêðîâíóþ òêàíü»), êîòîðóþ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
ýíäîòåëèé (Kumazawa, 1938). Íàëè÷èå ýíäîòåëèÿ ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, àíàëèçè-
ðóÿ èëëþñòðàöèè, ïðèâåäåííûå â ðàáîòàõ ïî P. anomala è P. wittmanniana (ßêîâ-
ëåâ, Èîôôå, 1957; Yakovlev, Yoffe, 1957).

Âûñêàçàíî íåñêîëüêî ãèïîòåç î ôóíêöèÿõ èíòåãóìåíòàëüíîãî òàïåòóìà. Ñîãëàñ-
íî ãèïîòåçå î ñåêðåòîðíîé ôóíêöèè, êëåòêè ýíäîòåëèÿ âûðàáàòûâàþò ãèäðîëèòè-
÷åñêèå ôåðìåíòû, êîòîðûå ðàçðóøàþò è «ïåðåâàðèâàþò» êëåòêè ïàðåíõèìû èíòå-
ãóìåíòà, à ïðîäóêòû ãèäðîëèçà íåïîñðåäñòâåííî ïîñòóïàþò â çàðîäûøåâûé ìåøîê
(Guignard, 1893; Goebel, 1933; Öèíãåð, 1958). Â ñîîòâåòñòâèè ñ áàðüåðíîé ôóíê-
öèåé, ýíäîòåëèé èç-çà íàëè÷èÿ êóòèêóëû ïðåïÿòñòâóåò ïåðåäâèæåíèþ âåùåñòâ ìåæ-
äó çàðîäûøåâûì ìåøêîì (èëè ýíäîñïåðìîì) è èíòåãóìåíòîì (Ïëèñêî, 1971; Íè-
êèòè÷åâà, 1979à). Èñõîäÿ èç äàííûõ ñòðóêòóðíî-ãèñòîõèìè÷åñêîãî àíàëèçà, ìû
ñ÷èòàåì âîçìîæíûì âîçíèêíîâåíèå èíîãî ïóòè ïåðåäâèæåíèÿ âåùåñòâ: ñåêðåòè-
ðóåìûå âåùåñòâà áåëêîâîé ïðèðîäû, à òàêæå ïðîäóêòû íåïîëíîãî ãèäðîëèçà ðàç-
ëè÷íûõ ïîëèñàõàðèäîâ ïîñòóïàþò èç êëåòîê èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåíõèìû â ýíäî-
òåëèé è äàëåå ÷åðåç ãèïîñòàçó â çàðîäûøåâûé ìåøîê (Øàìðîâ, 1990á; Shamrov,
1991, 2000a). Ó íåêîòîðûõ ðàñòåíèé, íàïðèìåð ó Calendula officinalis, ñåêðåòîð-
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íûìè ÿâëÿþòñÿ êëåòêè âíóòðåííåé çîíû ïàðåíõèìû èíòåãóìåíòà. Îäíàêî ñ÷èòàåò-
ñÿ, ÷òî ïðè ýòîì ñèíòåç è ñåêðåöèÿ ñëèçè ìîãóò èíäóöèðîâàòüñÿ âåùåñòâàìè, âû-
äåëÿåìûìè êëåòêàìè ýíäîòåëèÿ (Ïëèñêî, Êîìàð, 1980).

Âûñêàçàíî òàêæå ìíåíèå, ÷òî ýíäîòåëèé êîîðäèíèðóåò àëëîìåòðè÷åñêèé ðîñò
çàðîäûøåâîãî ìåøêà è èíòåãóìåíòà (Svensson, 1925, 1926; Âàñèëüåâ, Ïëèñêî,
1971; Kapil, Tiwari, 1978). Íî ýòî, âåðîÿòíî, åãî íåñïåöèôè÷åñêàÿ ôóíêöèÿ, òàê êàê
òàêîé ðîñò ïðîèñõîäèò è â ñåìÿçà÷àòêàõ, ãäå ýíäîòåëèé îòñóòñòâóåò. Êðîìå òîãî,
íà ïðèìåðå Impatiens áûëî ïîêàçàíî íåçàâèñèìîå ðàçâèòèå ýíäîòåëèÿ è çàðîäû-
øåâîãî ìåøêà (Van Went, 1989).

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ýíäîòåëèé èëè åãî îñòàòêè â âèäå êëåòî÷íûõ ñòåíîê ñî-
õðàíÿþòñÿ â ñîçðåâàþùåì ñåìåíè (íåêîòîðûå âèäû Asteraceae, Linaceae, Scrophu-

lariaceae, Solanaceae è äð.), îí, âîçìîæíî, âûïîëíÿåò çàùèòíóþ ôóíêöèþ ïî îò-
íîøåíèþ ê ýíäîñïåðìó è çàðîäûøó. Â öåëîì æå èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, ïî-
âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ ïîëèôóíêöèîíàëüíîé ñòðóêòóðîé, è åãî äåÿòåëüíîñòü èçìåíÿ-
åòñÿ â ðàçíûå ïåðèîäû ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè. Ïîäîáíîå ñóæäåíèå âûñ-
êàçûâàëîñü è ðàíåå â ëèòåðàòóðå (Iyengar, 1947; Kapil, Tiwari, 1978; Ïëèñêî, Êî-
ìàð, 1980; Øàìðîâ, 2003).

Ýâîëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ýíäîòåëèÿ òåñíî ñâÿçàíû ñ ïðåîáðàçîâàíèåì
âñåãî ñåìÿçà÷àòêà, íàïðèìåð ñ ðåäóêöèåé íóöåëëóñà. Ïîñêîëüêó îí äèôôåðåíöè-
ðóåòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì â òåíóèíóöåëëÿòíûõ, óíèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ, åãî
ñïåöèàëèçàöèÿ â èíòåãóìåíòå îòðàæàåò áîëåå âûñîêèé óðîâåíü èõ îðãàíèçàöèè.

Îñíîâíîé òêàíüþ ìíîãîñëîéíîãî èíòåãóìåíòà ÿâëÿåòñÿ ïàðåíõèìà (ãðå÷.
par — ðàâíûé; enchyma — íàëèòîå) (Øàìðîâ, 1994ã; Shamrov, 2002e).

Â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè ðàçâèòèÿ èíòåãóìåíòà ïàðåíõèìà ìîæåò èìåòü â ñâî-
åì ñîñòàâå îò îäíîãî äî 20 è áîëåå ñëîåâ. 1–2 ñëîÿ îáíàðóæåíû ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé ñåì. Gesneriaceae (Àëèìîâà, ßêîâëåâ, 1982), 4–7 — Linaceae (Íèêèòè÷åâà,
1985), 10 è áîëåå ñëîåâ — Bignoniaceae (Ôðåéáåðã, 1987). Ó ìíîãèõ òàêñîíîâ â
ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè êëåòêè ïàðåíõèìû ÷àñòè÷íî èëè ïîëíîñòüþ ðàçðóøàþò-
ñÿ.

Ñîãëàñíî óëüòðàñòðóêòóðíûì èññëåäîâàíèÿì, êëåòêàì ïàðåíõèìû èíòåãóìåí-
òà, êàê è ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ, íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ïðèñóùè ïðèçíàêè ìå-
ðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Â ïåðèîä ôîðìèðîâàíèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà ïðîèñõî-
äèò èõ ñïåöèàëèçàöèÿ. Â íèõ ìîãóò íàêàïëèâàòüñÿ ïîëèñàõàðèäû, áåëêè è ëèïè-
äû (Öèíãåð, 1958; Mogensen, 1973; Newcomb, 1973a, b; Wilms, 1980; Van Went,
1989; Øàìðîâ, 1990á). Â ïàðåíõèìå èíòåãóìåíòà ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Asteraceae,
Valerianaceae) êëåòêè âíóòðåííèõ ñëîåâ, ïðèìûêàþùèõ ê ýíäîòåëèþ, ñèíòåçèðó-
þò è ñåêðåòèðóþò ñëèçèñòûå âåùåñòâà. Ýòî ñîïðîâîæäàåòñÿ àêòèâèçàöèåé àïïàðàòà
Ãîëüäæè, âàêóîëèçàöèåé öèòîïëàçìû, èñ÷åçíîâåíèåì êðàõìàëà è ïîñòåïåííîé äå-
ãåíåðàöèåé ïðîòîïëàñòà (Âàñèëüåâ, Ïëèñêî, 1971; Êàìåëèíà, Æóêîâà, 1987). Êëåò-
êè ïàðåíõèìû ìîãóò îòëè÷àòüñÿ ïî óëüòðàñòðóêòóðå îò êëåòîê ýïèäåðìû. Íàïðè-
ìåð, ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Polemoniaceae èõ õëîðîïëàñòû â 2–3 ðàçà êðóïíåå,
èìåþò áîëåå ðàçâèòóþ ñèñòåìó òèëàêîèäîâ è ñîäåðæàò êðàõìàë (Æóêîâà, 1987).
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Óíèêàëüíîå ÿâëåíèå — îáðàçîâàíèå â ïàðåíõèìå èíòåãóìåíòà êðóïíûõ ìíîãîÿäåð-
íûõ êëåòîê, âûïîëíÿþùèõ, âåðîÿòíî, òðîôè÷åñêóþ ôóíêöèþ, — áûëî îòìå÷åíî
ó Heliophila amplexicaulus èç ñåì. Brassicaceae (Ðîäèîíîâà, 1972, 1983, 1992).

Îäíîé èç ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ñòðóêòóð èíòåãóìåíòà ÿâëÿåòñÿ ìèêðîïèëå (ãðå÷.
micros — ìàëåíüêèé; pyle — âîðîòà) — êàíàë, îáðàçîâàííûé íà âåðõóøêå ñåìÿçà-
÷àòêà îäíèì èëè îáîèìè èíòåãóìåíòàìè, äëÿ ïðîõîæäåíèÿ ïûëüöåâîé òðóáêè â
çàðîäûøåâûé ìåøîê. Ñèíîíèì: ïûëüöåâõîä. Òåðìèí ïðåäëîæèë Turpin (1806), õîòÿ
ïåðâîå îïèñàíèå áûëî ñäåëàíî åùå Grew (1672), êîòîðûé óñòàíîâèë, ÷òî â ñåìÿ-
çà÷àòêå áîëüøèíñòâà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé â êàæäîé ìåìáðàíå (èíòåãóìåíòå) èìååòñÿ
ñâîå ñîáñòâåííîå îòâåðñòèå äëÿ ïðîõîæäåíèÿ «îïëîäîòâîðÿþùåé æèäêîñòè». Ýòè
îòâåðñòèÿ â äàëüíåéøåì ïîëó÷èëè íàçâàíèÿ «ýêçîñòîì» (ãðå÷. exo — ñíàðóæè; stoma

— óñòüå, ðîò) è «ýíäîñòîì» (ãðå÷. endon — âíóòðè) (Mirbel, 1829).
Â áèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ìèêðîïèëå ìîæåò áûòü îáðàçîâàíî òîëüêî îäíèì

èíòåãóìåíòîì (îáû÷íî âíóòðåííèì — ýíäîñòîìîì; íàïðèìåð, ó Didiera

madagascariensis, Didieraceae — Rauh, Scholch, 1965) èëè îáîèìè (ýêçî- è ýíäî-
ñòîìîì; íàïðèìåð, ó Arechavaletaia uruguayensis, Flacourtiaceae — Ventura, 1938).
Â çàâèñèìîñòè îò ñòðîåíèÿ èíòåãóìåíòîâ â àïèêàëüíîé ÷àñòè, ìèêðîïèëå ìîæåò
áûòü êîðîòêèì èëè äëèííûì, ïðÿìûì èëè çèãçàãîîáðàçíûì, èìåòü Ó-îáðàçíóþ
ôîðìó (ðèñ. 36, 1–3).

Êëåòêè, âûñòèëàþùèå ìèêðîïèëÿðíûé êàíàë, èìåþò âèä âîëîñêîâ (Calycanthus

occidentalis — Êàìåëèíà, 1981) èëè ñîñî÷êîâ (Canna tuerckkheimii — Grootjen,
Bouman, 1988). Îíè èìåþò ïðèçíàêè ïåðåäàòî÷íûõ êëåòîê, ÷òî ñâÿçàíî ñ èõ ôóí-
êöèåé ïðîâåäåíèÿ ïûëüöåâîé òðóáêè ê çàðîäûøåâîìó ìåøêó. Â äàëüíåéøåì ÷å-
ðåç ìèêðîïèëå ÷àñòî âûõîäèò çàðîäûøåâûé êîðåíü ïðè ïðîðàñòàíèè ñåìåíè.

Ó íåêîòîðûõ ðàñòåíèé (âèäû Magnolia — Corner, 1976) ìàññèâíàÿ ýíäîòåñòà
ôîðìèðóåò âîêðóã õàëàçû òðóáêó, òêàíè êîòîðîé çàñûõàþò è îáðàçóþò ãåòåðîïèëå,
èëè ëîæíîå ìèêðîïèëå.

Èíîãäà ïåðåä îïëîäîòâîðåíèåì â àïèêàëüíîé ÷àñòè íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà
ïðîèñõîäÿò ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ êëåòîê è ëîêàëüíîå óâåëè÷åíèå ÷èñëà ñëîåâ
ïàðåíõèìû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ êîëüöåâèäíàÿ ñòðóêòóðà, îïðåäåëÿþùàÿ
ñâîåîáðàçíóþ ôîðìó ìèêðîïèëÿðíîãî êîíöà ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè (Øàìðîâ,
1994å; Shamrov, 2002g). Ýòà ñòðóêòóðà ïîëó÷èëà íàçâàíèå ìèêðîïèëÿðíûé âî-
ðîòíè÷îê (ëàò. collare micropylare). Òåðìèí ââåë Humphrey (1896). Ìèêðîïèëÿð-
íûé âîðîòíè÷îê îáíàðóæåí òîëüêî ó îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé, îòíîñÿùèõñÿ ê ïîðÿä-
êàì Commelinales è Zingiberales. Â îáëàñòè ìèêðîïèëÿðíîãî âîðîòíè÷êà âíóòðåí-
íèé èíòåãóìåíò è íóöåëëóñ ôîðìèðóþò ñêëàäêè (ðèñ. 36, 1) (Mauritzon, 1936;
Maheshwari, Baldev, 1958; Chikkannaiah, 1962; Grootjen, Bouman, 1981; Grootjen,
1983; Êàìåëèíà, 1990à, á). Ìèêðîïèëÿðíûé âîðîòíè÷îê ñîõðàíÿåòñÿ â çðåëîì ñå-
ìåíè, ïðè ýòîì åãî âíóòðåííèé ñëîé ìîæåò îêðåìíåâàòü. Ðàçâèâàÿñü ÷àñòî âìåñ-
òå ñ îïåðêóëóìîì, îí îáðàçóåò ìàññèâíóþ ìåõàíè÷åñêóþ òêàíü ñåìåííîé êîæó-
ðû, îáåñïå÷èâàÿ äîïîëíèòåëüíóþ çàùèòó ìèêðîïèëÿðíîãî ðàéîíà ñåìåíè è îáëåã-
÷àÿ ïðîöåññ ïðîðàñòàíèÿ (Boesewinkel, Bouman, 1984).
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Ðèñ. 36. Ñïåöèôè÷åñêèå ñòðóêòóðû ñåìÿçà÷àòêà.

1 — ìèêðîïèëÿðíûé âîðîòíè÷îê ó Triantia fugas (ïî: Chikkannaiah, 1962); 2 — ñåìÿçà÷àòîê ñ
çèãçàãîîáðàçíûì ýíäîñòîìîì ó Brucea amarissima (ïî: Nair, Sukumaran, 1960); 3 — ñåìÿçà÷à-
òîê ñ ïðÿìûì ìèêðîïèëå, îáðàçîâàííûì ýêçî- è ýíäîñòîìîì ó Ribes aureum (ïî: Øàìðîâ,
1998à); 4 — îïåðêóëóì ó Nuphar lutea (ïî: Øàìðîâ, 1998à); â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã —
ãèïîñòàçà, ì â — ìèêðîïèëÿðíûé âîðîòíè÷îê, ìê — ìèêðîïèëå, îï — îïåðêóëóì, í — íóöåë-
ëóñ, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ô î — ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîð.
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Â àïèêàëüíîé ÷àñòè èíòåãóìåíòà ìîãóò âîçíèêàòü è äðóãèå ñòðóêòóðû. Îäíîé
èç íèõ ÿâëÿåòñÿ îïåðêóëóì (ëàò. operculum). Òåðìèí ïðåäëîæèë Hegelmaier (1868),
õîòÿ îïèñàíèå îïåðêóëóìà áûëî ñäåëàíî ðàíåå (Gaertner, 1788).

Âîïðîñû ãåíåçèñà îïåðêóëóìà äîëãî îáñóæäàëèñü â ëèòåðàòóðå. Áûëî âûñêà-
çàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî îí îáðàçóåòñÿ ÷àñòè÷íî âíóòðåííèì, à ÷àñòè÷íî íàðóæ-
íûì èíòåãóìåíòàìè (Caldwell, 1899). Äåòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå ïî
èçó÷åíèþ îïåðêóëóìà ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Lemnaceae (S. Maheshwari, 1954, 1956),
ïîäòâåðäèëè òî÷êó çðåíèÿ Hegelmaier î òîì, ÷òî îïåðêóëóì ÿâëÿåòñÿ ñïåöèàëèçèðî-
âàííîé òêàíüþ âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà. Èìåííî â òàêîì ïîíèìàíèè òåðìèí «îïåð-
êóëóì» áûë èñïîëüçîâàí â èçäàíèè «Ñðàâíèòåëüíàÿ ýìáðèîëîãèÿ öâåòêîâûõ ðàñòå-
íèé» (ßêîâëåâ, 1981). Îäíàêî â ëèòåðàòóðå ïî àíàòîìèè ñåìÿí ñòðóêòóðû ðàçëè÷-
íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, ðàñïîëîæåííûå â âèäå êðûøå÷êè íàä êîðíåâûì ïîëþñîì
çàðîäûøà, íàçûâàþò «çàðîäûøåâîé», èëè «ñåìåííîé êðûøå÷êîé» (ýìáðèîòåãà, ýì-
áðèîñòåãà, ýìáðèîòåãèé, ýìáðèîñòåãèé) (Boesewinkel, Bouman, 1984; Äàíèëîâà, Êèð-
ïè÷íèêîâ, 1985). Âåðîÿòíî, ñëåäóåò îòêàçàòüñÿ îò øèðîêîãî òîëêîâàíèÿ òåðìèíà «îïåð-
êóëóì» è ïîíèìàòü ïîä íèì òîëüêî ñòðóêòóðó â âèäå êðûøå÷êè, îáðàçóþùóþñÿ èç
êëåòîê âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà (Øàìðîâ, 1994ä; Shamrov, 2002f).

Îïåðêóëóì îáíàðóæåí êàê ó îäíîäîëüíûõ (Costaceae, Lemnaceae, Liliaceae,
Marantaceae, Zosteraceae è äð.), òàê è ó äâóäîëüíûõ (Grossulariaceae, Haloraga-

ceae, Nymphaeaceae, Paeoniaceae, Penaeaceae è äð.), ïðè÷åì ó îäíîäîëüíûõ (íà-
ïðèìåð, â ïîð. Zingiberales) îí ÷àñòî ôîðìèðóåòñÿ îäíîâðåìåííî ñ ìèêðîïèëÿð-
íûì âîðîòíè÷êîì.

Îïåðêóëóì íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåø-
êà, è åãî îáðàçîâàíèþ ïðåäøåñòâóåò, êàê ïðàâèëî, óâåëè÷åíèå ÷èñëà ñëîåâ êëå-
òîê â àïèêàëüíîé ÷àñòè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà. Â äàëüíåéøåì êëåòêè ýïèäåðìû
ñ íàðóæíîé (Costaceae — Panchaksharappa, 1962; Lemnaceae — Kapil, Vasil,
1963; Grossulariaceae — Øàìðîâ, 1998à) ëèáî ñ âíóòðåííåé (Cabombaceae,
Juncaceae, Liliaceae, Nymphaeaceae — Øàìðîâ, 1998à, 1999à; Yamada et al.,
2001) ñòîðîíû ñèëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ, îñîáåííî â ðàäèàëüíîì íà-
ïðàâëåíèè. Â îïåðêóëóì òðàíñôîðìèðóåòñÿ âñÿ àïèêàëüíàÿ ÷àñòü âíóòðåííåãî
èíòåãóìåíòà (Lemnaceae — Kapil, Vasil, 1963; Grossulariaceae, Nymphaeaceae —
Øàìðîâ, 1998à) èëè òîëüêî åå îòäåëüíûå ñëîè (Zosteraceae — Òåðåõèí, Øèáà-
êèíà, 1985), ïðè ýòîì êëåòî÷íûå îáîëî÷êè óòîëùàþòñÿ, à íèæåëåæàùèå êëåòêè
èíòåãóìåíòà ïîñòåïåííî ñäàâëèâàþòñÿ è îáðàçóþò êóòèêóëÿðíóþ ïëåíêó (ðèñ.
36, 4). Ìàêñèìàëüíîãî ðàçâèòèÿ îïåðêóëóì äîñòèãàåò â çðåëîì ñåìåíè, âûïîë-
íÿÿ ôóíêöèþ çàùèòû ìèêðîïèëÿðíîãî ðàéîíà ñåìåíè è çàðîäûøåâîãî êîðíÿ è
ñïîñîáñòâóÿ ïðîðàñòàíèþ.

Ýâîëþöèîííûå àñïåêòû ðàçâèòèÿ èíòåãóìåíòà

Âîïðîñû ýâîëþöèè èíòåãóìåíòà øèðîêî îáñóæäàþòñÿ â ëèòåðàòóðå. Èíòåãóìåíò
ãîìîëîãèçèðîâàëè ñ ëèñòîâûìè îðãàíàìè âåãåòàòèâíîé ïî÷êè, âèäîèçìåíåííûìè
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÷àñòÿìè ëèñòà, ñ èíäóçèÿìè ïàïîðòíèêîâ (ñì. Worsdel, 1904), äàæå ðàññìàòðèâà-
ëè êàê ñòðóêòóðó, âîçíèêøóþ de novo (Meeuse, 1964a). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè
ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ãèïîòåç (òåîðèé), îáúÿñíÿþùèõ ïðîèñõîæäåíèå ñåìÿçà÷àò-
êà, â òîì ÷èñëå è èíòåãóìåíòà (ïîäðîáíåå îá ýòîì ñì. ãëàâó 6).

Íàëè÷èå â ñåìÿçà÷àòêå äâóõ èíòåãóìåíòîâ ñ÷èòàåòñÿ ïðèìèòèâíûì ïðèçíàêîì.
Ýâîëþöèîííûé ïåðåõîä îò áè- ê óíèòåãìàëüíîñòè ïðîèñõîäèë, âåðîÿòíî, ìíîãî-
êðàòíî â ñàìûõ ðàçíûõ âåòâÿõ ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñòåíèé (Òàõòàäæÿí, 1948, 1964;
Eames, 1961; Bouman, 1984). Ýòîò ïðîöåññ õàðàêòåðåí â îñíîâíîì äëÿ äâóäîëü-
íûõ. Ó îäíîäîëüíûõ, ñåìÿçà÷àòêè êîòîðûõ ïðåèìóùåñòâåííî áèòåãìàëüíûå, ïåðå-
õîä ê óíèòåãìàëüíîñòè îòìå÷åí òîëüêî â ñåìåéñòâàõ Aponogetonaceae ó Aponogeton

è Tofieldiaceae ó Tofieldia (ñì. Igersheim et al., 2001). Âîçíèêíîâåíèå óíèòåãìàëü-
íûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ñðåäè äâóäîëüíûõ ïðîèñõîäèëî ðàçíûìè ïóòÿìè â âèäå íåñêîëü-
êèõ íåçàâèñèìûõ ýâîëþöèîííûõ ëèíèé (R. Dahlgren, 1975, 1980). Ñóùåñòâóþò ïî
ìåíüøåé ìåðå äâå ãëàâíûå ëèíèè ýâîëþöèè óíèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ: îäíà
êàñàåòñÿ êîìïëåêñà Celastrales — Ericales — Cornales — Escalloniales — Araliales,
à äðóãàÿ — êîìïëåêñà Dilleniales — Theales (Philipson, 1974, 1977).

Â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè ñ÷èòàëîñü, ÷òî åäèíñòâåííûé èíòåãóìåíò ìîã
âîçíèêíóòü â ðåçóëüòàòå çàäåðæêè èëè ïîëíîãî ïîäàâëåíèÿ ðàçâèòèÿ îäíîãî èç
èíòåãóìåíòîâ (ðèñ. 37, 1, 2; 38, 1) (íåêîòîðûå Hydnoraceae, Piperaceae, Rafflesia-

ceae, Rutaceae) ëèáî çà ñ÷åò êîíãåíèòàëüíîãî ñðàñòàíèÿ çà÷àòêîâ äâóõ èíòåãóìåíòîâ
â îäíó îáùóþ ñòðóêòóðó (Coulter, Chamberlain, 1903; Òàõòàäæÿí, 1948, 1964;
Maheshwari, 1950; Èìñ, 1964) (ðèñ. 37, 3).

Äåòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå ðÿäîì àâòîðîâ (Boesewinkel, Bouman,
1967; Bouman, 1971a, b, 1974, 1975, 1978, 1984; Bouman, Calis, 1977; Boesewinkel,
Bouman, 1978; Bouman, Schrier, 1979), ïîçâîëèëè íå òîëüêî ðàñøèðèòü ñïèñîê âè-
äîâ, ó êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ ïåðåõîä îò áè- ê óíèòåãìàëüíîñòè, íî è îáúÿñíèòü
ïðèðîäó êîíãåíèòàëüíîãî ñðàñòàíèÿ. Îíî îñóùåñòâëÿåòñÿ â òîì ñëó÷àå, åñëè îáà
èíòåãóìåíòà èìåþò îäèíàêîâîå (ýïèäåðìàëüíîå èëè ñóáýïèäåðìàëüíîå;
Anacardiaceae, íåêîòîðûå Balsaminaceae) ïðîèñõîæäåíèå (ðèñ. 37, 3). Êðîìå òîãî,
áûë ïðåäëîæåí åùå îäèí ïóòü ñòàíîâëåíèÿ åäèíñòâåííîãî èíòåãóìåíòà — ñìåùå-
íèå èíèöèàëåé èíòåãóìåíòîâ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ (àíãë. integumentary shifting). Ïðè
ýòîì ñìåùåíèþ è ïîñòåïåííîé ýëèìèíàöèè ïîäâåðãàåòñÿ ëèáî çà÷àòîê âíóòðåííåãî
èíòåãóìåíòà äåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ â òåõ ñåìÿçà÷àòêàõ, ãäå íàðóæíûé èíòå-
ãóìåíò èìååò ñóáäåðìàëüíîå ïðîèñõîæäåíèå (Bouman, Calis, 1977) (ðèñ. 37, 4)
(íåêîòîðûå Juglandaceae, Ranunculaceae, Rutaceae, Ulmaceae), ëèáî çà÷àòîê íà-
ðóæíîãî èíòåãóìåíòà, êîãäà îáà èíòåãóìåíòà èìåþò ýïèäåðìàëüíîå ïðîèñõîæäåíèå
(âèäû Impatiens, Balsaminaceae — Boesewinkel, Bouman, 1991; Boesewinkel, 1992;
âîçìîæíî, íåêîòîðûå Menispermaceae — Soejima, 1990).

Îñîáûé ñïîñîá âîçíèêíîâåíèÿ åäèíñòâåííîãî èíòåãóìåíòà çà ñ÷åò îáúåäèíå-
íèÿ èíèöèàëåé äâóõ èíòåãóìåíòîâ ýïèäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ îáíàðóæåí ó
Gentiana cruciata è Swertia iberica èç ñåì. Gentianaceae (Øàìðîâ, 1990á; Shamrov,
1991). Ó îáîèõ âèäîâ èíèöèàëüíàÿ çîíà èíòåãóìåíòà ñíà÷àëà îäíîñëîéíàÿ, â äàëü-
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Ðèñ. 37. Âîçìîæíûå ïóòè ïåðåõîäà îò áè- ê óíèòåãìàëüíîñòè.

1, 2 — ðåäóêöèÿ íàðóæíîãî (1) èëè âíóòðåííåãî (2) èíòåãóìåíòà â áèòåãìàëüíîì ñåìÿçà÷àòêå,
3 — êîíãåíèòàëüíîå ñðàñòàíèå çà÷àòêîâ äâóõ èíòåãóìåíòîâ ýïèäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ â
îäíó ñòðóêòóðó, 4 — ñìåùåíèå èíèöèàëåé è ýëèìèíàöèÿ çà÷àòêà âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà ýïè-
äåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ â ñåìÿçà÷àòêå, íàðóæíûé èíòåãóìåíò êîòîðîãî âîçíèêàåò çà ñ÷åò
ñóáýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé (1–4 — ïî: Bouman, 1984); 5 — ñáëèæåíèå èíèöèàëåé äâóõ èí-
òåãóìåíòîâ ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ñ îáðàçîâàíèåì åäèíñòâåííîãî èíòåãóìåíòà (ïî: Øàìðîâ,
1999á).
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íåéøåì èíèöèàëè ðàñïîëàãàþòñÿ â äâà ñëîÿ (ðèñ. 38, 2; òàáë. VII, 1, 2).
Ó G. cruciata èíòåãóìåíò ðàçâèâàåòñÿ ñíà÷àëà êàê äâóñëîéíûé, à çàòåì â ðåçóëü-
òàòå ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé êëåòîê îáîèõ ñëîåâ îí ñòàíîâèòñÿ ìíîãîñëîéíûì.
Ó ýòîãî æå âèäà ðàíåå áûëè îïèñàíû ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ ñóáýïèäåðìàëüíûõ
êëåòîê íà äîðñàëüíîé ñòîðîíå ñåìÿçà÷àòêà, êîòîðûå èíòåðïðåòèðîâàëèñü êàê íà÷àëü-
íûå ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ âòîðîãî èíòåãóìåíòà ñóáäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ïðè
ïîñòåïåííîé ýëèìèíàöèè ïîñëåäíåãî â õîäå ýâîëþöèè (Bouman, Schrier, 1979).
Îäíàêî ïîäîáíûå äåëåíèÿ ïðîèñõîäÿò â ñåìÿçà÷àòêå óæå â íà÷àëå ìåéîçà, è èõ
èíòåíñèâíîñòü âîçðàñòàåò ê ñòàäèè 4-ÿäåðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà, êîãäà èíòå-
ãóìåíò ïî÷òè óæå ñôîðìèðîâàí. Ýòè äåëåíèÿ íå èìåþò íèêàêîãî îòíîøåíèÿ ê îá-
ðàçîâàíèþ èíòåãóìåíòà, à èíèöèèðóþò âîçíèêíîâåíèå íàðóæíîé îáëàñòè õàëàçû
(Shamrov, 1996). Ïîäîáíûå êàðòèíû íàáëþäàëèñü íàìè è ó äðóãèõ âèäîâ öâåòêî-
âûõ ðàñòåíèé êàê ñ îäíèì, òàê è ñ äâóìÿ èíòåãóìåíòàìè. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî
åùå Warming (1878) îáðàòèë âíèìàíèå íà ýòè äåëåíèÿ íà äîðñàëüíîé ñòîðîíå ñå-
ìÿçà÷àòêà è ñ÷èòàë, ÷òî îíè ñâÿçàíû ñ åãî ïîâîðîòîì â àíàòðîïíîå ïîëîæåíèå.

Ó S. iberica â ðåçóëüòàòå ïåðèêëèíàëüíûõ äåëåíèé ýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé,
ðàñïîëàãàþùèõñÿ ñíà÷àëà â îäèí ñëîé, à çàòåì â äâà ñëîÿ, îáðàçóåòñÿ êîìïëåêñ
êëåòîê â àïèêàëüíîé ÷àñòè äèôôåðåíöèðóþùåãîñÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà (ðèñ. 38,
2; òàáë. VII, 2). Çàòåì òàêèì æå îáðàçîì íà÷èíàþò äåëèòüñÿ ýïèäåðìàëüíûå êëåò-
êè äâóõ ïðèëåãàþùèõ íèæåëåæàùèõ ñëîåâ, êîòîðûå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü òàê-
æå êàê èíèöèàëè (ðèñ. 8, 3; òàáë. VII, 3, 4). Òàêèì îáðàçîì, àñèíõðîííîå ðàçâè-
òèå ýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé ó S. iberica ïðîèñõîäèò ïîäîáíî òîìó, êàê ôîðìè-
ðóþòñÿ âíóòðåííèé è íàðóæíûé èíòåãóìåíòû â áèòåãìàëüíîì ñåìÿçà÷àòêå. Îäíà-
êî âñëåäñòâèå èõ îáúåäèíåíèÿ íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ âîçíèêàåò åäèíñòâåííûé
ìíîãîñëîéíûé èíòåãóìåíò íà áàçå îáùèõ èíèöèàëåé äâóõ èíòåãóìåíòîâ, ïðè ýòîì
âûÿâëÿåòñÿ äèôôåðåíöèàöèÿ èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåíõèìû íà âíóòðåííþþ è íàðóæ-
íóþ îáëàñòè (ðèñ. 38, 4; òàáë. VII, 5, 6) (Shamrov, 2000b; Øàìðîâ, 2003). Òàêèì
îáðàçîì, â ýòîì ñëó÷àå íèêàêîé ýëèìèíàöèè îäíîãî èç èíòåãóìåíòîâ íå íàáëþ-
äàåòñÿ. Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïîëíîãî îáúåäèíåíèÿ îáîèõ èíòåãóìåíòîâ â
îäíó ñòðóêòóðó ìîæåò è íå ïðîèñõîäèòü, åñëè îáùèìè îêàçûâàþòñÿ ëèøü íèæ-
íèå ïðîèçâîäíûå èíèöèàëüíûõ êëåòîê, òîãäà êàê âåðõíèå äåðèâàòû îáðàçóþò ñâî-
áîäíûå èíòåãóìåíòû, ïðè ýòîì ïîñëåäíèå èìåþò îáùåå îñíîâàíèå (ðèñ. 38, 5–8)
(Zea mays, Poaceae — Âîðîíîâà è äð., 2002).

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ñóùåñòâóåò åùå îäèí ïóòü ïåðåõîäà îò áè- ê óíèòåãìàëü-
íîñòè (ðèñ. 37, 5). Ïåðåõîä ïðîèñõîäèë, âåðîÿòíî, çà ñ÷åò äëèòåëüíîãî è ïîñòå-
ïåííîãî ñáëèæåíèÿ èíèöèàëåé äâóõ èíòåãóìåíòîâ ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî àïèêàëüíàÿ ÷àñòü åäèíñòâåííîãî èíòåãóìåíòà ñîîòâåòñòâóåò âíóò-
ðåííåìó èíòåãóìåíòó è ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò ýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé, à åãî ñðåä-
íÿÿ è áàçàëüíàÿ ÷àñòè ñîîòâåòñòâóþò íàðóæíîìó èíòåãóìåíòó è îáðàçóþòñÿ çà ñ÷åò
ñóáýïèäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé (Ñeratophyllaceae — Øàìðîâ, 1995, 1997è). Òàêèì
îáðàçîì, è â ýòîì ñëó÷àå ñòàíîâëåíèå åäèíñòâåííîãî èíòåãóìåíòà íå ñâÿçàíî ñ
ïîëíîé ýëèìèíàöèåé îäíîãî èç äâóõ èíòåãóìåíòîâ.
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Àíàëèç èìåþùèõñÿ äàííûõ ïîçâîëÿåò ñäåëàòü çàêëþ÷åíèå, ÷òî ýâîëþöèîííûå
ïðåîáðàçîâàíèÿ èíòåãóìåíòà ïðîèñõîäèëè â íåñêîëüêèõ íàïðàâëåíèÿõ: îò áè- ê
óíèòåãìàëüíîñòè; îò èíòåãóìåíòîâ, èìåþùèõ äåðìàëüíî-ñóáäåðìàëüíîå ïðîèñõîæ-
äåíèå, ê èíòåãóìåíòàì ñóáäåðìàëüíîãî èëè äåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (â çà-
âèñèìîñòè îò òîãî, êàêèå èíèöèàëè ïîëó÷àëè ïðåèìóùåñòâåííîå ðàçâèòèå), à òàêæå
îò ìíîãîñëîéíûõ èíòåãóìåíòîâ ê äâóñëîéíûì (ðèñ. 39).

Õàðàêòåð çàëîæåíèÿ íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà ìîæåò ñëóæèòü òàêñîíîìè÷åñêèì
ïðèçíàêîì è èñïîëüçîâàòüñÿ â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ (Boesewinkel,
Bouman, 1967; Bouman, 1971b, 1974, 1984). Íàëè÷èå íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà ñóá-
äåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ïðèñóùå âèäàì ðÿäà ñåìåéñòâ â îñíîâàíèè ôèëîãå-
íåòè÷åñêîé ñèñòåìû (Magnoliaceae, Ranunculaceae, Rosaceae, Fabaceae). Ýòîò ïðè-
çíàê (îäèí èëè â ñîâîêóïíîñòè ñ äðóãèìè) áûë èñïîëüçîâàí ïðè âûÿñíåíèè ðîä-
ñòâåííûõ ñâÿçåé â ãðóïïå ïîðÿäêîâ Rutales è Geraniales (Boesewinkel, 1977, 1978,
1980, 1981; Boesewinkel, Bouman, 1978, 1980; Boesewinkel, Been, 1979;
Boesewinkel, Geenen, 1980), à òàêæå â ñåì. Polygalaceae.

Âîçíèêíîâåíèå íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà äåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ïðîèñõî-
äèëî, ïî-âèäèìîìó, íåîäíîêðàòíî â ïðîöåññå ôèëîãåíåçà ïîêðûòîñåìåííûõ ðàñ-
òåíèé (Bouman, 1984). Â ñåìÿçà÷àòêàõ ðÿäà ñåìåéñòâ (Brassicaceae, Malvaceae,
Onagraceae, Rutaceae è äð.) íàáëþäàþòñÿ íàðóæíûå èíòåãóìåíòû êàê äåðìàëüíî-
ãî, òàê è ñóáäåðìàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Òàê, â ñåì. Brassicaceae ó âèäîâ
Brassica è Sinapis íàðóæíûé èíòåãóìåíò âîçíèêàåò çà ñ÷åò ñóáäåðìàëüíûõ èíèöè-
àëåé, ó Capsella — çà ñ÷åò äåðìàëüíûõ èíèöèàëåé, à ó Lunaria — çà ñ÷åò äåð-
ìàëüíûõ èíèöèàëåé ñ äîðñàëüíîé ñòîðîíû è ñóáäåðìàëüíûõ èíèöèàëåé ñ ëàòåðàëü-
íîé è âåíòðàëüíîé ñòîðîí (Bouman, 1975). Â ñåì. Onagraceae ñïîñîá çàëîæåíèÿ
íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà ÿâëÿåòñÿ ñïåöèôè÷åñêèì äëÿ òðèá: îí èìååò ñóáäåðìàëü-
íîå ïðîèñõîæäåíèå ó Lopezieae, Fuchsieae, Circaeeae, äåðìàëüíîå è ñóáäåðìàëü-
íîå ïðîèñõîæäåíèå ó Onagreae è äåðìàëüíîå ïðîèñõîæäåíèå ó Jussiaeeae,
Epilobieae (Tobe, Raven, 1985).

Ðèñ. 38. Ñâîåîáðàçíûå ÷åðòû ñòðîåíèÿ è ðàçâèòèÿ èíòåãóìåíòîâ.

1 — íàðóæíûé èíòåãóìåíò â çà÷àòî÷íîì ñîñòîÿíèè â áèòåãìàëüíîì ñåìÿçà÷àòêå Cytinus ruber

(ïî: Òåðåõèí, Àíèñèìîâà, 1981); 2–4 — ôîðìèðîâàíèå åäèíñòâåííîãî èíòåãóìåíòà ó Swertia

iberica çà ñ÷åò îáùèõ èíèöèàëåé, ðàçâèòèå óñëîâíî «âíóòðåííåãî» è «íàðóæíîãî» èíòåãóìåí-
òîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ àñèíõðîííî, ïîäîáíî âîçíèêíîâåíèþ èíòåãóìåíòîâ â áèòåãìàëüíîì ñåìÿ-
çà÷àòêå (ïî: Shamrov, 1991); 5–8 — ôîðìèðîâàíèå äâóõ èíòåãóìåíòîâ ó Zea mays çà ñ÷åò àñèí-
õðîííîãî ðàçâèòèÿ îáùèõ èíèöèàëåé, èíòåãóìåíòû èìåþò îáùåå îñíîâàíèå â ðåçóëüòàòå îáúå-
äèíåíèÿ íèæíèõ ïðîèçâîäíûõ, à ñðåäíÿÿ è àïèêàëüíàÿ ÷àñòè èíòåãóìåíòîâ îêàçûâàþòñÿ «ñâî-
áîäíûìè» è îáðàçîâàíû âåðõíèìè ïðîèçâîäíûìè èíèöèàëåé (ïî: Âîðîíîâà è äð., 2002); á î í —
áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ä ì — äèàäà ìåãàñïîð, ã — ãè-
ïîñòàçà, è — èíòåãóìåíò, è â è — èíèöèàëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, «è â è» — èíèöèàëè óñ-
ëîâíî âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, è ç è — èíèöèàëüíàÿ çîíà èíòåãóìåíòà, è í è — èíèöèàëè íà-
ðóæíîãî èíòåãóìåíòà, «è í è» — èíèöèàëè óñëîâíî íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà, ì — ìåãàñïîðî-
öèò, í è  — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ï ê — ïàðèåòàëüíàÿ êëåòêà, ñ ê — ñïîðîãåííàÿ êëåòêà.
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Ðèñ. 39. Òèïû ôîðìèðîâàíèÿ è âîçìîæíûå íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè èíòåãóìåíòà ðàçëè÷-
íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (ïî: Øàìðîâ, 2003).

Ä — äåðìàëüíûé, Ñ — ñóáäåðìàëüíûé è ÄÑ — äåðìàëüíî-ñóáäåðìàëüíûé òèïû; I, II, III —
âàðèàöèè äåðìàëüíîãî òèïà.

ÄÑ

ÄÑ

Ä

Ä

Ä

Ñ

I

II

III



Глава� 2.� Стр¾±т¾рная�дифференциация� семязачат±а 123

Åùå P. Maheshwari (1950) îòìå÷àë, ÷òî îäíèì èç âàæíûõ ïðèçíàêîâ ñåìÿçà-
÷àòêà ÿâëÿåòñÿ ìåñòî èíèöèàöèè èíòåãóìåíòà. Ñîãëàñíî ïðåäñòàâëåíèÿì Êîðäþì
(1978), â õîäå ýâîëþöèè ñåìÿçà÷àòêà èíòåãóìåíò ïîñòåïåííî ñòàë âîçíèêàòü áëè-
æå ê âåðõóøêå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà, ÷òî ñîïðîâîæäàëîñü ðåäóêöèåé íóöåëëó-
ñà.

Ïðîâåäåííûé íàìè àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî ó ðÿäà âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ òàê-
ñîíîâ ñìåùåíèå ìåñòà èíèöèàöèè èíòåãóìåíòà â àïèêàëüíóþ ÷àñòü ïðèìîðäèÿ ñå-
ìÿçà÷àòêà ñîïðÿæåíî íå òîëüêî ñ ðåäóêöèåé íóöåëëóñà, íî è ñ ðàçðàñòàíèåì õà-
ëàçû è ñòàíîâëåíèåì ïàõèõàëàçàëüíîãî ñåìÿçà÷àòêà. Ê òàêèì òàêñîíàì îòíîñÿòñÿ
Asclepiadaceae, Euphorbiaceae, Rubiaceae, Theligonaceae, Tropaeolaceae. Íàèáîëåå
ÿðêî ýòîò ïðîöåññ ïðîÿâèëñÿ â ïîð. Santalales, ó ðÿäà ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðîãî
èíòåãóìåíò äîñòèãàåò êðàéíåé ñòåïåíè ñâîåãî ðàçâèòèÿ è îáðàçîâàí ëèøü èíèöè-
àëüíûìè êëåòêàìè (Fagerlind, 1947, 1948; Ghosh, 1955; Ram, 1959; Raj, 1970, 1972;
Øàìðîâ è äð., 2001). Ïî ìíåíèþ Corner (1976), ñòàíîâëåíèå óíèòåãìàëüíîãî ñå-
ìÿçà÷àòêà êîððåëèðîâàëî ñ âîçðàñòàíèåì ñòåïåíè åãî ïàõèõàëàçèè.

Ñåìÿçà÷àòêè ñ ìíîãîñëîéíûìè èíòåãóìåíòàìè îáíàðóæåíû êàê ó ïðèìèòèâíûõ,
òàê è ó ïðîäâèíóòûõ òàêñîíîâ. Ìíîãèì ïðèìèòèâíûì òàêñîíàì (Calycanthaceae,
Magnoliaceae, Myristicaceae) ïðèñóùè ìíîãîñëîéíûå, à áîëåå ïðîäâèíóòûì
(Didieraceae, Caryophyllaceae) — 2–3-cëîéíûå èíòåãóìåíòû. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
ðÿä òàêñîíîâ â îñíîâàíèè ñèñòåìû öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Aristolochiaceae, Papave-

raceae, Saururaceae) õàðàêòåðèçóåòñÿ 2–3-ñëîéíûìè èíòåãóìåíòàìè, à òàêñîíû áî-
ëåå âûñîêîãî óðîâíÿ ñèñòåìû (Elaeagnaceae, Rhamnaceae, ãðóïïà ñïàéíîëåïåñò-
íûõ ðàñòåíèé) èìåþò ìíîãîñëîéíûå èíòåãóìåíòû. Åäèíñòâåííûé èíòåãóìåíò, êàê
ïðàâèëî, áîëåå ìàññèâíûé, ÷åì èíòåãóìåíòû â áèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ. Âîï-
ðîñ î ôèëîãåíåòè÷åñêîé çíà÷èìîñòè ìíîãîñëîéíîñòè èíòåãóìåíòà îñòàåòñÿ íåðå-
øåííûì. Ýòîò ïðèçíàê îäíèìè àâòîðàìè ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê èñõîäíûé (Bouman,
1974; Boesewinkel, 1981; Goldberg, 1986), à äðóãèìè êàê âòîðè÷íûé (Netolitzky,
1926; Ñàâ÷åíêî, 1973). Ýâîëþöèîííîå ñòàíîâëåíèå èíòåãóìåíòà, âåðîÿòíî, ñëåäóåò
ðàññìàòðèâàòü â êîìïëåêñå âñåõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ ñåìÿçà÷àòêà êàê ñèñòåìû,
à òàêæå ó÷èòûâàòü îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ñåìåííîé êîæóðû, ñïîñîáû äèññåìèíà-
öèè è ïðîðàñòàíèÿ.

Õàëàçà

Îäíèì èç îñíîâíûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ ñåìÿçà÷àòêà ÿâëÿåòñÿ õàëàçà
(ãðå÷. chalaza — óçåëîê) — áàçàëüíàÿ îáëàñòü ñåìÿçà÷àòêà, â êîòîðîé îáúåäèíÿ-
þòñÿ â îäíó ñòðóêòóðó îñíîâàíèÿ íóöåëëóñà, èíòåãóìåíòîâ è ôóíèêóëóñà. Òåðìèí
ïðåäëîæèë Treviranus (1805).

Õàëàçà îòíîñèòñÿ ê íàèìåíåå èçó÷åííûì ñòðóêòóðàì, è ïðè îïèñàíèè ñåìÿçà-
÷àòêà íå âñåãäà äàåòñÿ åå õàðàêòåðèñòèêà. Îäíà èç âîçìîæíûõ ïðè÷èí ïîäîáíîãî
îòíîøåíèÿ ê ýòîé ñòðóêòóðå êðîåòñÿ â îòñóòñòâèè ðåçêîé îòãðàíè÷åííîñòè õàëàçû
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îò äðóãèõ ÷àñòåé ñåìÿçà÷àòêà. Â êà÷åñòâå åå óñëîâíîé ãðàíèöû ðàññìàòðèâàþò
ìåñòî îêîí÷àíèÿ êóòèêóëû (Netolitzky, 1926) ëèáî óðîâåíü îáúåäèíåíèÿ ýïèäåðìàëü-
íûõ ñëîåâ (Öèíãåð, 1958). Ïîëàãàåì, ÷òî â êà÷åñòâå îäíîãî èç êðèòåðèåâ ìîæíî
èñïîëüçîâàòü ïîëîæåíèå ãèïîñòàçû â ñåìÿçà÷àòêå (Øàìðîâ, 1994ç, 1995; Shamrov,
2002i).

Ñòðîåíèå è ðàçâèòèå õàëàçû âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò ìîðôîëîãè÷åñêîãî
òèïà ñåìÿçà÷àòêà. Õîòÿ íåêîòîðûå òèïû õàëàçû, íàïðèìåð ïåðèõàëàçó, îïèñàë åùå
Corner (1949), ïåðâàÿ êëàññèôèêàöèÿ áûëà ñîçäàíà ïîçäíåå (Periasamy, 1962b).
Èñõîäÿ èç ñîîòíîøåíèÿ õàëàçû è äðóãèõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è äîëè åå ó÷àñòèÿ
â ïîñòðîåíèè ñåìåíè, ãëàâíûì îáðàçîì ñåìåííîé êîæóðû, áûëî ïðåäëîæåíî ðàç-
ëè÷àòü ñëåäóþùèå òèïû õàëàçû: 1) íîðìàëüíàÿ õàëàçà — ñîñòàâëÿåò ñðàâíèòåëü-
íî íåáîëüøóþ ÷àñòü ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè è ïðèíèìàåò íåçíà÷èòåëüíîå ó÷àñòèå â
ïîñòðîåíèè ñåìåííîé êîæóðû, 2) ìàññèâíàÿ õàëàçà — ñîñòàâëÿåò îñíîâíóþ ÷àñòü
ñåìåíè è âîçíèêàåò ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ çà ñ÷åò èíòåðêàëÿðíîãî ðîñòà ïî âñåì
íàïðàâëåíèÿì; îáðàçóåò áóëüøóþ ÷àñòü ñåìåííîé êîæóðû, 3) ïåðèõàëàçà — ñî-
ñòàâëÿåò çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ñåìåíè è îáðàçóåòñÿ çà ñ÷åò èíòåðêàëÿðíîãî ðîñòà â
ðàôàëüíîé è àíòèðàôàëüíîé îáëàñòÿõ; ôîðìèðóåò çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ñåìåííîé
êîæóðû.

Íà îñíîâàíèè àíàëèçà ëèòåðàòóðíûõ è îðèãèíàëüíûõ äàííûõ î ãåíåçèñå è ñòðî-
åíèè õàëàçû áûëà ðàçðàáîòàíà áîëåå äåòàëüíàÿ êëàññèôèêàöèÿ ñ âûäåëåíèåì îä-
íîãî íîâîãî òèïà (Øàìðîâ, 1994ç, 1997è, 1999á, 2004; Shamrov, 1998, 2002i). Ïðè
åå ðàçðàáîòêå ìû ó÷èòûâàëè íå òîëüêî ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ñòðóêòóðû, íî è äðó-
ãîé âåäóùèé ïðèíöèï òèïèçàöèè — âçàèìîïîëîæåíèå ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóð â ïðî-

öåññå ðàçâèòèÿ. Òàêèì îáðàçîì, îñíîâó ïðåäëàãàåìîé êëàññèôèêàöèè ñîñòàâëÿ-
þò òðè êðèòåðèÿ: 1 — ïîëîæåíèå â äèôôåðåíöèðóþùåìñÿ ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àò-
êà è îòíîñèòåëüíûå ðàçìåðû õàëàçû ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ñòðóêòóðàìè ñôîð-
ìèðîâàííîãî ñåìÿçà÷àòêà, 2 — îñîáåííîñòè åå âàñêóëÿðèçàöèè, 3 — ñòåïåíü ó÷à-
ñòèÿ õàëàçû â ïîñòðîåíèè ñåìåííîé êîæóðû.

Êëàññèôèêàöèÿ âêëþ÷àåò ÷åòûðå òèïà õàëàçû: 1) ïàõèõàëàçà (ãðå÷. pachys —
ìàññèâíûé; òåðìèí ââåë Corner, 1976); 2) ìåçîõàëàçà (ãðå÷. mesos — cðåäíèé;
cèíîíèìû: íîðìàëüíàÿ õàëàçà — Periasamy, 1962b; íåîáøèðíàÿ (àíãë. unextended)
õàëàçà — Endress, Igersheim, 1999; Igersheim et al., 2001); 3) ïåðèõàëàçà (ãðå÷.
pery — âîêðóã; òåðìèí ââåë Corner, 1949); 4) ëåïòîõàëàçà (ãðå÷. leptos — òîíêèé)
(ðèñ. 40; 41).

Ïàõèõàëàçà îáíàðóæåíà â ñåìÿçà÷àòêàõ ëèøü íåáîëüøîãî ÷èñëà òàêñîíîâ,
çàíèìàþùèõ ðàçëè÷íûå óðîâíè â ñèñòåìå öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Îíà çàíèìàåò
áóëüøóþ ÷àñòü ñåìÿçà÷àòêà èëè ñåìåíè ïî ñðàâíåíèþ ñ íóöåëëóñîì è èíòåãóìåí-
òàìè (Periasamy, 1962à; Corner, 1976; Tokuoka, Tobe, 2003). Ñóùåñòâóþò äâå òî÷êè
çðåíèÿ î òîì, íà êàêîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà îáíàðóæèâàåòñÿ ñïåöèôèêà
ïàõèõàëàçû — äî îïëîäîòâîðåíèÿ èëè â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ñåìåíè. Âåðîÿò-
íåå âñåãî, ìîæíî ãîâîðèòü î íåêîòîðûõ îñîáåííîñòÿõ ñòðîåíèÿ õàëàçû, êîòîðûå
ìîãóò áûòü èäåíòèôèöèðîâàíû òîëüêî â ñåìÿçà÷àòêå ëèáî â ñåìåíè, ëèáî íà÷èíà-
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þò îáíàðóæèâàòüñÿ â ñåìÿçà÷àòêå, à îêîí÷àòåëüíî âûÿâëÿþòñÿ ïîñëå îïëîäîòâî-
ðåíèÿ. Èñõîäÿ èç ýòîãî, íà îñíîâàíèè ïðèíöèïà ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííîé êîîð-
äèíàöèè â ðàçâèòèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà ìîæíî ðàçëè÷àòü òðè âàðèàöèè ïàõèõà-
ëàçû: 1 — òèïîâàÿ, 2 — þâåíèëüíàÿ (ëàò. juvenilius — ìîëîäîé), 3 — ìàòóðíàÿ
(ëàò. maturus — çðåëûé) (ðèñ. 40).

Â ñåìÿçà÷àòêàõ ñ òèïîâîé âàðèàöèåé çàëîæåíèå èíòåãóìåíòîâ ïðèóðî÷åíî ê
ñàìîé àïèêàëüíîé ÷àñòè äèôôåðåíöèðóþùåãîñÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Ýòî ïðè-
âîäèò ê òîìó, ÷òî õàëàçà ñ ñàìîãî íà÷àëà çàíèìàåò áóëüøóþ ÷àñòü ñåìÿçà÷àòêà ïî
ñðàâíåíèþ ñ íóöåëëóñîì è èíòåãóìåíòàìè. Îêîí÷àòåëüíî ïàõèõàëàçà ôîðìèðóåò-
ñÿ â çðåëîì ñåìåíè (Tropaeolaceae — Tiwari et al., 1977; Meliaceae — Boesewin-
kel, 1981; Rhizophoraceae — Íèêèòè÷åâà, ßêîâëåâ, 1985; Cannaceae — Grootjen,
Bouman, 1988). Ïîäîáíîå ìîæíî ïðåäïîëîæèòü è äëÿ ñåìåéñòâ Apocynaceae

(Andersson, 1931), Rubiaceae (Fagerlind, 1937; Àíäðîíîâà, 1977, 1982), Asclepiada-

ceae (Êîðäþì, 1961; Íàóìîâà, 1987), Theligoniaceae (Ñîëíöåâà, 1987). Ó ïðåäñòà-
âèòåëåé ñåì. Rutaceae (Boeswinkel, Bouman, 1978; Zavaleta-Mancera, Engleman,
1991) èíòåãóìåíòàëüíàÿ è õàëàçàëüíàÿ ÷àñòè ñåìÿçà÷àòêà äî îïëîäîòâîðåíèÿ ïðè-
ìåðíî ðàâíû ïî âåëè÷èíå, è ìàññèâíîñòü õàëàçû óâåëè÷èâàåòñÿ ëèøü â ïðîöåñ-
ñå ðàçâèòèÿ ñåìåíè.

Â ðàìêàõ òèïîâîé âàðèàöèè íàáëþäàþòñÿ ðàçëè÷èÿ â îáðàçîâàíèè ïàõèõàëàçû
â çàâèñèìîñòè îò ó÷àñòèÿ â ýòîì ïðîöåññå íóöåëëóñà è èíòåãóìåíòà (ðèñ. 40; 42,
1–8). Ó îäíèõ òàêñîíîâ (íåêîòîðûå Myristicaceae — Van Heel, 1982; Corner, 1983;
Rhizophoraceae — Íèêèòè÷åâà, ßêîâëåâ, 1985) îáðàçîâàíèå õàëàçû ïðîèñõîäèò çà
ñ÷åò îáúåäèíåíèÿ îñíîâàíèé íóöåëëóñà è âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà (òåãìèíàëüíàÿ
ïàõèõàëàçà — Corner, 1976, èëè ýíäîïàõèõàëàçà — Boesewinkel, Bouman, 1984)
(ðèñ. 42, 6–8), ó äðóãèõ (Nelumbonaceae — Áàòûãèíà è äð., 1983; Poaceae — Âî-
ðîíîâà è äð., 2002; âîçìîæíî, íåêîòîðûå âèäû Coriaria — Mauritzon, 1936b) —
çà ñ÷åò âíóòðåííåãî è íàðóæíîãî èíòåãóìåíòîâ (ýêçîïàõèõàëàçà — Øàìðîâ,
1994ç) (ðèñ. 42, 5). Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñåì.
Nelumbonaceae ðàíåå áûë îïèñàí ìàññèâíûé ðîñò õàëàçû, íà îñíîâàíèè ÷åãî ñå-
ìÿçà÷àòîê áûë îõàðàêòåðèçîâàí â äàëüíåéøåì êàê ñëàáî ïàõèõàëàçàëüíûé (Sastri,
1969), òàê æå êàê ñåìÿçà÷àòîê âèäîâ Euryale, Victoria (Igersheim, Endress, 1998).
Ó ìíîãèõ âèäîâ â îáðàçîâàíèè õàëàçû íàðÿäó ñ íóöåëëóñîì ïðèíèìàþò ó÷àñòèå îáà
èíòåãóìåíòà (ýêçî-ýíäîïàõèõàëàçà — Shamrov, 2002i; Øàìðîâ, 2004) (ðèñ. 40; 42,
1–4).

Â ñåìÿçà÷àòêàõ ñ þâåíèëüíîé âàðèàöèåé ïàõèõàëàçà ñíà÷àëà ðàçâèâàåòñÿ â
ñîîòâåòñòâèè ñ òèïîâîé âàðèàöèè. Îäíàêî ïåðåä îïëîäîòâîðåíèåì (Ceratophylla-

ceae — Øàìðîâ, 1997è) èëè ñðàçó æå ïîñëå íåãî (Scheuchzeriaceae — Íèêèòè-
÷åâà, Ïðîñêóðèíà, 1992) áîëåå ìàññèâíîé ñòàíîâèòñÿ ìèêðîïèëÿðíàÿ ÷àñòü ñåìåíè
è îòíîñèòåëüíûå ðàçìåðû õàëàçû óìåíüøàþòñÿ (ðèñ. 40; 42, 9, 10). Òàêàÿ ñïåöè-
ôèêà ðàçâèòèÿ õàëàçû áûëà îáíàðóæåíà ó Santalum album (Øàìðîâ è äð., 2001)
è, âåðîÿòíî, ïðèñóùà ìíîãèì âèäàì ïîð. Santalales c äèôôåðåíöèðîâàííûìè ñå-
ìÿçà÷àòêàìè (Fagerlind, 1946, 1947, 1948; Shamanna, 1954, 1955; Johri, Bhatnagar,
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Ðèñ. 40. Ïàõèõàëàçà ñåìÿçà÷àòêà è åå âàðèàöèè (ïî: Øàìðîâ, 2004).
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Ðèñ. 41. Ìåçî-, ïåðè- è ëåïòîõàëàçà ñåìÿçà÷àòêà (ïî: Øàìðîâ, 2004).

Â ñëó÷àå ìåçîõàëàçû âåðõíèé ðÿä îòíîñèòñÿ ê êðàññèíóöåëëÿòíûì ñåìÿçà÷àòêàì, à íèæíèé —
ê òåíóèíóöåëëÿòíûì. Äëÿ ïåðèõàëàçû ñòðîåíèå ñåìÿçà÷àòêà ïîêàçàíî íà ïðîäîëüíîì (ââåðõó)
è ïîïåðå÷íîì (âíèçó) ñðåçàõ.

Мезохалаза

Перихалаза

Лептохалаза
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1960; Swamy, 1960; Agarwal, 1963a, b; Raj, 1970, 1972). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó
âèäîâ ñåì. Ceratophyllaceae ñåìÿçà÷àòîê áûë îïècàí êàê ñëàáî ïàõèõàëàçàëüíûé
(Igersheim, Endress, 1998), ïîñêîëüêó, âåðîÿòíî, åãî õàðàêòåðèñòèêà áûëà äàíà íå
íà ðàííèõ ñòàäèÿõ, à ê ìîìåíòó îïëîäîòâîðåíèÿ.

Â ñëó÷àå ìàòóðíîé âàðèàöèè ìàññèâíîñòü õàëàçû ñîçäàåòñÿ ïîñëå îïëîäîò-
âîðåíèÿ çà ñ÷åò èíòåðêàëÿðíîãî ðîñòà íèæå ìåñòà ïðèêðåïëåíèÿ èíòåãóìåíòîâ (íå-
êîòîðûå Myristicaceae — Periasamy, 1962a; Nair, 1972; Van Heel, 1982; Lauraceae —
Corner, 1976; Kimoto et al., 2006) (ðèñ. 40).

Â ïàõèõàëàçàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ çàðîäûøåâûé ìåøîê íà÷èíàåò ðàçâèâàòüñÿ â
îêðóæåíèè òêàíåé íóöåëëóñà, à âîçíèêàþùèé çàòåì çàðîäûø ïðîäîëæàåò ñâîå
ðàçâèòèå â îêðóæåíèè òêàíåé õàëàçû. Ôóíèêóëÿðíûé ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, êàê ïðà-
âèëî, îáðàçóåò ñåòü ïîñòõàëàçàëüíûõ ïó÷êîâ, ÷àñòü èç êîòîðûõ ïðîäîëæàåòñÿ â
èíòåãóìåíòû (Werker, 1977; Ìàìåòüåâà, Êàìåëèíà, 1981; Boesewinkel, Bouman,
1984; Endress, Igersheim, 1997a; Igersheim, Endress, 1997) (ðèñ. 40). Â çðåëîì ñå-
ìåíè ïðîèçâîäíûå ïàõèõàëàçû ñîñòàâëÿþò îñíîâíóþ ÷àñòü ñåìåííîé êîæóðû.

Ìåçîõàëàçà âûÿâëåíà â ñåìÿçà÷àòêàõ áîëüøèíñòâà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Ïî-
ëîæåíèå èíòåãóìåíòà, ïîçâîëÿþùåå ñóäèòü î òîïîãðàôèè íóöåëëóñà è õàëàçû â
äèôôåðåíöèðóþùåìñÿ ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà, âàðüèðóåò: â ôîðìèðóþùèõñÿ òå-
íóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ (Bignoniaceae, Gentianaceae, Scrophulariaceae) èíòå-
ãóìåíò âîçíèêàåò â ïî÷òè àïèêàëüíîé ÷àñòè ïðèìîðäèÿ íà óðîâíå àðõåñïîðèàëü-
íîé êëåòêè, òîãäà êàê â êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ (Grossulariaceae,
Magnoliaceae, Nymphaeaceae) — çíà÷èòåëüíî íèæå ýòîãî óðîâíÿ. Îäíàêî âñåãäà
áóëüøóþ ÷àñòü ñôîðìèðîâàííîãî ñåìÿçà÷àòêà è ðàçâèâàþùåãîñÿ ñåìåíè çàíèìà-
åò íå õàëàçà, à íóöåëëóñ è èíòåãóìåíò (êðàññèíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè) èëè òîëüêî
èíòåãóìåíò (òåíèíóöåëëÿòíûå ñåìÿçà÷àòêè) (ðèñ. 41; 43, 1). Â ìåçîõàëàçå, êàê ïðà-
âèëî, çàêàí÷èâàþòñÿ ýëåìåíòû êñèëåìû è ôëîýìû ôóíèêóëÿðíîãî ïðîâîäÿùåãî
ïó÷êà, îáðàçóÿ âîðîíêó (Boesewinkel, Bouman, 1984). Ïðîèçâîäíûå ìåçîõàëàçû
ïðèíèìàþò íåçíà÷èòåëüíîå ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè ñåìåííîé êîæóðû.

Â ñëó÷àå ïåðèõàëàçû ïðîèñõîäèò îäíîíàïðàâëåííûé ðîñò õàëàçû â îáëàñòè ðàôå
è àíòèðàôå, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ðàäèàëüíàÿ ñèììåòðèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè ñìåíÿ-
åòñÿ áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèåé (Annonaceae, Monimiaceae — Corner, 1949, 1976;
Periasamy, Swamy, 1961; Mohana Rao, 1975; Van der Heiden, Bouman, 1988; Carwood,
1995; Svoma, 1998a, b; Vitaceae è íåêîòîðûå Lauraceae — Periasamy, 1962a, b). Äëÿ

Ðèñ. 42. Ñòðîåíèå ïàõèõàëàçàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ.

1–4 — ýêçî-ýíäîïàõèõàëàçàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè: 1 — ó Myristica montana (ïî: Ìàìåòüåâà, Êàìå-
ëèíà, 1981), 2–4 — íà ñõåìàõ (ïî: Boesewinkel, Bouman, 1984); 5 — ýêçîïàõèõàëàçàëüíûé ñåìÿ-
çà÷àòîê ó Nelumbo nucifera (ïî: Øàìðîâ, 2004; ñì. Áàòûãèíà è äð., 1983); 6–8 — ýíäîïàõèõà-
ëàçàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè: 6 — ó Bruguiera sexangula (ïî: Íèêèòè÷åâà, ßêîâëåâ, 1985), 7, 8 — íà
ñõåìàõ (ïî: Boesewinkel, Bouman, 1984); 9, 10 — ïàõèõàëàçàëüíûé ñåìÿçà÷àòîê (þâåíèëüíàÿ âà-
ðèàöèÿ) ó Scheuchzeria palustris (ïî: Øàìðîâ, 2004; ñì. Íèêèòè÷åâà, Ïðîñêóðèíà, 1992); â è —
âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, õ — õàëàçà.
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ñåìÿçà÷àòêîâ ñ ïåðèõàëàçîé õàðàêòåðíî îòâåòâëåíèå ïîñòõàëàçàëüíîãî ïó÷êà â èí-
òåãóìåíò îò ôóíèêóëÿðíîãî ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà (Bouman, 1984) (ðèñ. 41; 43, 3–6).
Îäíàêî òàêàÿ îñîáåííîñòü ñòðîåíèÿ ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû ïðèñóùà è ðÿäó òàêñîíîâ
ñ ìåçîõàëàçîé (Campanulaceae, Cucurbitaceae, Paeoniaceae). Õîòÿ ñòåïåíü ó÷àñòèÿ
ïåðèõàëàçû â îáðàçîâàíèè ñåìåííîé êîæóðû óâåëè÷èâàåòñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ ìåçî-
õàëàçîé (ãëàâíûì îáðàçîì â îáëàñòè ðåáðà ñåìåíè), âñå æå íà áîëüøîì ñâîåì ïðî-
òÿæåíèè ñåìåííàÿ êîæóðà ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò êëåòîê èíòåãóìåíòà.

Ëåïòîõàëàçà õàðàêòåðíà äëÿ òåíóèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ðÿäà òàêñîíîâ
âåðõíåãî óðîâíÿ ñèñòåìû öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Begoniaceae, Gesneriaceae,
Orchidaceae è äð.). Îíà ïðåäñòàâëåíà íåáîëüøîé ãðóïïîé êëåòîê (ðèñ. 41; 43, 2),
ðàçðóøàþùèõñÿ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñåìåíè. Ïðîèçâîäíûå ëåïòîõàëàçû ïðàêòè-
÷åñêè íå ó÷àñòâóþò â ïîñòðîåíèè ñåìåííîé êîæóðû. Ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè,
îáû÷íî ôîðìèðóþùèåñÿ â ôóíèêóëóñå, â õàëàçå îòñóòñòâóþò.

Ïåðâûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ õàëàçû èçó÷åíû åùå íåäîñòàòî÷íî. Ïî íàøèì äàííûì,
èíèöèàëüíûå ñëîè, ó÷àñòâóþùèå â îáðàçîâàíèè åå îáëàñòåé, ìîæíî âûÿâèòü íà
ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà. Â ñóáýïèäåðìàëüíîì ñëîå ñåìÿçà÷àò-
êà ñ ìåçîõàëàçîé ïîä ôîðìèðóþùèìñÿ èíòåãóìåíòîì (íàðóæíûì èíòåãóìåíòîì â
áèòåãìàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ) ïðîèñõîäÿò ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ êëåòîê, çà ñ÷åò
êîòîðûõ îáðàçóåòñÿ íàðóæíàÿ îáëàñòü õàëàçû. Â àíàòðîïíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ
(Campanulaceae, Gentianaceae, Nymphaeaceae) ïåðèêëèíàëüíûå äåëåíèÿ îáíàðóæè-
âàþòñÿ òîëüêî ñ äîðñàëüíîé ñòîðîíû, à â îðòîòðîïíûõ (Barclayaceae — Âèíòåð,
1987) — ñ îáåèõ ñòîðîí ñåìÿçà÷àòêà. Êëåòêè îñåâîãî ðÿäà ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà
íèæå ôîðìèðóþùåéñÿ ãèïîñòàçû òðàíñôîðìèðóþòñÿ âî âíóòðåííþþ îáëàñòü õà-
ëàçû, â êîòîðîé äèôôåðåíöèðóåòñÿ ïðîâîäÿùèé ïó÷îê.

Ïîëîæåíèå õàëàçû â ñåìÿçà÷àòêå è îäíà èç õàðàêòåðíûõ îñîáåííîñòåé åå ñòðî-
åíèÿ (â íåé îáû÷íî îêàí÷èâàåòñÿ ïðîâîäÿùèé ïó÷îê) ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
ýòà òêàíü ÿâëÿåòñÿ ñâîåîáðàçíûì «äåïî» ìåòàáîëèòîâ, ïîñòóïàþùèõ êàê èç ïðî-
âîäÿùåãî ïó÷êà, òàê è èç ñìåæíûõ îáëàñòåé ñåìÿçà÷àòêà. Äðóãàÿ åå ôóíêöèÿ —
çàùèòíàÿ — íàèáîëåå õàðàêòåðíà äëÿ ïàõèõàëàçàëüíûõ ñåìÿí, ó êîòîðûõ ñåìåí-
íàÿ êîæóðà îáðàçîâàíà ïðåèìóùåñòâåííî ïðîèçâîäíûìè õàëàçû.

Ôóíèêóëóñ

Ñåìÿçà÷àòîê ñíàáæåí ñïåöèàëèçèðîâàííîé ñòðóêòóðîé, ñ ïîìîùüþ êîòîðîé
îñóùåñòâëÿåòñÿ ñâÿçü ñ ïëàöåíòîé. Ýòà ñòðóêòóðà ïîëó÷èëà íàçâàíèå ôóíèêóëóñ
(ëàò. funiculus — êàíàòèê). Òåðìèí áûë ïðåäëîæåí Mirbel (1829). Ñèíîíèì: ñåìÿ-
íîæêà.

Â ôóíèêóëóñå äèôôåðåíöèðóåòñÿ ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà, îáåñïå÷èâàþùàÿ ïî-
ñòóïëåíèå îðãàíè÷åñêèõ è ìèíåðàëüíûõ âåùåñòâ èç çàâÿçè â òêàíè ñåìÿçà÷àòêà è
ðàçâèâàþùåãîñÿ ñåìåíè. Íà ôóíèêóëóñå ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ ðàçëè÷íîãî ðîäà âî-
ëîñêè. Èç åãî òêàíåé ôîðìèðóþòñÿ îáòóðàòîð è àðèëëóñ.
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Ðèñ. 43. Ñòðîåíèå ìåçî-, ëåïòî- è ïåðèõàëàçàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ.

1 — ìåçîõàëàçàëüíûé ñåìÿçà÷àòîê ó Nuphar lutea (ïî: Âèíòåð, Øàìðîâ, 1991à); 2 — ëåïòîõà-
ëàõàëüíûé ñåìÿçà÷àòîê ó Orobanche cumana (ïî: Àíèñèìîâà, 1983); 3–6 — ïåðèõàëàõàëüíûå
ñåìÿçà÷àòêè: 3, 4, 6 — íà ñõåìàõ (3, 4 — ïî: Periasamy, 1962b; 6 — ïî: Boesewinkel, Bouman,
1984), 5 — ó Cissus witiginea (ïî: Periasamy, 1962a); 4, 6 — ñòðîåíèå ñåìÿçà÷àòêîâ íà ïîïåðå÷-
íûõ ñðåçàõ; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, ç ì — çàðîäûøåâûé ìåøîê, í —
íóöåëëóñ, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í ê — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ï ï — ïðîâîäÿùèé ïó-
÷îê, ô — ôóíèêóëóñ, õ — õàëàçà.

í è

í ê

1

2

3

4

5

6

ç ì

õ

ã

í

ô

ï ï

â è

õ

õ



132 Øàìðîâ È.È. Ñåìÿçà÷àòîê öâåòêîâûõ ðàñòåíèé: ñòðîåíèå, ôóíêöèè, ïðîèñõîæäåíèå

Â ïðîöåññå ñîçðåâàíèÿ ìåæäó ñîáñòâåííî ñåìåíåì è ôóíèêóëóñîì èëè ðàôå
è ïëàöåíòîé îáðàçóåòñÿ îòäåëèòåëüíûé ñëîé, à â äàëüíåéøåì âîçíèêàåò ñëåä, êî-
òîðûé ïîëó÷èë íàçâàíèå õèëóì, èëè ðóá÷èê. Ðàçìåð, ôîðìà (òî÷êîâèäíûé, ëèíåé-
íûé, îâàëüíûé, îêðóãëûé è ò.ä.) è öâåò õèëóìà âàðüèðóþò ó ðàçíûõ ðàñòåíèé (Äà-
íèëîâà, Êèðïè÷íèêîâ, 1985; Werker, 1997).

Êëàññèôèêàöèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ â çàâèñèìîñòè îò íàëè÷èÿ èëè îòñóòñòâèÿ ñåìÿ-
íîæêè áûëà ïðåäëîæåíà Êîð÷àãèíîé (1969). Îíà âûäåëèëà äâà òèïà ñåìÿçà÷àòêîâ:
ñåìÿíîæêîâûé è áåññåìÿíîæêîâûé, èëè ñèäÿ÷èé (ñåìÿçà÷àòîê èìååò øèðîêîå îñ-
íîâàíèå, òêàíü êîòîðîãî íåïîñðåäñòâåííî ïåðåõîäèò â òêàíü ïëàöåíòû, îáðàçóÿ
ïëàöåíòîõàëàçó). Ñåìÿíîæêîâûå ñåìÿçà÷àòêè ìîãóò áûòü ïðÿìîñåìÿíîæêîâûìè è
ñîãíóòîñåìÿíîæêîâûìè.

Íàìè áûëà ïðåäëîæåíà îðèãèíàëüíàÿ êëàññèôèêàöèÿ ñåìÿçà÷àòêîâ, îñíîâàí-
íàÿ íà îäíîì èç âåäóùèõ ïðèíöèïîâ òèïèçàöèè — ñïåöèôèêå ðàçâèòèÿ è ñòðî-

åíèÿ, ïîçâîëÿþùåì äàòü èíóþ òðàêòîâêó ñèäÿ÷èõ ñåìÿçà÷àòêîâ (Øàìðîâ, 1994è;
Shamrov, 2002j). Ïîñêîëüêó â ëèòåðàòóðå íàèáîëüøåå ðàñïðîñòðàíåíèå ïîëó÷èë
òåðìèí «ôóíèêóëóñ», ñ÷èòàåì íåîáõîäèìûì âêëþ÷èòü åãî â íàçâàíèÿ òèïîâ ñåìÿ-
çà÷àòêîâ. Â çàâèñèìîñòè îò îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ è ñòåïåíè ðàçâèòèÿ ôóíèêóëó-
ñà, ñåìÿçà÷àòêè ìîæíî ïîäðàçäåëèòü íà òðè òèïà: ôóíèêóëÿðíûå (ñåìÿçà÷àòîê ñ
ôóíèêóëóñîì), àôóíèêóëÿðíûå (ôóíèêóëóñ êàê ñòðóêòóðà îòñóòñòâóåò) è ñåññèëü-
íûå (ëàò. sessilis — cèäÿ÷èé, èëè ïðèêðåïëåííûé îñíîâàíèåì ê ÷åìó-ëèáî; ôóíè-
êóëóñ ìîðôîëîãè÷åñêè íå âûðàæåí è ñåìÿçà÷àòîê ïðèêðåïëÿåòñÿ ê ïëàöåíòå áà-
çàëüíîé ÷àñòüþ ðàôå) (Øàìðîâ, 1994è; Shamrov, 2002j).

Â ôóíèêóëÿðíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ôóíèêóëóñ ìîæåò áûòü äëèííûì èëè êîðîòêèì,
ïðÿìûì èëè èçîãíóòûì, çàêðó÷åííûì èëè ñêëàä÷àòûì (ðèñ. 44, 1–3, 5). Ýòè îñî-
áåííîñòè ñòðîåíèÿ ôóíèêóëóñà íå ïðèâîäÿò ê ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷íûì ìîðôî-
ëîãè÷åñêèì òèïàì ñåìÿçà÷àòêà, íî â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿþò åãî ïîëî-
æåíèå â çàâÿçè (Maheshwari, 1950; Êîð÷àãèíà, 1969, 1994â; Ñàâ÷åíêî, 1973; Äà-
íèëîâà, Êèðïè÷íèêîâ, 1985; Werker, 1997). Ôóíèêóëóñ õîðîøî âûðàæåí â ñåìÿ-
çà÷àòêàõ, çàíèìàþùèõ áîêîâîå ïîëîæåíèå â çàâÿçè (íàïðèìåð, â ñåì. Nymphaea-

ceae — Áàòûãèíà, 1981; Âèíòåð, Øàìðîâ, 1991à, á; îñîáåííî ó Nuphar lutea, ãäå
ñåìÿçà÷àòîê ÿâëÿåòñÿ ãèïåðòðîïíûì — Âèíòåð, 1987; Âèíòåð, Øàìðîâ, 1991à).
Äëèííûì ôóíèêóëóñîì ÷àñòî îáëàäàþò âèñÿ÷èå ñåìÿçà÷àòêè (Amaranthaceae —
Kajale, 1937; Brassicaceae — Ðîäèîíîâà, 1972, 1983; Øàìðîâ, 2002à). Â öèðöèíîò-
ðîïíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ äëèííûé ôóíèêóëóñ ñèëüíî çàêðó÷åí (Cactaceae — Archibald,
1939; Plumbaginaceae — Êîðîáîâà, 1983) (ðèñ. 44, 5).

Â ñåññèëüíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ, êàê ïðàâèëî, îáðàùåííûõ (àíàòðîïíûõ, êàìïè-
ëîòðîïíûõ è àìôèòðîïíûõ), â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèò ïîëíîå êîíãåíèòàëü-
íîå ñðàñòàíèå ôóíèêóëóñà ñ èíòåãóìåíòîì è îáðàçóåòñÿ ðàôå (ðèñ. 44, 6). Â ýòîì
ñëó÷àå ñîáñòâåííî ôóíèêóëóñ ìîðôîëîãè÷åñêè íå âûðàæåí è ñåìÿçà÷àòêè ïðè-
êðåïëÿþòñÿ áàçàëüíîé ÷àñòüþ ðàôå ê ñèëüíî ðàçðîñøåìóñÿ ïëàöåíòàðíîìó âûðî-
ñòó (Campanulaceae, Juncaceae, Paeoniaceae). Ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ (Cactaceae)
îïèñàíî ðàçâåòâëåíèå ôóíèêóëóñà (Buxbaum, 1953; Kapil, Vasil, 1963), ÷òî, âåðî-
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Ðèñ. 44. Òèïû ñåìÿçà÷àòêîâ ïî ñòðîåíèþ ôóíèêóëóñà.

1 — àíàòðîïíûé ñåìÿçà÷àòîê ñ ðàñøèðåííûì â îñíîâàíèè ôóíèêóëóñîì ó Elaeagnus argentea

(ïî: Êàìåëèíà, Ïðîñêóðèíà, 1987); 2 — ãèïåðòðîïíûé ñåìÿçà÷àòîê ñ äëèííûì çàêðó÷åííûì
ôóíèêóëóñîì ó Sparganium neglectum (ïî: Ñàâ÷åíêî, Êîìàð, 1965); 3 — àíàòðîïíûé ñåìÿçà÷à-
òîê ñ äëèííûì ñêëàä÷àòûì ôóíèêóëóñîì ó Centranthus ruber (ïî: Êàìåëèíà, Æóêîâà, 1987); 4 —
àôóíèêóëÿðíûé ñåìÿçà÷àòîê ñ ïëàöåíòîõàëàçîé ó Ceratophyllum demersum (ïî: Øàìðîâ, 1997è);
5 — öèðöèíîòðîïíûé ñåìÿçà÷àòîê ñ ìíîãîêðàòíî çàêðó÷åííûì ôóíèêóëóñîì ó Opuntia elata

(ïî: Íàóìîâà, 1978); 6 — ñåññèëüíûå ñåìÿçà÷àòêè íà ïëàöåíòàðíûõ âûðîñòàõ ó Luzula

pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à); â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà,
ç — çàâÿçü, ç ì — çàðîäûøåâûé ìåøîê, í — íóöåëëóñ, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ïë â —

ïëàöåíòàðíûé âûðîñò, ïëõ — ïëàöåíòîõàëàçà, ð — ðàôå, ô — ôóíèêóëóñ.
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ÿòíî, ÿâëÿåòñÿ ñâîåîáðàçíûì ïëàöåíòàðíûì âûðîñòîì, à íå áàçàëüíîé âåòâÿùåé-
ñÿ ÷àñòüþ ôóíèêóëóñà.

Â àôóíèêóëÿðíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ôóíèêóëóñ ðåäóöèðîâàí ïîëíîñòüþ, à ïëàöåíòà
ñ õàëàçîé ôîðìèðóþò åäèíóþ ñòðóêòóðó — ïëàöåíòîõàëàçó (Poaceae — Àëåêñàí-
äðîâ è äð., 1944; Áàòûãèíà, 1974; Âîðîíîâà è äð., 2002; Melanthesa rhamnoides,
Euphorbiaceae — Singh, 1968; Ceratophyllaceae — Øàìðîâ, 1997è; Santalum album,
Santalaceae — Øàìðîâ è äð., 2001) (ðèñ. 44, 4).

Îáòóðàòîð

Â õîäå ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è çàâÿçè äëÿ îáåñïå÷åíèÿ ïðîõîæäåíèÿ ïûëüöåâûõ
òðóáîê â çàðîäûøåâûé ìåøîê âîçíèêàþò ñïåöèàëèçèðîâàííûå òêàíè ñåêðåòîðíîãî
òèïà. Îíè ëîêàëèçîâàíû â ðàçëè÷íûõ ÷àñòÿõ çàâÿçè è ñåìÿçà÷àòêà è ïðåäñòàâëåíû
ýïèäåðìàëüíûìè óäëèíåííûìè êëåòêàìè, êîòîðûå ðàñòóò â íàïðàâëåíèè ìèêðîïèëå
è ÷àñòî çàêðûâàþò âõîä â íåãî. Èì áûëî äàíî íàçâàíèå îáòóðàòîðû (ëàò. obturator

— çàòû÷êà, ïðîáêà). Òåðìèí ïðåäëîæèë Baillon (1858), íî îïèñàíèå îáòóðàòîðà ïîä
íàçâàíèåì «ïðîâîäíèêîâàÿ òêàíü» áûëî äàíî ðàíåå (Brongiart, 1827).

Ïåðâàÿ êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ îáòóðàòîðà áûëà ïðåäëîæåíà Ñàâ÷åíêî (1973).
Àâòîð âûäåëèëà íåñêîëüêî òèïîâ â çàâèñèìîñòè îò ïîëîæåíèÿ îáòóðàòîðà â ñåìÿ-
çà÷àòêå è ïëîäîëèñòèêå: ôóíèêóëÿðíûé, èíòåãóìåíòàëüíûé, ïëàöåíòàðíûé è ïëîäî-
ëèñòèêîâûé. Çàòåì áûëî ïðåäëîæåíî ðàçëè÷àòü åùå íóöåëëÿðíûé è ñåïòàëüíûé
îáòóðàòîðû (Âåñåëîâà, 1989, 1991). Ïî íàøåìó ìíåíèþ, òåðìèí «ïëîäîëèñòèêî-
âûé îáòóðàòîð» íå ñîâñåì òî÷íî îòðàæàåò åãî ïðîèñõîæäåíèå. Ïîñêîëüêó â ýòîì
ñëó÷àå îáòóðàòîð âîçíèêàåò èç ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê ñòåíêè çàâÿçè, òî åãî êîð-
ðåêòíåå íàçûâàòü ïàðèåòàëüíûì (ëàò. parietis — ñòåíêà).

Àíàëèç èìåþùèõñÿ äàííûõ ïîçâîëèë íàì ïðèéòè ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî â çàâè-
ñèìîñòè îò ïðîèñõîæäåíèÿ (èç êëåòîê ñåìÿçà÷àòêà èëè çàâÿçè) ñëåäóåò ðàçëè÷àòü
äâà îñíîâíûõ òèïà îáòóðàòîðîâ: 1) îâóëÿðíûå (ëàò. ovulum — ñåìÿçà÷àòîê) —
îáòóðàòîðû, ôîðìèðóþùèåñÿ èç êëåòîê ñåìÿçà÷àòêà; 2) îâàðèóìíûå (ëàò. ova-

rium — çàâÿçü) — ôîðìèðóþùèåñÿ èç êëåòîê çàâÿçè. Ó÷èòûâàÿ ïîëîæåíèå îáòó-
ðàòîðîâ â ñåìÿçà÷àòêå èëè çàâÿçè, â êàæäîì òèïå ìîæíî âûäåëèòü âàðèàíòû: â
îâóëÿðíîì òèïå — èíòåãóìåíòàëüíûé, ôóíèêóëÿðíûé è íóöåëëÿðíûé, â îâàðèóì-
íîì òèïå — ïëàöåíòàðíûé, ïàðèåòàëüíûé è ñåïòàëüíûé îáòóðàòîðû (ðèñ. 45,
1–6). Ñóùåñòâóþò òàêæå îáòóðàòîðû ïðîìåæóòî÷íîãî, îâóëÿðíî-îâàðèóìíîãî òèïà,
êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ èç êëåòîê êàê ñåìÿçà÷àòêà, òàê è çàâÿçè (ðèñ. 45, 4, 6)
(Øàìðîâ,1994æ, 1999á; Shamrov, 2002h).

Èç îâóëÿðíûõ îáòóðàòîðîâ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåí ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîð
(ðèñ. 6, 1, 2), êîòîðûé ôîðìèðóåòñÿ â îñíîâàíèè ôóíèêóëóñà ïðåèìóùåñòâåííî
àíàòðîïíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ (Liliaceae — Ñàâ÷åíêî, Êîìàð, 1965; Sapindaceae —
Anisimova, Shamrov, 1997; Grossulariaceae — Øàìðîâ, 1998à). Èíòåãóìåíòàëü-

íûé îáòóðàòîð (ðèñ. 45, 2, 5) îáðàçóåòñÿ â ðåçóëüòàòå ðàçðàñòàíèÿ âåðõíåãî êðàÿ
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îáû÷íî âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, êîòîðûé ìîæåò âðàñòàòü â êàíàë ñòîëáèêà
(Urticaceae — Fagerlind, 1944; Poaceae — Ñàâ÷åíêî, Ïåòðîâà, 1963), ðåæå — íà-
ðóæíîãî èíòåãóìåíòà (Nymphaeaceae — Âèíòåð, 1987; Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991;
Sapindaceae — Anisimova, Shamrov, 1997). Íóöåëëÿðíûé îáòóðàòîð (ðèñ. 45, 4)
ôîðìèðóåòñÿ èç àïèêàëüíûõ êëåòîê ýïèäåðìû íóöåëëóñà è â âèäå ìíîãîñëîéíîé
êëþâîâèäíîé ñòðóêòóðû ìîæåò âûõîäèòü çà ïðåäåëû ìèêðîïèëå, êîíòàêòèðóÿ ñ
îáòóðàòîðàìè îâàðèóìíîãî òèïà (Nyctaginaceae — Bhargava, 1932; Rosaceae —
Ñàâ÷åíêî, 1959; Euphorbiaceae — Bor, Kapil, 1976; Polygonaceae — Ñîëíöåâà,
1983; Trapaceae — Áàòûãèíà, Êîëåñîâà, 1985; Caryophyllaceae — Âåñåëîâà, 1989).

Îâàðèóìíûå îáòóðàòîðû îáíàðóæåíû ó ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîãî ÷èñëà òàê-
ñîíîâ. Ïàðèåòàëüíûé îáòóðàòîð (ðèñ. 45, 6) îáðàçóåòñÿ ÷àùå âñåãî ó îñíîâàíèÿ
ñòîëáèêà (Rosaceae — Arbeola, Herrero, 1987; òàêîé îáòóðàòîð ó Daphne laureola

èç ñåì. Thymelaeaceae ïðåäëîæåíî íàçâàòü «ñòîëáèêîâûì» îáòóðàòîðîì — Òåðå-
õèí, 1996), íî èíîãäà è â áàçàëüíîé ÷àñòè çàâÿçè (Passerina pectinata, Thymelaea-

ceae — Fuchs, 1938). Ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð (ðèñ. 45, 4, 6) âîçíèêàåò èç êëå-
òîê ïëàöåíòû, ãðàíè÷àùèõ ñ êëåòêàìè ñåìÿçà÷àòêà (Liliaceae — Berg, 1962;
Alliaceae — Øàìðîâ, 1999à). Ñåïòàëüíûé îáòóðàòîð (ðèñ. 6, 3) ôîðìèðóåòñÿ èç
êëåòîê ïåðåãîðîäîê çàâÿçè ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ (Caryophyllaceae — Âåñåëîâà,
1991).

Îáòóðàòîðû èìåþò ýïèäåðìàëüíîå ïðîèñõîæäåíèå è ñîñòîÿò èç ñðàâíèòåëüíî
êðóïíûõ êëåòîê ñ óòîëùåííûìè íàðóæíûìè ñòåíêàìè, ïëîòíîé öèòîïëàçìîé è
áîëüøèì ÿäðîì ñ íåñêîëüêèìè ÿäðûøêàìè. Îíè èìåþò ïðèçíàêè ïåðåäàòî÷íûõ
êëåòîê (Johnson et al., 1975; Peterson et al., 1979; Singh, Walles, 1992; Walles, 1992)
è ÿâëÿþòñÿ, ïîäîáíî êëåòêàì ðûëüöà è êàíàëà ñòîëáèêà, ðàçíîâèäíîñòüþ ïðîâîä-
íèêîâîé òêàíè (Tilton, Horner, 1980; Tilton et al., 1984; Clifford, Owens, 1990). Â
íèõ ñèíòåçèðóþòñÿ è ìîãóò âûäåëÿòüñÿ íà ïîâåðõíîñòü â âèäå êàïåëü æèðû, ñà-
õàðà è ñëèçèñòûå âåùåñòâà (Schweiger, 1905; Ñàâ÷åíêî, 1973; Arbeola, Herrero,
1987; Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à; Øàìðîâ, 1997ç).

Èíòåãóìåíòàëüíûå, íóöåëëÿðíûå, ôóíèêóëÿðíûå è ïàðèåòàëüíûå îáòóðàòîðû
îáû÷íî âîçíèêàþò â ïåðèîä ôîðìèðîâàíèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà è äîñòèãàþò ïîë-
íîãî ðàçâèòèÿ ê ìîìåíòó ïðîíèêíîâåíèÿ ïûëüöåâîé òðóáêè â ïîëîñòü çàâÿçè
(Bhargava, 1932; Ñàâ÷åíêî, Êîìàð, 1965; Ñàâ÷åíêî, 1973; Âèíòåð, 1987; Øàìðîâ,
Âèíòåð, 1991). Âðåìÿ äèôôåðåíöèàöèè ïëàöåíòàðíûõ îáòóðàòîðîâ âàðüèðóåò. Ó îä-
íèõ òàêñîíîâ (Liliaceae — Øàìðîâ, 1999à) îíè íà÷èíàþò âûäåëÿòüñÿ íà ñòàäèè
ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà, ó äðóãèõ (Euphorbiaceae — Maheshwari, Johri, 1941;
Juncaceae — Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à–â; Alliaceae — Øàìðîâ, 1999à) — íà
ñòàäèè äâóÿäåðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ðîñò ïûëüöåâîé òðóáêè
ïðîèñõîäèò ïî ïîâåðõíîñòè îáòóðàòîðà, êëåòêè êîòîðîãî âûäåëÿþò ñåêðåò, îäíà-
êî ïóñêîâûå ìåõàíèçìû ýòîãî ïðîöåññà ìàëî èçó÷åíû. Äëÿ Prunus persica èç ñåì.
Rosaceae óñòàíîâëåíî, ÷òî íà ïðîäóöèðîâàíèå ñåêðåòà íå âëèÿåò îïûëåíèå, à ðîñò
ïûëüöåâîé òðóáêè íà÷èíàåòñÿ ïîñëå èñ÷åçíîâåíèÿ èç êëåòîê ïàðèåòàëüíîãî îáòó-
ðàòîðà çàïàñíîãî êðàõìàëà (Arbeola, Herrero, 1987). Íàêîïëåíèå ðàçëè÷íûõ ïëàñ-
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Ðèñ. 45. Òèïû îáòóðàòîðà.

1 — ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîð ó Ribes aureum (ïî: Øàìðîâ, 1998à, ñ èçìåíåíèÿìè); 2 — ôó-
íèêóëÿðíûé è èíòåãóìåíòàëüíûé îáòóðàòîðû ó Victoria amazonica (ïî: Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991,
ñ èçìåíåíèÿìè); 3 — ñåïòàëüíûé îáòóðàòîð ó Lychnis coronaria (ïî: Âåñåëîâà, 1991, ñ èçìåíå-
íèÿìè); 4 — íóöåëëÿðíûé è ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîðû ó Melanthesa rhamnoides (ïî: Singh,
1968, ñ èçìåíåíèÿìè), 5 — èíòåãóìåíòàëüíûé îáòóðàòîð ó Leucosyke capitellata (ïî: Fagerlind,
1944), 6 — ïàðèåòàëüíûé, ïëàöåíòàðíûé è ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîðû ó Ruscus hypophyllum

(ïî: Ñàâ÷åíêî, Êîìàð, 1965); è î — èíòåãóìåíòàëüíûé îáòóðàòîð, í î — íóöåëëÿðíûé îáòó-
ðàòîð, ïë î — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ï î — ïàðèåòàëüíûé îáòóðàòîð, ñ î — ñåïòàëüíûé îá-
òóðàòîð, ô î — ôóíèêóëÿðíûé îáòóðàòîð.
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òè÷åñêèõ âåùåñòâ â êëåòêàõ îáòóðàòîðà, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ïðèçíàêàìè ïåðåäà-
òî÷íûõ êëåòîê, à òàêæå èõ ñâîåîáðàçíûé ðîñò â íàïðàâëåíèè ìèêðîïèëå ñâèäå-
òåëüñòâóþò î ôóíêöèè îáòóðàòîðà êàê ñåêðåòîðíîãî îáðàçîâàíèÿ, îáåñïå÷èâàþùåãî
ïèòàíèå, ðîñò è ïðîíèêíîâåíèå ïûëüöåâîé òðóáêè â çàðîäûøåâûé ìåøîê
(Maheshwari, 1950; Ñàâ÷åíêî, 1973; Johnson et al., 1975; Tilton, Horner, 1980; Tilton
et al., 1984).

Ýâîëþöèîííûå àñïåêòû ðàçâèòèÿ õàëàçû,
ôóíèêóëóñà è îáòóðàòîðà

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, âîïðîñû ýâîëþöèè è ìîðôîëîãè÷åñêîé ïðèðîäû ñå-
ìÿçà÷àòêà è åãî ñòðóêòóð äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè ñîñòàâëÿþò ïðåäìåò øèðîêîé
äèñêóññèè (ïîäðîáíåå îá ýòîì ñì. ãëàâó 6). Ìîæíî ëèøü ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ó
àíöåñòðàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ ñîáñòâåííî íóöåëëóñ ñîåäèíÿëñÿ ñ èíòåãóìåíòîì (èí-
òåãóìåíòàìè) ñ ïîìîùüþ ñâîåîáðàçíîé íîæêè, à õàëàçà áûëà íåðàçâèòîé è ñîñòî-
ÿëà ëèøü èç ïðîèçâîäíûõ èíòåãóìåíòà (Shamrov, 1998; Øàìðîâ, 1999á). Ïîäîá-
íîå ñòðîåíèå èìåþò îðòîòðîïíûå ñåìÿçà÷àòêè íåêîòîðûõ ñîâðåìåííûõ öâåòêîâûõ
ðàñòåíèé: Juglandaceae, Myricaceae (Kershaw, 1909; Boesewinkel, Bouman, 1967;
Van Heel, 1970), Betulaceae, Fagaceae (Êîð÷àãèíà, 1981, 1994).

Ïîñòåïåííîå îáúåäèíåíèå îñíîâàíèé íóöåëëóñà è èíòåãóìåíòà ïðèâîäèëî ê
âîçíèêíîâåíèþ ìåçîõàëàçàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ. Èñõîäÿ èç ïðåäñòàâëåíèé Òàõòàä-
æÿíà (1964, 1980) è Òåðåõèíà (1977, 1991) î ìîäóñàõ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçî-
âàíèé îðãàíîâ è òêàíåé, âîçíèêíîâåíèå ëåïòîõàëàçû ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â ñâÿçè
ñ îáùåé ðåäóêöèåé ñåìÿçà÷àòêà êàê îòðàæåíèå îäíîãî èç îñíîâíûõ íàïðàâëåíèé
ýâîëþöèè ñòðóêòóð — îò êðóïíûõ ìàññèâíûõ äî ìåëêèõ íåìíîãîñëîéíûõ ñåìÿ-
çà÷àòêîâ. Îäíàêî ó ðÿäà âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ òàêñîíîâ (Apocynaceae,
Asclepiadaceae, Rubiaceae, Santalaceae, Theligonaceae) ðåäóêöèÿ ñåìÿçà÷àòêà, îáóñ-
ëîâëåííàÿ ãëàâíûì îáðàçîì óìåíüøåíèåì ðàçìåðîâ íóöåëëóñà è èíòåãóìåíòà,
ïðèâîäèëà ê âîçíèêíîâåíèþ íå ëåïòî-, à ïàõèõàëàçàëüíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ. Ïîÿâëå-
íèå ïîñëåäíèõ, îòìå÷åííîå êàê ñðåäè ïðèìèòèâíûõ, òàê è ñðåäè ïðîäâèíóòûõ òàê-
ñîíîâ, ïðîèñõîäèëî, âåðîÿòíî, ìíîãîêðàòíî ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè. Îíî ñîïðîâîæ-
äàëîñü íå òîëüêî óìåíüøåíèåì ðàçìåðîâ íóöåëëóñà è èíòåãóìåíòà è, ñîîòâåòñòâåí-
íî, âîçðàñòàíèåì äîëè õàëàçû â ñåìÿçà÷àòêå, íî è ìàðãèíàëüíûì ñðàñòàíèåì èí-
òåãóìåíòîâ ìåæäó ñîáîé (âîçíèêíîâåíèå ýêçîïàõèõàëàçû), èíòåãóìåíòîâ è íóöåë-
ëóñà (âîçíèêíîâåíèå ïåðèõàëàçû) è ïîñòåïåííûì îáúåäèíåíèåì íå òîëüêî êðàåâ,
íî è îñíîâàíèé íóöåëëóñà è âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà (âîçíèêíîâåíèå ýíäîïàõè-
õàëàçû) ëèáî îáîèõ èíòåãóìåíòîâ (âîçíèêíîâåíèå ýêçî-ýíäîïàõèõàëàçû). Ñòàíîâ-
ëåíèå ðàçëè÷íûõ òèïîâ è âàðèàöèé õàëàçû ÿâèëîñü ðåçóëüòàòîì àäàïòèâíîé ýâî-
ëþöèè, ñâÿçàííîé ñ îñîáåííîñòÿìè äèññåìèíàöèè (ñïåöèôèêà ðàçâèòèÿ è ñòðîå-
íèÿ ñåìåííîé êîæóðû) è ïðîðàñòàíèÿ.
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Ïðîöåññ ýâîëþöèè ñåìÿçà÷àòêà ñîïðîâîæäàëñÿ ïîÿâëåíèåì ðÿäà ñïåöèôè÷å-
ñêèõ ñòðóêòóð. Êàê ñ÷èòàåò áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé, ôîðìèðîâàíèå è ìîð-
ôîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ôóíèêóëóñà è îáòóðàòîðà îáóñëîâëåíî, âåðîÿòíî, îñî-
áåííîñòÿìè ýêîëîãèè îïûëåíèÿ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî, ïðåäíàçíà÷åííûå äëÿ âû-
ïîëíåíèÿ îïðåäåëåííîé ôóíêöèè â çàâÿçè è ñåìÿçà÷àòêå, îíè ìîãëè â ñëó÷àå ñî-
õðàíåíèÿ âûïîëíÿòü èíûå ôóíêöèè â çðåëîì ïëîäå è ñåìåíè. Òàê, â ôóíèêóëÿð-
íûõ ñåìÿçà÷àòêàõ ðàçíîîáðàçèå ñòðîåíèÿ ôóíèêóëóñà ñâÿçàíî ñ ïîëîæåíèåì ñå-
ìÿçà÷àòêà â çàâÿçè (îñîáåííî åñëè â çàâÿçè ðàçâèâàåòñÿ áîëåå îäíîãî ñåìÿçà÷àò-
êà). Òàêèì îáðàçîì ôóíèêóëóñ îáåñïå÷èâàåò îðèåíòàöèþ ìèêðîïèëå îòíîñèòåëü-
íî ðàñòóùèõ ïûëüöåâûõ òðóáîê. Ó íåêîòîðûõ ðàñòåíèé, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ öèð-
öèíîòðîïíûìè ñåìÿçà÷àòêàìè, ôóíèêóëóñ èãðàåò àêòèâíóþ ðîëü ïðè äèññåìèíàöèè,
ñïîñîáñòâóÿ, ïîäîáíî ïðóæèíå, âûáðàñûâàíèþ ñåìÿí èç ïëîäà (Fabaceae — La
Rue, 1954; Magnoliaceae — Earle, 1938).

Ïîäîáíûå ïðèìåðû ìîæíî ïðèâåñòè è äëÿ îáòóðàòîðà. Ýâîëþöèîííî îáòóðà-
òîð âîçíèê êàê ñòðóêòóðà, àäàïòèðîâàííàÿ ê âûïîëíåíèþ îäíîé ôóíêöèè — îáåñ-
ïå÷åíèþ ðîñòà ïûëüöåâûõ òðóáîê â íàïðàâëåíèè ìèêðîïèëå. Îáû÷íî îáòóðàòîðû
ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ðàçðóøàþòñÿ, íî èíîãäà ñîõðàíÿþòñÿ â çðåëîì ñåìåíè (ïëà-
öåíòàðíûé îáòóðàòîð ó Luzula pedemontana, Juncaceae — Øàìðîâ, Àíèñèìîâà,
1993à, â). Â ýòîì ñëó÷àå ôóíêöèÿ îáòóðàòîðà â ñåìåíè íåÿñíà. Âîçìîæíî, îí âû-
ïîëíÿåò ðîëü ýëàéîñîì âî âðåìÿ äèññåìèíàöèè.

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âîçíèêíîâåíèå ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ôó-
íèêóëóñà è îáòóðàòîðà, êàê ðåçóëüòàò ïîëèôèëåòè÷åñêîé ýâîëþöèè, ñëåäóåò ðàñ-
ñìàòðèâàòü ñîïðÿæåííî ñ äðóãèìè ðàçâèâàþùèìèñÿ ñòðóêòóðàìè è ñ ó÷åòîì îá-
ùèõ íàïðàâëåíèé ýâîëþöèè ñåìÿçà÷àòêà è ïëîäîëèñòèêà â öåëîì. Òàê, âûÿâëÿåòñÿ
ñâÿçü ìåæäó òèïîì îáòóðàòîðà è îñîáåííîñòÿìè ñòðîåíèÿ ôóíèêóëóñà. Â ôóíèêó-
ëÿðíûõ ñåìÿçà÷àòêàõ îáòóðàòîð îáû÷íî ðàçâèâàåòñÿ èç êëåòîê ôóíèêóëóñà, ðåæå
ôóíèêóëóñà è èíòåãóìåíòà (Victoria amazonica, Nymphaeaceae — Âèíòåð, 1987;
Øàìðîâ, Âèíòåð, 1991). Â àôóíèêóëÿðíûõ, ñåññèëüíûõ è ôóíèêóëÿðíûõ ñåìÿçà-
÷àòêàõ ñî ñëàáî âûðàæåííûì ôóíèêóëóñîì îáòóðàòîðû ÿâëÿþòñÿ ïðîèçâîäíûìè
ïëàöåíòû (Juncaceae, Paeoniaceae — Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à–â; Øàìðîâ,
1997ç) ëèáî ïëàöåíòû è ôóíèêóëóñà (Gagea stipitata, Liliaceae — Øàìðîâ,
1999à).

Â çàêëþ÷åíèå õîòåëîñü áû îòìåòèòü, ÷òî àíàëèç êðèòåðèåâ, ïîëîæåííûõ â îñ-
íîâó ñóùåñòâóþùèõ êëàññèôèêàöèé, ïîçâîëÿåò òèïèçèðîâàòü ñåìÿçà÷àòêè, èñõî-
äÿ â îñíîâíîì èç ïðèçíàêîâ, ïðèñóùèõ êàêîé-ëèáî îäíîé ñòðóêòóðå (íàïðèìåð,
íóöåëëóñó — êðàññèíóöåëëÿòíûé, õàëàçå — ïàõèõàëàçàëüíûé, ôóíèêóëóñó —
ôóíèêóëÿðíûé, èíòåãóìåíòó — áèòåãìàëüíûé). Ñîçäàíèå åäèíîé ìîðôîãåíåòè÷å-
ñêîé êëàññèôèêàöèè ñåìÿçà÷àòêà, â êîòîðîé íàøëè áû îòðàæåíèå ïðèçíàêè âñåõ
èëè õîòÿ áû íåñêîëüêèõ ñòðóêòóð, îñòàåòñÿ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ëèøü ïîæåëàíèåì
äëÿ áóäóùèõ èññëåäîâàòåëåé.
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Ãëàâà 3. ÊÐÈÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÑÒÀÄÈÈ Â ÐÀÇÂÈÒÈÈ
ÑÅÌßÇÀ×ÀÒÊÀ È ÑÅÌÅÍÈ

Ïåðèîäèçàöèÿ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âîçíèêíîâåíèå è ïîääåðæàíèå öåëîñòíîñòè îðãàíèçìà ìîæ-
íî ñ÷èòàòü íå òîëüêî îáùåáèîëîãè÷åñêîé, íî è íàèáîëåå âàæíîé êîìïëåêñíîé ïðî-
áëåìîé ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè è ýìáðèîëîãèè. Öåíòðàëüíîé ïðîáëåìîé ñîâðå-
ìåííîé ýìáðèîëîãèè ðàñòåíèé îñòàåòñÿ èçó÷åíèå çàêîíîìåðíîñòåé äèôôåðåíöèà-
öèè ñòðóêòóð, îáåñïå÷èâàþùèõ íîðìàëüíîå ðàçâèòèå çàðîäûøà. Îäíèì èç íàèìåíåå
èññëåäîâàííûõ àñïåêòîâ ýòîé ïðîáëåìû ÿâëÿåòñÿ âûÿâëåíèå ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ
è ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ êîððåëÿöèé. Ñëîæíàÿ ñèñòåìà ñâÿçåé, êàê áûëî óñòà-
íîâëåíî Øìàëüãàóçåíîì (1982), îáóñëîâëèâàåò ðàçâèòèå îðãàíèçìà êàê öåëîãî.
Ïðè ýòîì ïðîãðåññèâíîå óñëîæíåíèå (êàê â ôèëî-, òàê è â îíòîãåíåçå) îçíà÷àåò
äèôôåðåíöèàöèþ öåëîãî è ñïåöèôèêó ÷àñòåé, ïðèîáðåòàþùèõ ñàìîñòîÿòåëüíûå
ôóíêöèè.

Êàê áûëî îòìå÷åíî ðàíåå, ñåìÿçà÷àòîê è ñåìÿ ÿâëÿþòñÿ èíòåãðèðîâàííûìè äè-
íàìè÷åñêèìè ñèñòåìàìè, îñíîâíûå ýëåìåíòû êîòîðûõ îïðåäåëÿþò ñïåöèôèêó ðàç-
âèòèÿ çàðîäûøà è, â êîíå÷íîì ñ÷åòå, ñåìåííóþ ðåïðîäóêöèþ. Êðîìå òîãî, õàðàê-
òåð âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó íèìè íå òîëüêî èìååò áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ïîçíàíèÿ
ïðîöåññîâ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè, íî, íåñîìíåííî, äîëæåí ó÷èòûâàòüñÿ
ïðè ðåøåíèè âîïðîñîâ êëàññèôèêàöèè ýìáðèîíàëüíûõ ñòðóêòóð è ýâîëþöèè îí-
òîãåíåçà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé.

Èñïîëüçóÿ ñèñòåìíûé ïîäõîä, ïîïûòàåìñÿ âûÿâèòü íåêîòîðûå ñòðóêòóðíî-ôóí-
êöèîíàëüíûå âçàèìîñâÿçè ìåæäó íóöåëëóñîì, èíòåãóìåíòàìè, õàëàçîé è ôóíèêó-
ëóñîì, ñ îäíîé ñòîðîíû, è àðõåñïîðèàëüíîé è ñïîðîãåííîé êëåòêàìè, ìåãà-
ñïîðîöèòîì, òåòðàäîé ìåãàñïîð, çàðîäûøåâûì ìåøêîì, çàðîäûøåì è ýíäîñïåð-
ìîì, ñ äðóãîé.

Â áîòàíè÷åñêîé ëèòåðàòóðå äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ïðîöåññîâ èíäèâèäóàëüíîãî ðàç-
âèòèÿ è îöåíêè èõ äëèòåëüíîñòè èñïîëüçóþòñÿ ðàçëè÷íûå ïîíÿòèÿ: ýòàïû, ôàçû,
ïåðèîäû, ñòàäèè, ñîäåðæàíèå êîòîðûõ è èõ âçàèìîñâÿçè â èåðàðõè÷åñêîé ñèñòå-
ìå èçó÷åíû äî ñèõ ïîð íåäîñòàòî÷íî (Èñàåâà, 1974; Êóïåðìàí, 1977; Ñêðèï÷èí-
ñêèé, 1977). Ðàçâèòèå ñåìÿçà÷àòêà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íåïðåðûâíûé ïðîöåññ. Îä-
íàêî, ÷òîáû ïîêàçàòü ñïåöèôèêó ñòðîåíèÿ ñåìÿçà÷àòêà â îòäåëüíûå ìîìåíòû, óñ-
ëîâíî âûäåëÿþò ñòàäèè (ôàçû èëè ýòàïû) ðàçâèòèÿ, ñîîòâåòñòâóþùèå îáðàçîâàíèþ
òîé èëè èíîé ýìáðèîíàëüíîé ñòðóêòóðû (àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, ìåãàñïîðîöèò,
çàðîäûøåâûé ìåøîê è ò.ä.).
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Â ãåíåçèñå ñåìÿçà÷àòêà Crepis tectorum âûäåëåíû ÷åòûðå ôàçû: 1 — ñåìÿçà-
÷àòîê âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà (îáðàçîâàíèå íóöåëëóñà è èíòåãóìåíòà); 2 — ñå-
ìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ðîñòà ìåãàñïîð è ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà (îáðàçîâà-
íèå ïðîâàñêóëÿðíîãî òÿæà îò ôóíèêóëóñà ê õàëàçå); 3 — ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèè
ñîçðåâàíèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà (ïðîâîäÿùèé ïó÷îê ïðîäîëæàåòñÿ â èíòåãóìåíò);
4 — ñåìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà (â ïðîâîäÿùåì ïó÷êå äèôôåðåí-
öèðóþòñÿ ñîñóäû) (Ãåðàñèìîâà-Íàâàøèíà, 1957).

Â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà Phalaroides arundinacea îòìå÷åíû òðè ýòàïà: 1 — ôîð-
ìèðîâàíèå ñåìÿçà÷àòêà (îò äèôôåðåíöèàöèè àðõåñïîðèÿ äî íà÷àëà êëåòêîîáðàçî-
âàíèÿ â çàðîäûøåâîì ìåøêå); 2 — ñôîðìèðîâàííûé ñåìÿçà÷àòîê (êëåòêîîáðàçî-
âàíèå â çàðîäûøåâîì ìåøêå); 3 — ñîçðåâàíèå ñåìÿçà÷àòêà (îáðàçîâàíèå çðåëî-
ãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà) (Êðóãëîâà, 1985).

Íà îñíîâàíèè èçìåíåíèÿ òåìïîâ ðîñòà èíòåãóìåíòîâ, íóöåëëóñà, çàðîäûøåâî-
ãî ìåøêà, çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà ôîðìèðîâàíèå ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè ó Butomus

umbellatus áûëî ïîäðàçäåëåíî íà 3 ïåðèîäà: 1 — ðàçâèòèå ñåìÿçà÷àòêà äî îïëî-
äîòâîðåíèÿ; 2 — ïåðèîä ïðåèìóùåñòâåííîãî ðîñòà ýíäîñïåðìà; 3 — ïåðèîä ïðå-
èìóùåñòâåííîãî ðîñòà çàðîäûøà (Êðàñíèêîâ, 1989).

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç äàííûõ î ðàçâèòèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè ó
ðàçëè÷íûõ âèäîâ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ïîçâîëèë âûäåëèòü 6 ñòàäèé: 1 — ñåìÿçà-
÷àòîê ñ ìåãàñïîðîöèòîì; 2 — ñåìÿçà÷àòîê ñî çðåëûì çàðîäûøåâûì ìåøêîì; 3 —
îïëîäîòâîðåííûé ñåìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ïåðâûõ äåëåíèé çèãîòû è ýíäîñïåðìà; 4 —
ñåìÿ ñ ãëîáóëÿðíûì çàðîäûøåì; 5 — ñåìÿ ñ çàðîäûøåì â íà÷àëå îðãàíîãåíåçà;
6 — çðåëîå ñåìÿ (Nikiticheva, 1992).

Òàêèì îáðàçîì, ìîðôîãåíåçó ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè, êàê è îíòîãåíåçó â öåëîì,
ñâîéñòâåííà îïðåäåëåííàÿ ïåðèîäè÷íîñòü. Â íåì èìååòñÿ ðÿä ñòàäèé (ôàç, ïåðè-
îäîâ), ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûì õàðàêòåðèñòèêàì è ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè. Êàæäîìó ýòàïó ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè ñâîéñòâåííû îïðåäå-
ëåííûå âçàèìîñâÿçè ìåæäó èõ îñíîâíûìè ýëåìåíòàìè. Êàê ñ÷èòàåò Êîðîáîâà
(1984), ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâóåò ñèñòåìà ïîñëåäîâàòåëüíîãî âêëþ÷åíèÿ àêòèâíî-
ñòè ðàçëè÷íûõ òêàíåé ñåìÿçà÷àòêà, ÷òî îáåñïå÷èâàåò êà÷åñòâåííîå ïðîõîæäåíèå
ðàçëè÷íûõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ æåíñêèõ ãåíåðàòèâíûõ ñòðóêòóð.

Êðèòè÷åñêèå ñòàäèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè

Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ïåðèîäîâ â îíòîãåíåçå ðàñòåíèé, íàèáîëåå ÷óâñòâèòåëüíûõ ê
íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì îêðóæàþùåé ñðåäû (òåìïåðàòóðà, âëàæíîñòü) áûë
ââåäåí òåðìèí «êðèòè÷åñêèå ïåðèîäû» (Áðîóíîâ, 1897). Íàèáîëüøåå ïðèìåíåíèå
îí ïîëó÷èë â ýìáðèîëîãèè æèâîòíûõ ïðè îïèñàíèè ïåðèîäîâ â ðàçâèòèè çàðîäû-
øà, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ìàêñèìàëüíîé ñêîðîñòüþ ðîñòà (Stockard, 1921), íàëè÷èåì
«óçëîâûõ òî÷åê» ïåðåñå÷åíèÿ êðèâûõ ñêîðîñòåé ðàçëè÷íûõ ðåàêöèé (Goldschmidt,
1938). Ñâåòëîâ (1960, 1978) ñôîðìóëèðîâàë îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ òåîðèè êðèòè-
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÷åñêèõ ïåðèîäîâ: 1) ðàçâèòèå çàðîäûøà è åãî ñîñòàâíûõ ÷àñòåé ñîñòîèò èç íåáîëü-
øîãî ÷èñëà ýòàïîâ, êàæäûé èç êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ îòíîñèòåëüíî êîðîòêèì êðèòè-
÷åñêèì ïåðèîäîì, ïîñëå ÷åãî ïðîèñõîäÿò âèäèìûå ïðîöåññû ðàçâèòèÿ (ðîñò è
äèôôåðåíöèàöèÿ); 2) ãëàâíûì ïðèçíàêîì, õàðàêòåðèçóþùèì êðèòè÷åñêèå ïåðèîäû,
ÿâëÿåòñÿ âûñîêàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü êëåòîê çàðîäûøåé ê äåéñòâèþ âíåøíèõ ôàê-
òîðîâ, îáóñëîâëåííàÿ ïîíèæåííîé ðåãóëÿòèâíîé äåÿòåëüíîñòüþ â ýòè ïåðèîäû (îñî-
áûì ñîñòîÿíèåì áåëêîâ öèòîïëàçìû è ÿäðà, ïðè êîòîðîì îíè ïîâðåæäàþòñÿ —
Òðèôîíîâà, 1949); 3) ýìáðèîëîãè÷åñêèé ñìûñë êðèòè÷åñêèõ ïåðèîäîâ çàêëþ÷à-
åòñÿ â òîì, ÷òî â ýòè ïåðèîäû ñîâåðøàþòñÿ àêòû äåòåðìèíàöèè ïðîöåññîâ ðàçâè-
òèÿ. Îòìå÷àÿ â êà÷åñòâå íàèáîëåå âàæíîãî êðèòåðèÿ âûäåëåíèÿ êðèòè÷åñêèõ ïåðè-
îäîâ ÷óâñòâèòåëüíîñòü êëåòîê çàðîäûøåé ê âîçäåéñòâèþ îêðóæàþùåé ñðåäû,
Ñâåòëîâ ïðåäëàãàë ðàçëè÷àòü ñðåäó I ïîðÿäêà (âíóòðåííþþ ñðåäó îðãàíèçìà —
âçàèìîîòíîøåíèå åãî ÷àñòåé) è ñðåäó II ïîðÿäêà (íàðóæíóþ ñðåäó) è ðàññìàòðè-
âàòü èõ â êîìïëåêñå êàê ëþáîå âîçäåéñòâèå ñðåäû íà îíòîãåíåç.

Ñ ýòèìè ïðåäñòàâëåíèÿìè ñîçâó÷íà òî÷êà çðåíèÿ Íàçàðåòÿíà (2004) î «êðèçè-
ñå», êîòîðûé ñîïðîâîæäàåò ëþáûå áèîëîãè÷åñêèå ñèñòåìû è ðàçíûå ñôåðû äåÿ-
òåëüíîñòè ÷åëîâåêà. Ïî åãî ìíåíèþ, óñòîé÷èâîå íåðàâíîâåñèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ñîñòîÿíèå ñèñòåìû, êîòîðîå òðåáóåò íåïðåðûâíîãî ïðîòèâîäåéñòâèÿ óðàâíîâåøè-
âàþùåìó äàâëåíèþ ñðåäû. Â ñóùåñòâîâàíèè íåðàâíîâåñíîé ñèñòåìû íàñòóïàåò
ôàçà îïàñíîãî ñíèæåíèÿ óñòîé÷èâîñòè, êîãäà, â ñèëó èçìåíèâøèõñÿ âíåøíèõ è
âíóòðåííèõ óñëîâèé, íàðàáîòàííûå ðàíåå ôîðìàòû æèçíåäåÿòåëüíîñòè ñïîñîáíû
ïðèâåñòè ê ðàçðóøåíèþ. Èì áûëè âûäåëåíû òðè òèïà êðèçèñîâ ïî ñîîòíîøåíèþ
âíåøíèõ è âíóòðåííèõ ïðè÷èí: ýêçîãåííûå (ïðîèñõîäÿò èç-çà îòíîñèòåëüíî ñëó÷àé-
íûõ ñîáûòèé â ñðåäå — êîëåáàíèÿ ñîëíå÷íîé è ãåîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè, èçìå-
íåíèÿ êëèìàòà è äð.), ýíäîãåííûå (îáóñëîâëåíû ñìåíîé ãåíåòè÷åñêîé ïðîãðàììû
èëè èñ÷åðïàíèåì ïðîãðàììû â öåëîì) è ýíäî-ýêçîãåííûå (âûçâàíû èçìåíåíèÿìè
ñðåäû, ñïðîâîöèðîâàííûìè ñîáñòâåííîé àêòèâíîñòüþ ñèñòåìû).

Íåîáõîäèìî òàêæå ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â ýìáðèîëîãèè æèâîòíûõ íàðÿäó ñ òåðìè-
íîì «êðèòè÷åñêèå ïåðèîäû» èñïîëüçóåòñÿ òåðìèí «ïåðèîäû äåòåðìèíàöèè» (òåð-
ìèí ïîä÷åðêèâàåò ñòóïåí÷àòûé õàðàêòåð äåòåðìèíàöèè). Ïî ìíåíèþ Ñâåòëîâà, ïå-
ðèîäû äåòåðìèíàöèè ÿâëÿþòñÿ â òî æå âðåìÿ êðèòè÷åñêèìè, îäíàêî ïåðèîäû ñ ïî-
âûøåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ íå îáÿçàòåëüíî ÿâëÿþòñÿ ïåðèîäàìè äåòåðìèíàöèè.
Ñóùåñòâóåò òî÷êà çðåíèÿ (Wareing, Phillips, 1978), ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ðàç-
âèòèÿ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîöåññ, ïðè êîòîðîì â ðàçëè÷íûõ êðèòè÷åñêèõ
òî÷êàõ âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâà ïðîèñõîäèò ïåðåêëþ÷åíèå íà àëüòåðíàòèâíûå ïóòè,
à òå èëè èíûå ÷àñòè îðãàíèçìà ñòàíîâÿòñÿ «äåòåðìèíèðîâàííûìè» â îòíîøåíèè èõ
äàëüíåéøåé äèôôåðåíöèàöèè.

Òîêèí (1989) îòìå÷àë, ÷òî ñïîðû î êðèòè÷åñêèõ ïåðèîäàõ — ýòî ñïîðû íå î
ñóùåñòâå ÿâëåíèé, à ñêîðåå òåðìèíîëîãè÷åñêîãî õàðàêòåðà. Âñå ñóùåñòâóþùèå
ãèïîòåçû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî â õîäå îíòîãåíåçà íàñòóïàþò ïåðèîäû, õàðàê-
òåðèçóþùèåñÿ áîëüøèì ñâîåîáðàçèåì. Îí ïîëàãàë, ÷òî â àñïåêòå òåîðèè êðèòè-
÷åñêèõ ïåðèîäîâ îòäåëüíûå ìîìåíòû ðàçâèòèÿ îêàçûâàþòñÿ ñâÿçàííûìè ñ ïåðå-
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ñòðîéêîé èíòåãðàöèîííûõ ìåõàíèçìîâ, ïðîèñõîäÿùåé â îïðåäåëåííûå ïåðèîäû â
çàðîäûøå â öåëîì è â îòäåëüíûõ åãî ÷àñòÿõ.

×òî êàñàåòñÿ ýìáðèîëîãèè ðàñòåíèé, òî àíàëèç ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ êîððåëÿöèé
è äèíàìèêè êðàõìàëà, òàíèíîâ è îáùèõ áåëêîâ â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè
ðÿäà âèäîâ (Ceratophyllum demersum, Gentiana cruciata, Nelumbo nucifera, Nuphar

lutea, Triticum aestivum) ïîçâîëèë âûäåëèòü îáùèå è òàêñîíîñïåöèôè÷åñêèå êðè-
òè÷åñêèå ñòàäèè (ïåðèîäû) (Batygina et al., 1992). Îáùèå êðèòè÷åñêèå ñòàäèè äëÿ
êðàññèíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ: ìåãàñïîðîöèò ïåðåä ìåéîçîì, çðåëûé çàðîäûøå-
âûé ìåøîê, çèãîòà, ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø ñ äåðìàòîãåíîì (ýìáðèîäåðìîé), ðàí-
íèé îðãàíîãåíåç, ïîçäíèé îðãàíîãåíåç, çðåëîå ñåìÿ; äëÿ òåíóèíóöåëëÿòíûõ — ïðè-
ìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ñ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé, ïðîôàçà I ìåéîçà, ôóíêöèîíèðó-
þùàÿ ìåãàñïîðà, çðåëûé çàðîäûøåâûé ìåøîê, çèãîòà, ðàííèé ãëîáóëÿðíûé çàðî-
äûø, íà÷àëî îðãàíîãåíåçà â çàðîäûøå è çðåëîå ñåìÿ.

Ïðè ôîðìèðîâàíèè ñåìåíè Nelumbo nucifera íà îñíîâàíèè ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ
è ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ êîððåëÿöèé â ðàçâèòèè çàðîäûøà, ñåìåííîé êîæóðû,
ïåðèêàðïà è öâåòîëîæà óñòàíîâëåíî íåñêîëüêî êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé: ôîðìèðîâàíèå
çèãîòû; áëàñòîìåðèçàöèÿ (= ïðîýìáðèîíàëüíàÿ ôàçà) — îò äåëåíèÿ çèãîòû äî âû-
äåëåíèÿ ýìáðèîäåðìû â ïðîýìáðèî; èíèöèàöèÿ ñåìÿäîëåé è àïåêñà ïîáåãà; ôîð-
ìèðîâàíèå ïåðâîãî ëèñòîâîãî ïðèìîðäèÿ ïëþìóëû, ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû â ñåìÿ-
äîëÿõ è àïåêñà êîðíÿ; ôîðìèðîâàíèå âòîðîãî ëèñòîâîãî ïðèìîðäèÿ ïëþìóëû;
ôîðìèðîâàíèå ïëàñòèíêè ïåðâîãî ëèñòà ïëþìóëû; ôîðìèðîâàíèå òðåòüåãî ëèñòî-
âîãî ïðèìîðäèÿ ïëþìóëû; ôîðìèðîâàíèå ïëàñòèíêè âòîðîãî ëèñòà ïëþìóëû
(Vasilyeva et al., 1987).

Äëÿ Butomus umbellatus áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñêîðîñòè ðîñòà çàðîäûøà, ýíäî-
ñïåðìà è íóöåëëóñà ñêîððåëèðîâàíû ñî ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé ïåðåñòðîéêîé
â èõ òêàíÿõ è ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ õàðàêòåðèñòèêè êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé
â ýìáðèîãåíåçå: ïåðâàÿ ñòàäèÿ — íà÷àëî ðàçâèòèÿ çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà è äèô-
ôåðåíöèàöèÿ ëàòåðàëüíîé çîíû íóöåëëóñà; âòîðàÿ — âûäåëåíèå ýìáðèîäåðìû â
çàðîäûøå; òðåòüÿ — èíèöèàöèÿ ñåìÿäîëè, ïåðåõîä çàðîäûøà ê èíòåíñèâíîìó ðî-
ñòó, ïîÿâëåíèå êðàõìàëà â áàçàëüíîé êëåòêå ïîäâåñêà, íà÷àëî êëåòêîîáðàçîâàíèÿ
â ýíäîñïåðìå; ÷åòâåðòàÿ — ôîðìèðîâàíèå àïåêñà ïîáåãà, çàëîæåíèå ïðèìîðäèÿ
ïåðâîãî ëèñòà ïëþìóëû, äèôôåðåíöèàöèÿ ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé â ñåìÿäîëå, ïî-
ÿâëåíèå êðàõìàëà â êëåòêàõ çàðîäûøà è íà÷àëî èíòåíñèâíîãî ðàçðóøåíèÿ êëåòîê
ýíäîñïåðìà è íóöåëëóñà (Êðàñíèêîâ, 1989).

Íà îñíîâàíèè ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ ìîæíî óêàçàòü åùå íà ðÿä ñòàäèé â ðàç-
âèòèè çàðîäûøà, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ñìåíîé ñòðóêòóðíûõ è ôóíêöèîíàëüíûõ
õàðàêòåðèñòèê. Îäíîé èç íèõ ÿâëÿåòñÿ ñòàäèÿ äâóêëåòî÷íîãî çàðîäûøà, ðàçìåðû
êëåòîê êîòîðîãî äåòåðìèíèðîâàíû. Òàê, ìóòàöèÿ gnom ó Arabidopsis thaliana ñâÿ-
çàíà ñ çàìåíîé àñèììåòðè÷íîãî äåëåíèÿ çèãîòû íà ðàâíîå (Mayer et al., 1991,
1993). Ïîäîáíîå íåðåäêî íàáëþäàåòñÿ ïðè ðàçâèòèè ñîìàòè÷åñêèõ çàðîäûøåé
Triticum aestivum â êóëüòóðå in vitro (Batygina et al., 1993; Áàòûãèíà, 1997á). Î÷åíü
äëèòåëüíîé ñòàäèåé ýìáðèîãåíåçà ÿâëÿåòñÿ ãëîáóëÿðíàÿ, âî âðåìÿ êîòîðîé ïðîèñ-
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õîäèò ãèñòîãåíåç è ïîäãîòîâêà ê îðãàíîãåíåçó. Ïîýòîìó âíóòðè ýòîé ñòàäèè âûäå-
ëÿþò íåñêîëüêî ïðîìåæóòî÷íûõ ñòàäèé, êàæäàÿ èç êîòîðûõ ìîæåò áûòü ïåðåëîì-
íîé. Ïåðâàÿ ñòàäèÿ — ðàííèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø, â êîòîðîì ïðîèñõîäèò äèô-
ôåðåíöèàöèÿ ïðîòîäåðìû (ýìáðèîäåðìû) (Áàòûãèíà, 1974; ßêîâëåâ, 1981;
Mansfield, Briarty, 1991). Ýòî ñâÿçàíî ñ íà÷àëîì ýêñïîíåíöèàëüíîãî ðîñòà è íàêîï-
ëåíèÿ ìå÷åíîãî óðèäèíà (Nagato, 1979) è äîñòèæåíèåì êëåòêàìè çàðîäûøà ìèíè-
ìàëüíîãî îáúåìà (Vallade, 1989). Âòîðàÿ ñòàäèÿ (ñðåäíåãëîáóëÿðíûé çàðîäûø) îõ-
âàòûâàåò ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø âî âðåìÿ ãèñòîãåíåçà, à òðåòüÿ (ïîçäíèé ãëîáóëÿð-
íûé çàðîäûø) — çàðîäûø ïåðåä íà÷àëîì îðãàíîãåíåçà (Mansfield, Briarty, 1991;
Marilyn et al., 1993; Laux, Jürgens, 1994). Ïåðåëîìíîé ñòàäèåé ýìáðèîãåíåçà ÿâ-
ëÿåòñÿ òàêæå ñåðäå÷êîâèäíàÿ ñòàäèÿ, êîòîðàÿ ñâÿçàíà ñ óñòàíîâëåíèåì áèëàòåðàëü-
íîé ñèììåòðèè, ôîðìèðîâàíèåì ñåìÿäîëåé è ïðîâàñêóëÿðíîé òêàíè â çàðîäûøå
(Natesh, Rau, 1984; Laux, Jürgens, 1994). Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîäòâåðæäåíî, ÷òî
ïåðåõîä îò ðàäèàëüíîé ê áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè îáóñëîâëåí ïîëÿðíûì òðàíñ-
ïîðòîì àóêñèíîâ, áëîêèðîâêà êîòîðîãî èíãèáèòîðàìè ìîæåò ïðèâåñòè ê îáðàçî-
âàíèþ àáåððàíòíûõ çàðîäûøåé (Liu et al., 1993a). Îäíîé èç âàæíåéøèõ ÿâëÿåòñÿ
ñòàäèÿ àâòîíîìíîñòè çàðîäûøà, íà÷èíàÿ ñ êîòîðîé ïðîèñõîäèò ïåðåõîä çàðîäûøà
íà ñàìîñòîÿòåëüíûé ïóòü ðàçâèòèÿ, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â ïðèîáðåòåíèè èì íåçàâèñè-
ìîñòè îò ýêçîãåííûõ ãîðìîíîâ è ñïîñîáíîñòè ê ïðîðàñòàíèþ. Ýòî ñâîéñòâî îá-
íàðóæèâàåòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé íà ðàçëè÷íûõ ýòàïàõ ýìáðèîãåíåçà
(Vasilyeva et al., 1987; Âàñèëüåâà, Áàòûãèíà, 1997).

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ðàçðàáîòàíû îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ òåîðèè êðèòè÷åñêèõ
ïåðèîäîâ â îíòîãåíåçå ðàñòåíèé è ðàññìîòðåíû êëþ÷åâûå ôàêòîðû ïðè èõ îïðå-
äåëåíèè: êðèòè÷åñêàÿ ìàññà êëåòîê, ìîðôîãåíåòè÷åñêèå ïîëÿ, ìîðôîôèçèîëîãè÷åñ-
êèå êîððåëÿöèè è äð. (Batygina, 2002; Batygina, Vasilyeva, 2003). Óñòàíîâëåíû îá-
ùèå çàêîíîìåðíîñòè â ðàçâèòèè ïûëüíèêîâ è ñåìÿçà÷àòêîâ — íàëè÷èå òðåõ êðè-
òè÷åñêèõ ïåðèîäîâ (ïðåìåéîòè÷åñêèé, ìåéîòè÷åñêèé è ïîñòìåéîòè÷åñêèé) è ñåìè
êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé (äèôôåðåíöèàöèÿ àðõåñïîðèÿ, äåëåíèå àðõåñïîðèàëüíûõ êëå-
òîê íà ñïîðîãåííûå è ïàðèåòàëüíûå, äåòåðìèíàöèÿ ñïîñîáà ôîðìèðîâàíèÿ ñòåíêè
ñïîðàíãèÿ, ìåéîç è îáðàçîâàíèå òåòðàä ìèêðî- è ìåãàñïîð, äåëåíèå ìèêðî- è ìå-
ãàñïîð, ãàìåòîãåíåç).

Ðàçâèòèå ÿéöåêëåòêè-çèãîòû õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì òðåõ êðèòè÷åñêèõ ïåðè-
îäîâ (êëåòêîîáðàçîâàíèå è îðãàíèçàöèÿ êëåòîê ÿéöåâîãî àïïàðàòà, ïðîöåññ îïëî-
äîòâîðåíèÿ è çèãîòîãåíåç, ïåðåõîä çèãîòû ê äåëåíèþ) è ñåìè êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé
(ÿäðî áóäóùåé ÿéöåêëåòêè, èíèöèàëü ÿéöåêëåòêè, íåçðåëàÿ ÿéöåêëåòêà, çðåëàÿ ÿé-
öåêëåòêà, èíèöèàëü çèãîòû, íåçðåëàÿ çèãîòà, çðåëàÿ çèãîòà). Â ýìáðèîãåíåçå âû-
äåëåíû äâå îáùèå ôàçû (ïðîýìáðèîíàëüíàÿ, èëè áëàñòîìåðèçàöèÿ, è ýìáðèîíàëü-
íàÿ, èëè îðãàíîãåíåç) è ïÿòü êðèòè÷åñêèõ ïåðèîäîâ (çèãîòà è ïðîýìáðèî, ãëîáó-
ëÿðíûé, ñåðäå÷êîâèäíûé, òîðïåäîâèäíûé, çðåëûé çàðîäûø) (Batygina, 2002;
Batygina, Vasilyeva, 2003).

Ñîäåðæàíèå òåðìèíà «êðèòè÷åñêèå ïåðèîäû» ñîñòàâëÿþò ïðåæäå âñåãî âçàè-
ìîñâÿçè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà íà ðàçíûõ ýòàïàõ åãî ðàçâèòèÿ (îò àðõåñïîðèàëüíîé
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êëåòêè äî çðåëîãî çàðîäûøà), ïðîÿâëÿþùèåñÿ â ðàçëè÷íîãî ðîäà ñòðóêòóðíî-ôóí-
êöèîíàëüíûõ ïåðåñòðîéêàõ. Âåñü êîìïëåêñ èìåþùèõñÿ êîððåëÿöèé îáóñëîâëèâà-
åò ñóùåñòâîâàíèå ñåìÿçà÷àòêà êàê ñëîæíîé êîîðäèíèðîâàííîé ñèñòåìû.

Îòðåçêè âðåìåíè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ñâîåîáðàçíûì ðàçâèòèåì ñåìÿçà÷àòêà è
ñåìåíè, ìû, êàê è äðóãèå àâòîðû (Vasilyeva et al., 1987), íàçûâàåì «êðèòè÷åñêèìè
ñòàäèÿìè» (Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992; Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â; Øàìðîâ,
1995á, 1997ä; Shamrov, 1996; Shamrov, Anisimova, 2003a), ïîñêîëüêó ãåíåçèñ ýì-
áðèîíàëüíûõ ñòðóêòóð ÷àùå âñåãî ñîîòíîñèòñÿ ñ ïîíÿòèåì «ñòàäèÿ ðàçâèòèÿ». Ïðè
èõ àíàëèçå ìû èñõîäèì èç ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ è ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ êîððå-
ëÿöèé â ðàçâèòèè ðåïðîäóêòèâíûõ ñòðóêòóð, òàê êàê íå âñåãäà ìîæíî ïðîâåñòè ýê-
ñïåðèìåíò, ïîäòâåðæäàþùèé ÷óâñòâèòåëüíîñòü èçó÷àåìûõ ñòðóêòóð ê îïðåäåëåí-
íûì ôàêòîðàì ñðåäû. Ñòàäèè, íà êîòîðûõ âûÿâëÿþòñÿ èçìåíåíèÿ â îðãàíèçàöèè
è ôóíêöèîíèðîâàíèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà èëè ñåìåíè, ïðîèçîøåäøèå ïîä âëèÿ-
íèåì ýíäîãåííûõ ôàêòîðîâ (â êíèãå ðå÷ü áóäåò èäòè â îñíîâíîì î íèõ), è ñòàäèè,
÷óâñòâèòåëüíûå ê íåáëàãîïðèÿòíûì âíåøíèì âîçäåéñòâèÿì, ìîãóò íå ñîâïàäàòü.
«Êðèòè÷åñêèå ñòàäèè» («ñòàäèè ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé ïåðåñòðîéêè», èëè
«ïåðåëîìíûå ñòàäèè») — îòíîñèòåëüíî êîðîòêèå îòðåçêè âðåìåíè â ïðîöåññå ðàç-
âèòèÿ. Áîëåå ïðîäîëæèòåëüíûå èíòåðâàëû âðåìåíè ñ îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííûì õà-
ðàêòåðîì ðàçâèòèÿ ñòðóêòóð ïðåäëàãàåì íàçûâàòü ïåðèîäàìè (íî íå êðèòè÷åñêèìè)
(Shamrov, Anisimova, 2003b).

Ïðè âûäåëåíèè êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé íåìàëîâàæíîå çíà÷åíèå èìååò ðàññìîòðå-
íèå ãèñòîõèìè÷åñêèõ àñïåêòîâ: äèíàìèêè íàêîïëåíèÿ áåëêîâ, óãëåâîäîâ (âêëþ÷àÿ
êðàõìàë, äåêñòðèíû è ëèãíèí), òàíèíîâ â îòäåëüíûõ òêàíÿõ. Ñîïîñòàâëåíèå ãèñ-
òîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè ïîçâîëèëî îöåíèòü òåì-
ïû äèôôåðåíöèàöèè è ôóíêöèîíàëüíóþ àêòèâíîñòü ðàçíûõ òèïîâ òêàíåé, óòî÷íèòü
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñòàäèé ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè. Ïîäîáíûé ñòðóêòóðíî-
ôóíêöèîíàëüíûé àíàëèç, ïðîâåäåííûé äëÿ çëàêîâ, âûÿâèë èçìåíåíèÿ ñîäåðæàíèÿ
ãåòåðîàóêñèíà, îñíîâíûõ áåëêîâ è íóêëåèíîâûõ êèñëîò âî âðåìÿ êðèòè÷åñêèõ ïå-
ðèîäîâ (Áàòûãèí, 1986).

Àíàëèç âçàèìîñâÿçåé ìåæäó õàðàêòåðîì àêêóìóëÿöèè âåùåñòâ è ñòðîåíèåì
òêàíåé ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé áûë ïðîâåäåí íà ÷åòûðåõ ìîäåëü-
íûõ îáúåêòàõ: Gentiana cruciata è Swertia iberica (Gentianaceae), Gymnadenia

conopsea (Orchidaceae) è Luzula pedemontana (Juncaceae)1. Ýòè ðàñòåíèÿ, èìåþùèå

1 Îáðàáîòêà ìàòåðèàëà ïðîèçâîäèëàñü ïî îáùåïðèíÿòîé öèòîýìáðèîëîãè÷åñêîé ìåòîäèêå (Ïà-
óøåâà, 1974). Áûëè èñïîëüçîâàíû ðàçëè÷íûå ãèñòîõèìè÷åñêèå ìåòîäèêè: 1) ØÈÊ-ðåàêöèÿ
(Äæåíñåí, 1965) íà ïîëèñàõàðèäû êëåòî÷íûõ îáîëî÷åê, à òàêæå íà êðàõìàë (ïàðàëëåëüíî ðåàê-
öèÿ ñ ðàñòâîðîì éîäà â éîäèñòîì êàëèè) è ïðîäóêòû åãî íåïîëíîãî ðàñïàäà — äåêñòðèíû (Öèí-
ãåð, Ïîääóáíàÿ-Àðíîëüäè, 1959; Áåðåçîâ, Êîðîâêèí, 1983), èëè ìàëüòîñàõàðèäû (Manners,
1974); ÷èñëî êðàõìàëüíûõ çåðåí ïîäñ÷èòûâàëè íà öåíòðàëüíûõ ñðåçàõ êëåòîê; 2) îêðàñêà ïðî-
öèîíîâûìè êðàñèòåëÿìè äëÿ îäíîâðåìåííîãî âûÿâëåíèÿ áåëêîâ (ÿðêî-ñèíèé RS) è íåðàñòâîðè-
ìûõ óãëåâîäîâ (ÿðêî-êðàñíûé 2BS) (Èâàíîâ, Ëèòèíñêàÿ, 1967); îêðàñêà ìåòèëîâûì çåëåíûì-
ïèðîíèíîì ïî Áðàøå äëÿ ñîâìåñòíîãî âûÿâëåíèÿ ÄÍÊ è ÐÍÊ (êîíòðîëü íà ÐÍÊ — 1N ðàñòâîð
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ïàðàêàðïíûé ãèíåöåé è àíàòðîïíûé ñåìÿçà÷àòîê, ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòðîåíèþ ñåìÿ-
çà÷àòêà, äèíàìèêå ðàñïðåäåëåíèÿ íåêîòîðûõ ïëàñòè÷åñêèõ âåùåñòâ, à òàêæå ïî
÷èñëó è õàðàêòåðèñòèêå êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé. Íèæå äëÿ êàæäîãî âèäà ïðèâåäåíû
ïåðå÷åíü îñíîâíûõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà, âðåìÿ èõ èíèöèàöèè, èñ÷åçíîâåíèÿ è
íàëè÷èå â çðåëîì ñåìåíè.

Gentiana cruciata. Ãèíåöåé ñîñòîèò èç äâóõ ïëîäîëèñòèêîâ. Çàâÿçü âåðõíÿÿ è
îäíîãíåçäíàÿ. Â åå ñòåíêå ôîðìèðóþòñÿ 6 ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ. Îò íèõ â ïëàöåí-
òû îòâåòâëÿþòñÿ ìåëêèå ïðîâîäÿùèå ïó÷êè, êîòîðûå â ñåìÿçà÷àòêàõ íå äèôôåðåí-
öèðóþòñÿ. Ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêîâ ðàçâèâàþòñÿ íà ÷åòûðåõ ïàðèåòàëüíûõ ïëàöåí-
òàõ. Ñåìÿçà÷àòîê òåíóèíóöåëëÿòíûé, óíèòåãìàëüíûé, ìåçîõàëàçàëüíûé è ñåññèëü-
íûé. Àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà ïðåîáðàçóåòñÿ â ìåãàñïîðîöèò áåç îòäåëåíèÿ ïàðè-
åòàëüíîé êëåòêè. Òåòðàäà ìåãàñïîð ëèíåéíîãî òèïà. Çàðîäûøåâûé ìåøîê ðàçâè-
âàåòñÿ èç õàëàçàëüíîé ìåãàñïîðû ïî Polygonum-òèïó. Ýíäîñïåðì íóêëåàðíûé. Çà-
ðîäûø ðàçâèâàåòñÿ ïî Solanad-òèïó. Â çðåëîì ñåìåíè îí íåáîëüøèõ ðàçìåðîâ, íî
õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàí íà îðãàíû (ðèñ. 46–52; òàáë. 1).

Íà îñíîâàíèè ñòðóêòóðíî-ãèñòîõèìè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ óñòàíîâëåíû
ñëåäóþùèå ïåðèîäû è êðèòè÷åñêèå ñòàäèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè
G. cruciata.

Ïåðèîäû:
� çàëîæåíèå ñåìÿçà÷àòêà íà ïëàöåíòå;
� ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è îñåâîãî ðÿäà êëåòîê â íåì ïîä

ìåãàñïîðîöèòîì;
� ôîðìèðîâàíèå îñíîâíûõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà (èíòåãóìåíòà, íóöåëëóñà,

õàëàçû è ãèïîñòàçû) è ëèíåéíîé òåòðàäû ìåãàñïîð;
� ïîëíàÿ äåãåíåðàöèÿ êëåòîê íóöåëëóñà è äèôôåðåíöèàöèÿ ýíäîòåëèÿ âî âðå-

ìÿ öåíîöèòíîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà;
� íà÷àëî äåñòðóêöèè êëåòîê ýíäîòåëèÿ âî âðåìÿ ïåðâûõ äåëåíèé ÿäåð â ýíäîñ-

ïåðìå;
� ïî÷òè ïîëíîå èñ÷åçíîâåíèå ýíäîòåëèÿ è ãèïîñòàçû íà ýòàïå íà÷àëà öåëëþ-

ëÿðèçàöèè â ýíäîñïåðìå;
� íà÷àëî äåãåíåðàöèè êëåòîê èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåíõèìû âî âðåìÿ çàâåðøå-

íèÿ êëåòêîîáðàçîâàíèÿ â ýíäîñïåðìå;
� ïî÷òè ïîëíàÿ äåñòðóêöèÿ êëåòîê èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåíõèìû è õàëàçû.
Ïåðåõîä îò îäíîãî ïåðèîäà ê äðóãîìó ñîïðîâîæäàåòñÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-

íàëüíîé ðåîðãàíèçàöèåé ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà, ñåìåíè, çàâÿçè è ïëîäà, ÷òî ïîçâî-

õëîðíîé êèñëîòû) (Äæåíñåí, 1965). Ïî èíòåíñèâíîñòè îêðàñêè ïðåïàðàòîâ óñëîâíî âûäåëèëè
5 óðîâíåé ñîäåðæàíèÿ ýòèõ âåùåñòâ â êëåòêàõ ðàçëè÷íûõ òêàíåé: î÷åíü âûñîêèé (++++), âû-
ñîêèé (+++), ñðåäíèé (++), íèçêèé (+), îòñóòñòâèå âåùåñòâ (0). Äëÿ îïðåäåëåíèÿ òàíèíîâ èñ-
ïîëüçîâàëè 1%-íûé ðàñòâîð õëîðèäà òðåõâàëåíòíîãî æåëåçà â 0.1 N ñîëÿíîé êèñëîòå, îáùèõ
ëèïèäîâ — ðàñòâîð ñóäàíà III, ëèãíèíà â êëåòî÷íûõ îáîëî÷êàõ — íàñûùåííûé ðàñòâîð ôëî-
ðîãëþöèíà â 20%-íîé ñîëÿíîé êèñëîòå (Äæåíñåí, 1965).
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ëÿåò âûäåëÿòü êðèòè÷åñêèå ñòàäèè. Íàçâàíèÿ êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé äàíû ïî îñíîâ-
íîé ýìáðèîíàëüíîé ñòðóêòóðå, êîòîðàÿ â äàííûé ìîìåíò îáðàçóåòñÿ, ïðîÿâëÿåò
äàëüíåéøóþ äèôôåðåíöèàöèþ èëè íàèáîëüøóþ ôóíêöèîíàëüíóþ àêòèâíîñòü.

Àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà (ñòàäèÿ 1). Â àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêå îòñóòñòâóþò
áåëêè è ìíîãî êðàõìàëüíûõ çåðåí ïî ñðàâíåíèþ ñ îêðóæàþùèìè êëåòêàìè. Â
êëåòêàõ ïëàöåíòû îáíàðóæèâàåòñÿ âûñîêîå ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è áåëêîâ (ðèñ. 46,
1; 47, 1; 50, 2).

Ìåãàñïîðîöèò ïåðåä ìåéîçîì (ñòàäèÿ 2). Â öèòîïëàçìå ìåãàñïîðîöèòà ïðî-
èñõîäèò ñíèæåíèå ÷èñëà êðàõìàëüíûõ çåðåí è íà÷èíàþò íàêàïëèâàòüñÿ áåëêè. Â -
îáîëî÷êå ìåãàñïîðîöèòà âèäíà êàëëîçà. Â ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêà êðàõìàë ëîêà-
ëèçîâàí ïðåèìóùåñòâåííî â áàçàëüíîé ÷àñòè, à áåëêè — â àïèêàëüíîé, ïðè ýòîì
âûñîêèé óðîâåíü èõ ñîäåðæàíèÿ (+++) îñîáåííî âûÿâëÿåòñÿ â òåõ êëåòêàõ, êîòî-
ðûå ñòàíîâÿòñÿ èíèöèàëÿìè èíòåãóìåíòà. Â êëåòêàõ îñåâîãî ðÿäà ïîÿâëÿåòñÿ èí-
òåíñèâíàÿ ðåàêöèÿ íà äåêñòðèíû. Îáíàðóæèâàþòñÿ â áîëüøîì êîëè÷åñòâå êðàõìàë
â ñòåíêå çàâÿçè è áåëêè â ïëàöåíòå (ðèñ. 46, 2; 47, 4; 50, 5).

Òåòðàäà ìåãàñïîð (ñòàäèÿ 3). Â ìåãàñïîðàõ, îñîáåííî â õàëàçàëüíîé, ïîÿâ-
ëÿåòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî êðàõìàëà, ïðè ýòîì â íèõ îòìå÷àåòñÿ ñëàáàÿ ðåàêöèÿ
íà áåëêè. Â áîëüøèíñòâå êëåòîê ñåìÿçà÷àòêà íàêàïëèâàåòñÿ çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî
êðàõìàëüíûõ çåðåí. Áåëêè àêêóìóëèðóþòñÿ òîëüêî â ãèïîñòàçå è âíóòðåííåé ýïè-
äåðìå èíòåãóìåíòà. Â êëåòêàõ áàçàëüíîé ÷àñòè ðàôå è äåãåíåðèðóþùåãî íóöåëëóñà
îáíàðóæèâàåòñÿ âûñîêîå ñîäåðæàíèå (+++) äåêñòðèíîâ. Ïî÷òè ïîëíîñòüþ èñ÷åçà-
þò êðàõìàëüíûå çåðíà èç ñòåíêè çàâÿçè è áåëêè èç ïëàöåíòû (ðèñ. 46, 3; 47, 6;
50, 10).

Ðàçâèâàþùèéñÿ çàðîäûøåâûé ìåøîê (ñòàäèÿ 4). Â ðàçâèâàþùåìñÿ çàðî-
äûøåâîì ìåøêå îáíàðóæèâàþòñÿ êðàõìàë è áåëêè. Âî âðåìÿ ñîçðåâàíèÿ æåíñêîãî
ãàìåòîôèòà êðàõìàë èñ÷åçàåò èç ñèíåðãèä è àíòèïîä, à ñîäåðæàíèå áåëêîâ óìåíü-

Òàáëèöà 1

Õàðàêòåðèñòèêà ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè Gentiana cruciata

Ñòðóêòóðà 
ñåìÿçà÷àòêà 

×èñëî 
ñëîåâ Âðåìÿ èíèöèàöèè Âðåìÿ èñ÷åçíîâåíèÿ Íàëè÷èå  

â çðåëîì ñåìåíè

Нуöеëëус 
Интегумент 
 
  ýíäîòåëèé 
 

Хàëàзà 
 
Фунèкуëус 
Гèпостàзà 
 
Проводящèй пучок 
(ïðîêàìáèàëüíûå 
êëåòêè) 

1 
8–10 

 
2 
 

9–11 
 
 

1 
 

2 

ìåãàñïîðîöèò 
ìåãàñïîðîöèò 
 
4-ÿäåðíûé 
çàðîäûøåâûé ìåøîê 
ìåãàñïîðîöèò 
 
îòñóòñòâóåò 
ìåãàñïîðîöèò 
 
òåòðàäà ìåãàñïîð 

òåòðàäà ìåãàñïîð 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
ïåðåä äåëåíèåì 
çèãîòû 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
îòñóòñòâóåò 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
ñåðäå÷êîâèäíûé 
çàðîäûø 

îòñóòñòâóåò 
òîëüêî ýêçîòåñòà
 
îòñóòñòâóåò 
 
òîëüêî íàðóæíàÿ 
ýïèäåðìà 
îòñóòñòâóåò 
îòñóòñòâóåò 
 
îòñóòñòâóåò 
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Ðèñ. 46. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà â ñòåíêå çàâÿçè, ïëàöåíòå è ñåìÿçà÷àòêå
Gentiana cruciata (ïî: Øàìðîâ, 1990á).

1 — çàâÿçü âî âðåìÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è äèôôåðåíöèàöèè àðõåñïîðèàëü-
íîé êëåòêè; 2, 3 — ÷àñòü çàâÿçè âî âðåìÿ äèôôåðåíöèàöèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ìåãàñïî-
ðîöèòà; 4, 5 — ÷àñòü çàâÿçè ñ ñåìÿçà÷àòêàìè, â êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ðàçâèòèå çàðîäûøåâîãî
ìåøêà; êðàõìàë ïîêàçàí òî÷êàìè; ï ï ç — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê çàâÿçè, ï ï ï — ïëàöåíòàðíûé
ïðîâîäÿùèé ïó÷îê. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1 — 100 ìêì, 2, 3 — 200 ìêì, 4, 5 — 300 ìêì.
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ï ï ç

ï ï ï
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Ðèñ. 47. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå Gentiana cruciata

íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ (ïî: Øàìðîâ, 1990á).

1, 2 — äèôôåðåíöèàöèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè; 3 — ïðèìîðäèé
ñåìÿçà÷àòêà íà ñòàäèè ìåãàñïîðîöèòà ïåðåä ìåéîçîì; 4 — äèôôåðåíöèàöèÿ èíòåãóìåíòà è íó-
öåëëóñà è íà÷àëî ìåéîçà â ìåãàñïîðîöèòå; 5, 6 — ôîðìèðîâàíèå ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà (ãèïî-
ñòàçû è ïðîêàìáèàëüíîãî òÿæà êëåòîê â ðàôå) âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà è íà÷àëî äåãåíåðàöèè
êëåòîê íóöåëëóñà; êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë, äåêñòðèíû — â âèäå òî÷åê; ã — ãèïîñòàçà,
è — èíòåãóìåíò, ê — êàëëîçà, í — íóöåëëóñ, î ð ê — îñåâîé ðÿä êëåòîê, ïð ê — ïðîêàìáè-
àëüíûå êëåòêè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.
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Ðèñ. 48. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå Gentiana cruciata

íà ñòàäèÿõ 4-ÿäåðíîãî (1) è çðåëîãî (2) çàðîäûøåâîãî ìåøêà (ïî: Øàìðîâ, 1990á).

Êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë, äåêñòðèíû — â âèäå òî÷åê; ã — ãèïîñòàçà, ç ì — çàðîäûøå-
âûé ìåøîê, è — èíòåãóìåíò, è ï — èíòåãóìåíòàëüíàÿ ïàðåíõèìà, è ò — èíòåãóìåíòàëüíûé òà-
ïåòóì, ê — êàëëîçà, í — íóöåëëóñ, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ð — ðàôå, õ — õàëàçà.
Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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Ðèñ. 49. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà â êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ìåøêà â ïåðèîä åãî
ñîçðåâàíèÿ ó Gentiana cruciata (ïî: Øàìðîâ, 1990á).

1 — ñôîðìèðîâàííûé çàðîäûøåâûé ìåøîê; 2 — çàðîäûøåâûé ìåøîê ñ òðåìÿ îäíîÿäåðíûìè
àíòèïîäàìè è ïîëÿðíûìè ÿäðàìè, ñìåùàþùèìèñÿ â ñðåäíþþ ÷àñòü öåíòðàëüíîé êëåòêè; 3 —
çàðîäûøåâûé ìåøîê ñ òðåìÿ 2-ÿäåðíûìè àíòèïîäàìè; 4 — çàðîäûøåâûé ìåøîê ñ øåñòüþ
2-ÿäåðíûìè àíòèïîäàìè; 5 — çàðîäûøåâûé ìåøîê ñ øåñòüþ àíòèïîäàìè, â êîòîðûõ èäåò îáúå-
äèíåíèå ÿäåð; ïîëÿðíûå ÿäðà óæå ñëèëèñü; êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåé-
êà — 50 ìêì.

1
2

3
4

5

øàåòñÿ â àíòèïîäàõ (îò +++ äî +). Â çðåëîì ìåãàãàìåòîôèòå êðàõìàë íàêàïëèâà-
åòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â öåíòðàëüíîé êëåòêå è ÿéöåêëåòêå, à áåëêè — â ñèíåðãè-
äàõ. Êðàõìàë ïîëíîñòüþ èñ÷åçàåò èç êëåòîê ýíäîòåëèÿ, èíòåãóìåíòàëüíîé ïàðåí-
õèìû è õàëàçû. Ýòîò ïðîöåññ ñîïðîâîæäàåòñÿ âîçðàñòàíèåì óðîâíÿ ñîäåðæàíèÿ
äåêñòðèíîâ â êëåòêàõ ãèïîñòàçû (îò ++ äî +++). Â êëåòêàõ ýíäîòåëèÿ òàêæå íà-
÷èíàþò àêêóìóëèðîâàòüñÿ äåêñòðèíû (+) è ñíèæàåòñÿ ðåàêöèÿ íà áåëêè (îò ++++
äî ++). Íàáëþäàåòñÿ óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà êðàõìàëüíûõ çåðåí âáëèçè ïëàöåíò
(ðèñ. 46, 4; 48, 1, 2; 49, 1–5; 51, 1–9, 5à, 8à, 9à).

Çèãîòà (ñòàäèÿ 5). Â çèãîòå ïî ñðàâíåíèþ ñ ÿéöåêëåòêîé óâåëè÷èâàåòñÿ ñîäåð-
æàíèå êðàõìàëà. Ïîñëåäíèé íà÷èíàåòñÿ íàêàïëèâàòüñÿ âîêðóã ÿäåð ýíäîñïåðìà.
Êðàõìàë èñ÷åçàåò èç áîëüøèíñòâà êëåòîê ñåìÿçà÷àòêà, çà èñêëþ÷åíèåì ýïèäåðìû
(ðèñ. 52, 1).
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Ðèñ. 50. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â ñåìÿçà÷àòêå Gentiana cruciata íà ðàííèõ ñòà-
äèÿõ ðàçâèòèÿ (ïî: Øàìðîâ, 1990á).

1 — ÷àñòü çàâÿçè ñ ôîðìèðóþùèìèñÿ ïðèìîðäèÿìè ñåìÿçà÷àòêîâ; 2, 3 — ïðèìîðäèé ñåìÿçà-
÷àòêà ñ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé; 4 — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ñ ìåãàñïîðîöèòîì ïåðåä ìåéî-
çîì; 5 — äèôôåðåíöèàöèÿ èíòåãóìåíòà è íóöåëëóñà, ìåãàñïîðîöèò â ïðîôàçå I ìåéîçà; 6–10 —

ôîðìèðîâàíèå ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà; âûñîêèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ
áåëêîâ ïîêàçàí ÷åðíûì, íèçêèé — ñâåòëûì, ñðåäíèé — òî÷êàìè; è — èíòåãóìåíò, í — íóöåë-
ëóñ, ï ï ç — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê çàâÿçè, ï ï ï — ïëàöåíòàðíûé ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ï ñ — ïðè-
ìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà, ð — ðàôå, õ — õàëàçà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1 — 100 ìêì, 2–10 — 50 ìêì.
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Ðàííèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 6). Óâåëè÷èâàåòñÿ ñîäåðæàíèå êðàõ-
ìàëà â ýíäîñïåðìå è ïðîèñõîäèò åãî èñ÷åçíîâåíèå èç êëåòîê çàðîäûøà è ýïèäåðìû
èíòåãóìåíòà, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ íàêîïëåíèåì â öèòîïëàçìå äåêñòðèíîâ (çàðîäûø)
è ñëèçè (ýïèäåðìà èíòåãóìåíòà), ñîñòîÿùåé èç ïîëèñàõàðèäîâ (ðèñ. 52, 2).

Ïîçäíèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 7). Èç êëåòîê çàðîäûøà èñ÷åçàþò
äåêñòðèíû, à â êëåòêàõ ýíäîñïåðìà íàðÿäó ñ êðàõìàëîì íà÷èíàþò âûÿâëÿòüñÿ áåë-
êè.

Çðåëûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 8). Â ýíäîñïåðìå íàêàïëèâàþòñÿ â áîëüøîì êîëè-
÷åñòâå êðàõìàë è áåëêè (ðèñ. 52, 3, 4).

Gymnadenia conopsea. Ãèíåöåé ñîñòîèò èç òðåõ ïëîäîëèñòèêîâ. Çàâÿçü íèæ-
íÿÿ è îäíîãíåçäíàÿ. Â ñòåíêå çàâÿçè õîðîøî âûðàæåíû òðè äîðñàëüíûõ è òðè âåí-

Ðèñ. 51. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â ñåìÿçà÷àòêå Gentiana cruciata âî âðåìÿ ðàç-
âèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà (ïî: Øàìðîâ, 1990á).

1–9 — ñòàäèè ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà; 1à–3à — ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ
2- è 4-ÿäåðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà; 5à, 8à — ñåìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ñîçðåâàíèÿ çàðîäûøå-
âîãî ìåøêà; 9, 9à — ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèè çðåëîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà; âûñîêèé óðîâåíü ñî-
äåðæàíèÿ áåëêîâ ïîêàçàí ÷åðíûì, íèçêèé — ñâåòëûì, ñðåäíèé — òî÷êàìè; è — èíòåãóìåíò, è ò

— èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, ð — ðàôå, õ — õàëàçà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1–9 — 50 ìêì, 1à–
9à — 30 ìêì.
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Ðèñ. 52. Ðàçâèòèå ñåìåíè ó Gentiana cruciata (ïî: Shamrov, 2000à).

1 — ôðàãìåíò ñåìåíè â ïåðèîä çèãîòîãåíåçà; íàêîïëåíèå êðàõìàëà â çèãîòå, èíòàêòíîé ñèíåð-
ãèäå è âîêðóã ÿäåð ôîðìèðóþùåãîñÿ íóêëåàðíîãî ýíäîñïåðìà; 2 — ôðàãìåíò ñåìåíè íà ñòà-
äèè ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà, â êëåòêàõ ýíäîñïåðìà îòêëàäûâàåòñÿ êðàõìàë, à â ýïèäåð-
ìå èíòåãóìåíòà — ñëèçü ïîëèñàõàðèäíîé ïðèðîäû; 3, 4 — çðåëîå ñåìÿ, â êëåòêàõ ýíäîñïåðìà
âèäíû êðàõìàëüíûå çåðíà è áåëêîâûå òåëà; àíò — àíòèïîäà, ã — ãèïîñòàçà, è ò — èíòåãó-
ìåíòàëüíûé òàïåòóì, ýê — ýêçîòåñòà, ýíä — ýíäîñïåðì. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1 — 20 ìêì, 2,
3 — 30 ìêì, 4 — 200 ìêì.
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Ñòðóêòóðà  
ñåìÿçà÷àòêà 

×èñëî 
ñëîåâ Âðåìÿ èíèöèàöèè Âðåìÿ èñ÷åçíîâåíèÿ Íàëè÷èå  

â çðåëîì ñåìåíè 
Нуöеëëуñ 
 ýïèäåðìà 
 
 ïîñòàìåíò 
 
Вíуòðеííèй 
 èíòеãуìеíò 

Нàðужíый 
 èíòеãуìеíò 

Хàëàçà 
 
Фуíèêуëуñ 
 

Гèïîñòàçà 
 
Пðîвîäящèй ïучîê 

 
1 
 

1 
 

2 
 

2 
 

2–3 
 

3 
 

2 
 
 

 
ìåãàñïîðîöèò 
 
íà÷àëî ìåéîçà 
 
ìåãàñïîðîöèò 
 
íà÷àëî ìåéîçà 
 
íà÷àëî ìåéîçà 
 
íà÷àëî ìåéîçà 
 
ìåãàñïîðîöèò 
 
îòñóòñòâóåò 

 
äâóêëåòî÷íûé 
çàðîäûø 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
çðåëûé çàðîäûøåâûé 
ìåøîê 
ðàííèé ãëîáóëÿðíûé 
çàðîäûø 
ñôîðìèðîâàííûé 
çàðîäûøåâûé ìåøîê 
îòñóòñòâóåò 

 
îòñóòñòâóåò 
 
îòñóòñòâóåò 
 
îòñóòñòâóåò 
 
òîëüêî ýêçîòåñòà 
 
òîëüêî íàðóæíàÿ 
ýïèäåðìà 
òîëüêî íèæíÿÿ 
÷àñòü 
îòñóòñòâóåò 
 
îòñóòñòâóåò 

 

òðàëüíûõ ñëîæíûõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êà, îò êîòîðûõ îòõîäÿò òðè ïëàöåíòàðíûõ ïó÷êà
èç ïðîêàìáèàëüíûõ êëåòîê. Ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêîâ ðàñòóò íà òðåõ ïàðèåòàëüíûõ
ïëàöåíòàõ (ðèñ. 53, 1). Ñåìÿçà÷àòîê ìåäèîíóöåëëÿòíûé, áèòåãìàëüíûé, ëåïòîõàëà-
çàëüíûé è ôóíèêóëÿðíûé (òàáë. 2). Àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà íå äåëèòñÿ è íåïîñ-
ðåäñòâåííî òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ìåãàñïîðîöèò. Ìåãàñïîðîãåíåç çàâåðøàåòñÿ ôîð-
ìèðîâàíèåì ëèíåéíîé, ðåæå Ò-îáðàçíîé òåòðàäû ìåãàñïîð (ðèñ. 53, 5–8; 55, 4–
7). Çàðîäûøåâûé ìåøîê ìîíîñïîðè÷åñêèé, ðàçâèâàåòñÿ èç õàëàçàëüíîé ìåãàñïîðû
ïî ìîäèôèöèðîâàííîìó Polygonum-òèïó. Îí ñîñòîèò èç ÿéöåêëåòêè, äâóõ ñèíåð-
ãèä, öåíòðàëüíîé êëåòêè ñ äâóìÿ ïîëÿðíûìè ÿäðàìè è îäíîé àíòèïîäû (ðèñ. 54,
14–17; 55, 8, 9). Ýíäîñïåðì ñèëüíî ðåäóöèðîâàí. Ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ (ðèñ. 54,
18, 19) ÿäðî ïåðâè÷íîé êëåòêè ýíäîñïåðìà íå äåëèòñÿ, ñîõðàíÿåòñÿ âî âðåìÿ ðàí-
íåãî ýìáðèîãåíåçà (ðèñ. 56, 1; 57, 1, 3) è äåãåíåðèðóåò ê ñòàäèè çðåëîãî ñåìå-
íè. Ýìáðèîãåíåç ñîîòâåòñòâóåò Onagrad-òèïó. Çðåëîå ñåìÿ ñîäåðæèò ãëîáóëÿðíûé,
íå äèôôåðåíöèðîâàííûé íà îðãàíû çàðîäûø (ðèñ. 56, 2–11; 57, 2–11).

Ñåìÿçà÷àòîê-ñåìÿ G. conopsea ÿâëÿåòñÿ áîëåå äèíàìè÷íîé ñèñòåìîé ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ Gentiana cruciata, îáíàðóæèâàåò êîëåáàòåëüíûé õàðàêòåð íàêîïëåíèÿ âå-
ùåñòâ â ñòðóêòóðàõ è, êàê ðåçóëüòàò, ïðîõîäèò â ñâîåì ðàçâèòèè áîëüøåå ÷èñëî
êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé. Âñëåäñòâèå ýòîãî ïåðèîäû â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè,
íà ãðàíèöå êîòîðûõ ïðîÿâëÿþòñÿ êðèòè÷åñêèå ñòàäèè, îêàçûâàþòñÿ ìåíåå ïðîäîë-
æèòåëüíûìè.

Ïåðèîäû:
� çàëîæåíèå ñåìÿçà÷àòêà íà ïëàöåíòå;
� èíèöèàöèÿ âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, ïîñòàìåíòà è ãèïîñòàçû ñåìÿçà÷àòêà è

ïðåîáðàçîâàíèå àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè â ìåãàñïîðîöèò;

Òàáëèöà 2

Õàðàêòåðèñòèêà ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè Gymnadenia conopsea
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� èíèöèàöèÿ íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà âî âðåìÿ âñòóïëåíèÿ ìåãàñïîðîöèòà â
ìåéîç;

� ôîðìèðîâàíèå îñíîâíûõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è òåòðàäû ìåãàñïîð;
� íà÷àëî äåãåíåðàöèè êëåòîê ãèïîñòàçû âî âðåìÿ öåíîöèòíîé ôàçû ðàçâèòèÿ

çàðîäûøåâîãî ìåøêà;
� ðàçðóøåíèå íàðóæíîãî ñëîÿ ãèïîñòàçû âî âðåìÿ ñîçðåâàíèÿ çàðîäûøåâî-

ãî ìåøêà;

Ðèñ. 53. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå Gymnadenia

conopsea íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ (ïî: Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992).

1 — ñõåìà çàâÿçè íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå; 2–4, 4à, 5 — ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà
(4à — ïîïåðå÷íûé ñðåç íèæå óðîâíÿ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè); 6, 7, 7à — äèôôåðåíöèàöèÿ
ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà, èíèöèàöèÿ âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, ãèïîñòàçû è ïîñòàìåíòà (7à — ïî-
ïåðå÷íûé ñðåç íèæå óðîâíÿ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè); 8 — èíèöèàöèÿ íàðóæíîãî èíòåãóìåí-
òà; êðàõìàë â êëåòêàõ ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû — òî÷êàìè; à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåò-
êà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, è â è — èíèöèàëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, è í è — èíèöèàëè
íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà, è ïñ — èíèöèàëè ïîñòàìåíòà, ì — ìåãàñïîðîöèò, î ð ê — îñåâîé ðÿä
êëåòîê, ïë — ïëàöåíòà, ï ñ — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1 — 200 ìêì,
2–8 — 30 ìêì.
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� óïëîùåíèå êëåòîê ýïèäåðìû íóöåëëóñà âî âðåìÿ îïëîäîòâîðåíèÿ;
� íà÷àëî äåñòðóêöèè êëåòîê ýïèäåðìû íóöåëëóñà è âíóòðåííåãî ñëîÿ ãèïî-

ñòàçû âî âðåìÿ îáðàçîâàíèÿ äâóêëåòî÷íîãî çàðîäûøà;
� ïîëíàÿ äåãåíåðàöèÿ êëåòîê ýïèäåðìû íóöåëëóñà è ãèïîñòàçû âî âðåìÿ ïðî-

õîæäåíèÿ çàðîäûøåì ñòàäèè êâàäðàíòîâ;
� äåñòðóêöèè êëåòîê ïîñòàìåíòà è âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà âî âðåìÿ ôîðìè-

ðîâàíèÿ ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà;
� ðàçðóøåíèå êëåòîê âíóòðåííåé ýïèäåðìû íàðóæíîãî èíòåãóìåíòà âî âðåìÿ

ôîðìèðîâàíèÿ ïîçäíåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà.
Êðèòè÷åñêèå ñòàäèè. Àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà (ñòàäèÿ 1). Êðàõìàëüíûå

çåðíà îáíàðóæèâàþòñÿ â ïëàöåíòå (++), áåëêè è äåêñòðèíû — â ïðèìîðäèè ñå-
ìÿçà÷àòêà (+++), âêëþ÷àÿ àðõåñïîðèàëüíóþ êëåòêó (++++). Â ñòåíêå çàâÿçè áîëü-
øîå êîëè÷åñòâî êðàõìàëà âîêðóã ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ (ðèñ. 53, 1–5; 55, 1–4).

Ìåãàñïîðîöèò ïåðåä ìåéîçîì (ñòàäèÿ 2). Â öèòîïëàçìå ôîðìèðóþùåãîñÿ
ìåãàñïîðîöèòà ñíèæàåòñÿ ñîäåðæàíèå áåëêîâ (îò ++++ äî ++), èñ÷åçàþò äåêñòðèíû
è ïîÿâëÿåòñÿ êðàõìàë (++). Â îáîëî÷êå ìåãàñïîðîöèòà ïðîèñõîäèò îòëîæåíèå êàë-
ëîçû. Â àïèêàëüíîé è áàçàëüíîé ÷àñòÿõ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà îáíàðóæèâàåòñÿ
êðàõìàë (++), òîãäà êàê ñðåäíÿÿ ÷àñòü õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì áåë-
êîâ è äåêñòðèíîâ (+++) (ðèñ. 53, 6, 7; 55, 5).

Ìåãàñïîðîöèò â íà÷àëå ìåéîçà (ñòàäèÿ 3). Â öèòîïëàçìå ìåãàñïîðîöèòà íà-
êàïëèâàåòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî êðàõìàëà, ïðè ýòîì â åãî õàëàçàëüíîé ÷àñòè îá-
íàðóæèâàþòñÿ è áåëêè. Íàáëþäàåòñÿ ñïåöèôè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå èññëåäóåìûõ
âåùåñòâ â ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóðàõ ñåìÿçà÷àòêà. Êðàõìàë àêêóìóëèðóåòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî â ôóíèêóëóñå è ýïèäåðìå íóöåëëóñà, òîãäà êàê áåëêè — â íàðóæíîì
èíòåãóìåíòå, à äåêñòðèíû — â ïîñòàìåíòå è ãèïîñòàçå (ðèñ. 53, 8, 9; 55, 6).

Ôóíêöèîíèðóþùàÿ ìåãàñïîðà (ñòàäèÿ 4). Êðàõìàë èñ÷åçàåò èç õàëàçàëüíîé
÷àñòè ìåãàñïîðû, çäåñü íàêàïëèâàþòñÿ áåëêè è äåêñòðèíû. Îáíàðóæåíî ïåðåðàñ-
ïðåäåëåíèå âåùåñòâ â êëåòêàõ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà. Â êëåòêàõ ýïèäåðìû íóöåë-
ëóñà óìåíüøàåòñÿ êîëè÷åñòâî êðàõìàëà (îò ++ äî +), ïîÿâëÿþòñÿ äåêñòðèíû (+)
è óâåëè÷èâàåòñÿ ñîäåðæàíèå áåëêîâ (îò ++ äî +++). Â îáîèõ èíòåãóìåíòàõ ñíè-
æàåòñÿ óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ (îò +++ äî +) è âîçðàñòàåò êîëè÷åñòâî êðàõ-
ìàëà (îò + äî +++) (ðèñ. 54, 12, 13).

Çàðîäûøåâûé ìåøîê ïîñëå êëåòêîîáðàçîâàíèÿ (ñòàäèÿ 5). Â êëåòêàõ çà-
ðîäûøåâîãî ìåøêà íà ñìåíó èñ÷åçíóâøåìó êðàõìàëó íà÷èíàþò îòêëàäûâàòüñÿ
áåëêè è äåêñòðèíû. Â òêàíÿõ, îêðóæàþùèõ çàðîäûøåâûé ìåøîê, ïðîèñõîäèò ñíè-
æåíèå êîëè÷åñòâà êðàõìàëà (îò +++ äî ++).

Çðåëûé çàðîäûøåâûé ìåøîê (ñòàäèÿ 6). Â çðåëîì çàðîäûøåâîì ìåøêå áåë-
êè è äåêñòðèíû ïðèñóòñòâóþò â àíòèïîäå, àïèêàëüíîé ÷àñòè ÿéöåêëåòêè è ñðåäíåé
÷àñòè ñèíåðãèä. Ïðîäîëæàåòñÿ ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà â áîëüøèíñòâå
êëåòîê ñåìÿçà÷àòêà (ðèñ. 54, 17; 55, 9).

Çèãîòà è ïåðâè÷íàÿ êëåòêà ýíäîñïåðìà (ñòàäèÿ 7). Êðàõìàë èñ÷åçàåò èç
êëåòîê âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, åãî êîëè÷åñòâî óìåíüøàåòñÿ â ôóíèêóëóñå (îò ++



Глава�3.� Критичес±ие� стадии� в� развитии� семязачат±а�и� семени 157

Ðèñ. 54. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå Gymnadenia

conopsea íà ñðåäíèõ è ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ (ïî: Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992).

1–4 — ñåìÿçà÷àòîê â ïåðèîä ìåãàñïîðîãåíåçà; 5–9 — ñåìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøå-
âîãî ìåøêà; 10, 11 — äâîéíîå îïëîäîòâîðåíèå; êðàõìàë â êëåòêàõ ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðè-
íû — òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ïñ —
ïîñòàìåíò, ô — ôóíèêóëóñ, ý í — ýïèäåðìà íóöåëëóñà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.
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Ðèñ. 55. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â ðàçâèâàþùåìñÿ ñåìÿçà÷àòêå Gymnadenia

conopsea (ïî: Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992).

1–4 — ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà; 5–7 — äèôôåðåíöèàöèÿ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà
âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà; 8, 9 — ñåìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà; óðîâíè
ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ ïîêàçàíû òî÷êàìè ðàçíîé ïëîòíîñòè; à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, ã —
ãèïîñòàçà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, è â è — èíèöèàëè âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà, è ïñ — èíè-
öèàëè ïîñòàìåíòà, î ð ê — îñåâîé ðÿä êëåòîê, ïë — ïëàöåíòà, ïñ — ïîñòàìåíò, ô — ôóíèêó-
ëóñ, ý í — ýïèäåðìà íóöåëëóñà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.
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Ðèñ. 56. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â çàðîäûøå è ýíäîñïåðìå Gymna-

denia conopsea (ïî: Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992).

1–11 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ; êðàõìàë â êëåòêàõ ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû —
òî÷êàìè; ca — àïèêàëüíàÿ êëåòêà, cb — áàçàëüíàÿ êëåòêà, ci — íèæíÿÿ êëåòêà, h — ãèïîôè-
çàðíàÿ êëåòêà, l è l' — ÿðóñû çàðîäûøà, ïðîèçâîäíûå àïèêàëüíîé êëåòêè, m — ñðåäíÿÿ êëåò-
êà, s — ïîäâåñîê, ã — ãèïîñòàçà, ïë — ïëàöåíòà, ïñ — ïîñòàìåíò, ý í — ýïèäåðìà íóöåëëóñà.
Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.
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äî +), îäíàêî îí îáíàðóæèâàåòñÿ â çèãîòå, ïåðâè÷íîé êëåòêå ýíäîñïåðìà è èíòàê-
òíîé ñèíåðãèäå. Êëåòêè ýïèäåðìû íóöåëëóñà ëèøåíû êðàõìàëà, è â íèõ ñíèæà-
åòñÿ ñîäåðæàíèå äåêñòðèíîâ (îò +++ äî ++) (ðèñ. 56, 1; 57, 1).

Äâóêëåòî÷íûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 8). Â îáåèõ êëåòêàõ çàðîäûøà ñîäåðæèòñÿ
êðàõìàë (++), ïðè ýòîì â áàçàëüíîé êëåòêå îáíàðóæèâàþòñÿ òàêæå áåëêè (+). Óâå-
ëè÷èâàåòñÿ ñîäåðæàíèå áåëêîâ â êëåòêàõ ýïèäåðìû íóöåëëóñà (îò ++ äî +++) è
ñíèæàåòñÿ êîëè÷åñòâî äåêñòðèíîâ â ïîñòàìåíòå (îò ++ äî +) (ðèñ. 56, 2; 57, 2).

Ðèñ. 57. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â çàðîäûøå è ýíäîñïåðìå Gymnadenia conopsea

(ïî: Øàìðîâ, Íèêèòè÷åâà, 1992).

1–11 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ; óðîâíè ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ ïîêàçàíû òî÷êàìè ðàç-
íîé ïëîòíîñòè; ca — àïèêàëüíàÿ êëåòêà, cb — áàçàëüíàÿ êëåòêà, ci — íèæíÿÿ êëåòêà, h — ãè-
ïîôèçàðíàÿ êëåòêà, l è l' — ÿðóñû çàðîäûøà, ïðîèçâîäíûå àïèêàëüíîé êëåòêè, m — ñðåäíÿÿ
êëåòêà, ã — ãèïîñòàçà, ïë — ïëàöåíòà, ïñ — ïîñòàìåíò. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.
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Ñòàäèÿ îêòàíòîâ çàðîäûøà (ñòàäèÿ 9). Â çàðîäûøå áåëêè íàêàïëèâàþòñÿ
ïðåèìóùåñòâåííî â ïðîèçâîäíûõ áàçàëüíîé êëåòêè, à êðàõìàë — â ïðîèçâîäíûõ
àïèêàëüíîé êëåòêè. Â íàðóæíîì èíòåãóìåíòå êðàõìàë áîëüøå íå âûÿâëÿåòñÿ (ðèñ.
56, 5, 6; 57, 5–7).

Ðàííèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 10). Áåëêè íà÷èíàþò ïîÿâëÿòüñÿ â
íèæíèõ ïðîèçâîäíûõ àïèêàëüíîé êëåòêè çàðîäûøà (ðèñ. 56, 9; 57, 8, 9).

Ïîçäíèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø (â çðåëîì ñåìåíè) (ñòàäèÿ 11). Áåëêè íàêàï-
ëèâàþòñÿ â êëåòêàõ ïîäâåñêà, íèæíèõ ïðîèçâîäíûõ àïèêàëüíîé êëåòêè, òîãäà êàê
êðàõìàë — â åå âåðõíèõ ïðîèçâîäíûõ è â ïëàöåíòå (56, 10, 11; 57, 10, 11).

Òàêèì îáðàçîì, íà îñíîâàíèè ñòðóêòóðíî-ãèñòîõèìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé â
ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè G. conopsea áûëî âûäåëåíî 11 êðèòè÷åñêèõ ñòà-
äèé (ñì. ðèñ. 72). Ñîäåðæàíèå ìåòàáîëèòîâ, òàê æå êàê è õàðàêòåðèñòèêè ðàçëè÷-
íûõ ðàçâèâàþùèõñÿ ñòðóêòóð, îêàçàëèñü î÷åíü ñïåöèôè÷íûìè äëÿ êàæäîé ñòàäèè.

Luzula pedemontana. Ãèíåöåé ñîñòîèò èç òðåõ ïëîäîëèñòèêîâ. Çàâÿçü âåðõíÿÿ
è îäíîãíåçäíàÿ. Ïðèìîðäèè ñåìÿçà÷àòêîâ ðàçâèâàþòñÿ íà âûñòóïàþùèõ ïàðèåòàëü-
íûõ ïëàöåíòàõ â îñíîâàíèè çàâÿçè (òàê íàçûâàåìàÿ áàçàëüíàÿ ïëàöåíòàöèÿ). Â êàæ-
äûé ñåìÿçà÷àòîê èç ïëàöåíòû âõîäèò ïðîâîäÿùèé ïó÷îê (ðèñ. 58, 1–4). Ñåìÿçà-
÷àòîê êðàññèíóöåëëÿòíûé, áèòåãìàëüíûé, ìåçîõàëàçàëüíûé, ñåññèëüíûé (òàáë. 3).
Àðõåñïîðèé îäíî-, ðåæå äâóêëåòî÷íûé, òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ìåãàñïîðîöèò ñ îò-
äåëåíèåì ïàðèåòàëüíîé êëåòêè. Ìåéîç çàâåðøàåòñÿ ôîðìèðîâàíèåì ëèíåéíîé òå-
ðàäû. Çàðîäûøåâûé ìåøîê ðàçâèâàåòñÿ ïî Polygonum-òèïó (ðèñ. 59, 1–5; 60, 1–
5; 61). Ýíäîñïåðì ãåëîáèàëüíûé (ðèñ. 64, 1–8; 66, 1–5). Åãî õàëàçàëüíàÿ êëåòêà
ñîõðàíÿåòñÿ äî ñòàäèè ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà. Ýìáðèîãåíåç ñîîòâåòñòâóåò
Onagrad-òèïó. Çðåëûé çàðîäûø íåáîëüøèõ ðàçìåðîâ, ÿéöåâèäíîé ôîðìû è õîðî-
øî äèôôåðåíöèðîâàí íà îðãàíû (ðèñ. 63, 1–14).

Ñåìÿçà÷àòîê è ñåìÿ ó L. pedemontana ÿâëÿþòñÿ áîëåå ñëîæíûìè ñèñòåìàìè
(áîëüøåå ÷èñëî ñîñòàâëÿþùèõ ýëåìåíòîâ, î÷åíü ìàññèâíûå ñòðóêòóðû è òêàíè)
ïî ñðàâíåíèþ ñ Gymnadenia conopsea è Gentiana cruciata. Âñëåäñòâèå ýòîãî ïðè
ñòðóêòóðíî-ãèñòîõèìè÷åñêîì àíàëèçå âûÿâëåíû íåêîòîðûå îñîáåííîñòè â äèíàìèêå
ñòðóêòóð è õàðàêòåðèñòèêå ìåòàáîëèòîâ âî âðåìÿ êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ.

Ïåðèîäû:
� ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà;
� èíèöèàöèÿ ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñïîðîãåííîé

êëåòêè;
� ôîðìèðîâàíèå èíòåãóìåíòîâ, íóöåëëóñà, õàëàçû è ãèïîñòàçû âî âðåìÿ ïðå-

îáðàçîâàíèÿ ñïîðîãåííîé êëåòêè â ìåãàñïîðîöèò;
� èíèöèàöèÿ ïîäèóìà è ïîñòàìåíòà â íóöåëëóñå â íà÷àëå ìåéîçà;
� ôîðìèðîâàíèå ïîäèóìà è ïîñòàìåíòà âî âðåìÿ çàâåðøåíèÿ ìåãàñïîðîãåíåçà;
� ôîðìèðîâàíèå ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà è ïëàöåíòàðíîãî îáòóðàòîðà âî âðåìÿ

öåíîöèòíîé ôàçû ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà;
� îïëîäîòâîðåíèå è ïåðâûå ÿäåðíûå äåëåíèÿ â ýíäîñïåðìå;
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� çàâåðøåíèå ÿäåðíûõ äåëåíèé â ýíäîñïåðìå, äåñòðóêöèÿ êëåòîê íàðóæíîé
ýïèäåðìû âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà è íà÷àëî ëèãíèôèêàöèè â ãèïîñòàçå;

� íà÷àëî öåëëþëÿðèçàöèè â ýíäîñïåðìå, äåñòðóêöèÿ íóöåëëÿðíûõ êëåòîê ïî-
ñòàìåíòà è êëåòîê âîêðóã õàëàçàëüíîé êàìåðû ãåëîáèàëüíîãî ýíäîñïåðìà è òðàíñ-
ôîðìàöèÿ â ñêëåðåíõèìó êëåòîê õàëàçû è ðàôå âîêðóã ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà;

� çàâåðøåíèå öåëëþëÿðèçàöèè â ýíäîñïåðìå è ïî÷òè ïîëíàÿ äåñòðóêöèÿ íó-
öåëëóñà, çà èñêëþ÷åíèåì ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ, ïîäèóìà è ïàðèåòàëüíîé òêàíè;

� ñîçðåâàíèå ñåìåíè è ðàçðóøåíèå àïèêàëüíîé ÷àñòè ïîäèóìà.
Êðèòè÷åñêèå ñòàäèè. Àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà (ñòàäèÿ 1). Áåëêè è äåêñò-

ðèíû ëîêàëèçîâàíû âî âñåõ òêàíÿõ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà, íî ïðåèìóùåñòâåííî
â åãî àïèêàëüíîé ÷àñòè, âêëþ÷àÿ àðõåñïîðèàëüíóþ êëåòêó (+++). Êðàõìàë íàêàï-
ëèâàåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â öâåòîëîæå (++++) è â îñíîâàíèè çàâÿçè (+++) (ðèñ.
58, 2; 59, 1–4; 62, 1, 2, 1à, 2à).

Ñïîðîãåííàÿ è ïàðèåòàëüíàÿ êëåòêè (ñòàäèÿ 2). Â ñïîðîãåííîé è ïàðèåòàëü-
íîé êëåòêàõ ñîõðàíÿåòñÿ âûñîêîå ñîäåðæàíèå áåëêîâ è ñíèæàåòñÿ óðîâåíü äåêñò-
ðèíîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé (äî +). Óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ áåë-
êîâ îñòàåòñÿ âûñîêèì (+++) â àïèêàëüíîé ÷àñòè ñåìÿçà÷àòêà, ãäå ôîðìèðóþòñÿ

Òàáëèöà 3

Õàðàêòåðèñòèêà ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè Luzula pedemontana

Ñòðóêòóðà 
ñåìÿçà÷àòêà 

×èñëî 
ñëîåâ Âðåìÿ èíèöèàöèè Âðåìÿ èñ÷åçíîâåíèÿ Íàëè÷èå  

â çðåëîì ñåìåíè 

Нуöеëëуñ 

ïàðèåòàëüíàÿ 
 òêàíü 
ëàòåðàëüíàÿ 
 îáëàñòü 
ïîñòàìåíò 
 
ïîäèóì 
 
ýïèäåðìà 
íóöåëëÿðíûé 
 êîëïà÷îê 
Вíуòðеííèй 
 èíòеãуìеíò 
 

îïåðêóëóì 
Нàðужíый 
 èíòеãуìеíò 

Хàëàçà 

Фуíèêуëуñ 

Гèïîñòàçà 

Пðîâîäящèй 
 ïучîê 
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9–10 
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íóöåëëóñ, èíòåãóìåíòû è ãèïîñòàçà, è ñíèæàåòñÿ â áàçàëüíîé ÷àñòè (õàëàçà è ðàôå
— +), êðîìå òÿæåé ïðîêàìáèàëüíûõ êëåòîê (óâåëè÷èâàåòñÿ îò ++ äî +++). ×òî
êàñàåòñÿ äåêñòðèíîâ, òî îáíàðóæåíà òåíäåíöèÿ ê âîçðàñòàíèþ èõ óðîâíÿ â îäíèõ
ñòðóêòóðàõ (èíòåãóìåíòû, îò ++ äî +++) è ê ñíèæåíèþ — â äðóãèõ (íóöåëëóñ è
ãèïîñòàçà, îò ++ äî +) (ðèñ. 58, 3; 59, 5; 62, 3, 3à).

Ìåãàñïîðîöèò ïåðåä ìåéîçîì (ñòàäèÿ 3). Ìåãàñïîðîöèò, òàê æå êàê è ñïî-
ðîãåííàÿ êëåòêà, õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì áåëêîâ (+++) è íèçêèì —
äåêñòðèíîâ (+). Â àïèêàëüíîé ÷àñòè ñåìÿçà÷àòêà ñîõðàíÿåòñÿ âûñîêèé óðîâåíü
ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ. Êîëè÷åñòâî äåêñòðèíîâ óâåëè÷èâàåòñÿ â íóöåëëóñå è ãèïîñòàçå
(îò + äî +++), è, íàïðîòèâ, óìåíüøàåòñÿ â èíòåãóìåíòàõ (îò +++ äî ++). Ïîñëå-
äíèå, à òàêæå ðàôå è õàëàçà ñîäåðæàò íåìíîãî êðàõìàëüíûõ çåðåí (+) (ðèñ. 60,
1; 62, 4, 4à).

Ìåãàñïîðîöèò â íà÷àëå ìåéîçà (ñòàäèÿ 4). Â äåëÿùåìñÿ ìåãàñïîðîöèòå áåë-
êè íàêàïëèâàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ñðåäíåé ÷àñòè (+++), òîãäà êàê äåêñòðèíû
ðàñïðåäåëåíû ïî âñåé öèòîïëàçìå (+++). Â îòäåëüíûõ ñòðóêòóðàõ ñåìÿçà÷àòêà ñíè-
æàåòñÿ ñîäåðæàíèå áåëêîâ (íàðóæíûé èíòåãóìåíò 0, âíóòðåííèé èíòåãóìåíò +, çà

1

2 3
4

ðö

öâ

ïð ñ

ñò
ïð ñ

ç

Ðèñ. 58. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà â ïëîäîëèñòèêå è öâåòîëîæå Luzula pedemontana (ïî:
Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à).

1 — ïîïåðå÷íûé ñðåç çàâÿçè ñ ñåìÿçà÷àòêàìè; 2–4 — ñòðîåíèå ïëîäîëèñòèêà è öâåòîëîæà íà
ñòàäèÿõ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà (2), ìåãàñïîðîöèòà ïåðåä ìåéîçîì (3) è çðåëîãî çàðîäûøåâîãî
ìåøêà (4); êðàõìàëüíûå çåðíà, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ðàçìåðàì, ïîêàçàíû òî÷êàìè ðàçíîé âåëè÷è-
íû; ç — çàâÿçü, ïð ñ — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà, ðö — ðûëüöå, ñò — ñòîëáèê, öâ — öâåòîëî-
æå. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1, 2 — 100 ìêì, 3, 4 — 200 ìêì.
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èñêëþ÷åíèåì àïèêàëüíîé ÷àñòè) è äåêñòðèíîâ (áàçàëüíàÿ ÷àñòü íóöåëëóñà ++, â
äðóãèõ åãî ÷àñòÿõ 0) (ðèñ. 60, 2; 62, 5, 6, 5à, 6à).

Ôóíêöèîíèðóþùàÿ ìåãàñïîðà (ñòàäèÿ 5). Â õàëàçàëüíîé ìåãàñïîðå, êàê è
â ìåãàñïîðîöèòå, ñîõðàíÿåòñÿ ïîëÿðíîñòü â ðàñïðåäåëåíèè áåëêîâ è äåêñòðèíîâ,
ïðè ýòîì ñîäåðæàíèå ýòèõ âåùåñòâ îäèíàêîâî íà îáîèõ åå ïîëþñàõ (+++). Áåë-
êè è äåêñòðèíû àêêóìóëèðóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ïîäèóìå, ïîñòàìåíòå, ãèïî-
ñòàçå è ïðîêàìáèàëüíûõ êëåòêàõ ðàôå (áåëêè +++, äåêñòðèíû ++, çà èñêëþ÷åíè-
åì ãèïîñòàçû, ãäå +++), êðàõìàë — â èíòåãóìåíòàõ, õàëàçå, ðàôå è àïèêàëüíîé
÷àñòè íóöåëëóñà (+), à òàíèíû — â íåêîòîðûõ êëåòêàõ õàëàçû è ðàôå (ðèñ. 60, 3;
62, 7, 7à).

Çðåëûé çàðîäûøåâûé ìåøîê (ñòàäèÿ 6). Âûñîêèå óðîâíè ñîäåðæàíèÿ áåë-
êîâ è äåêñòðèíîâ ïðèñóùè âñåì êëåòêàì çàðîäûøåâîãî ìåøêà, çà èñêëþ÷åíèåì
öåíòðàëüíîé êëåòêè. Êîëè÷åñòâî äåêñòðèíîâ âîçðàñòàåò â ïîäèóìå (îò ++ äî +++),
à êðàõìàëà — â íàðóæíîì èíòåãóìåíòå (îò + äî ++). Êðàõìàë èñ÷åçàåò èç àïè-
êàëüíîé ÷àñòè íóöåëëóñà, è çäåñü, à òàêæå â ïëàöåíòàðíîì îáòóðàòîðå ìîæíî íà-
áëþäàòü äåêñòðèíû (â îáòóðàòîðå +++, â íóöåëëóñå ++) (ðèñ. 58, 4; 61; 62, 9, 9à).

Çèãîòà (ñòàäèÿ 7). Áåëêè íàêàïëèâàþòñÿ â çèãîòå (+), ãèïîñòàçå, ïîäèóìå (+++)
è ïàðèåòàëüíîé òêàíè (++). Òàíèíû íà÷èíàþò àêêóìóëèðîâàòüñÿ âî âíóòðåííåì
èíòåãóìåíòå. Ïðîèñõîäèò óìåíüøåíèå ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà â íàïðàâëåíèè: íàðóæ-
íûé èíòåãóìåíò (+++), ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà (++), âíóòðåííèé èíòåãóìåíò,
õàëàçà, çèãîòà è ýíäîñïåðì (+) (ðèñ. 63, 1, 2; 64, 1, 2; 65, 66, 1).

Äâóêëåòî÷íûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 8). Íà íàðóæíîé òàíãåíòàëüíîé ñòåíêå ïðî-
ýìáðèî ïðîèñõîäèò îòëîæåíèå ìîùíîãî ïîëèñàõàðèäíîãî ñëîÿ. Ñîäåðæàíèå êðàõ-
ìàëà óâåëè÷èâàåòñÿ â ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà (îò ++ äî +++). Â ïàðèåòàëü-
íûõ êëåòêàõ îáíàðóæåí âûñîêèé óðîâåíü áåëêîâ è ñðåäíèé óðîâåíü äåêñòðèíîâ
(ðèñ. 63, 3, 4; 64, 5; 66, 2; 67, 1, 2).

Ðàííèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 9). Êðàõìàë èñ÷åçàåò èç êëåòîê çà-
ðîäûøà, è â íèõ îáíàðóæèâàþòñÿ äåêñòðèíû è áåëêè (+++). Â íàðóæíîì èíòåãó-
ìåíòå è õàëàçå ñîõðàíÿåòñÿ âûñîêèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà. Êðàõìàë íà-
÷èíàåò àêêóìóëèðîâàòüñÿ â êëåòêàõ ãèïîñòàçû, íî ïîëíîñòüþ èñ÷åçàåò èç áîëüøèí-
ñòâà êëåòîê ëàòåðàëüíîé îáëàñòè íóöåëëóñà, êðîìå ýïèäåðìàëüíîãî ñëîÿ. Íà òàí-
ãåíòàëüíûõ ñòåíêàõ êëåòîê ïàðèåòàëüíîé òêàíè ïðîèñõîäèò îòëîæåíèå êàëëîçû.
Êëåòêè âíóòðåííåé ýïèäåðìû âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà ïîëíîñòüþ çàïîëíåíû òàíè-
íàìè. Ïîñëåäíèå ïîÿâëÿþòñÿ â ëèãíèôèöèðîâàííûõ êëåòêàõ ãèïîñòàçû. Äåêñòðè-
íû è áåëêè èñ÷åçàþò èç êëåòîê ãèïîñòàçû, è èõ ñîäåðæàíèå ñíèæàåòñÿ â ïîäèó-
ìå (îò +++ äî +) (ðèñ. 63, 9, 10; 64, 6, 6à; 66, 3; 69).

Ïîçäíèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 10). Â çàðîäûøå ñîõðàíÿåòñÿ âûñî-
êèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ è äåñòðèíîâ. Â ýíäîñïåðìå è íàðóæíîì èíòåãó-
ìåíòå ïðîäîëæàåòñÿ àêêóìóëÿöèÿ êðàõìàëà (+++). Êðîìå òîãî, â ïåðèôåðè÷åñêèõ
ñëîÿõ ýíäîñïåðìà âûÿâëÿþòñÿ áåëêè (+++) (ðèñ. 63, 13; 64, 7, 7à; 66, 4).

Çðåëûé çàðîäûø (ñòàäèÿ 11). Â çàðîäûøå èñ÷åçàþò äåêñòðèíû è âîçðàñòàåò
ñîäåðæàíèå áåëêîâ. Çíà÷èòåëüíîå ñîäåðæàíèå êðàõìàëà îòìå÷åíî â ýíäîñïåðìå.
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Ðèñ. 59. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ôîðìèðóþùåìñÿ ïðèìîðäèè
ñåìÿçà÷àòêà Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à).

1–4 — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ñ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé è èíèöèàëÿìè ãèïîñòàçû; 5 — íà÷à-
ëî äèôôåðåíöèàöèè ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà íà ñòàäèè îáðàçîâàíèÿ ñïîðîãåííîé êëåòêè; êðàõìàë
ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë, äåêñòðèíû — òî÷êàìè; à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, á î í — áàçàëü-
íàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, è ã — èíèöèàëè ãèïîñòàçû, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ï
ê — ïàðèåòàëüíàÿ êëåòêà, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ñ ê — ñïîðîãåííàÿ êëåòêà. Ìàñø-
òàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.
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Ðèñ. 60. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå âî âðåìÿ ìåãàñïî-
ðîãåíåçà è ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà ó Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñè-
ìîâà, 1993à).

1 — ìåãàñïîðîöèò ïåðåä ìåéîçîì; 2 — ìåãàñïîðîöèò âî âðåìÿ äåëåíèÿ; 3 — ñòàäèÿ ôóíêöèî-
íèðóþùåé ìåãàñïîðû; 4, 5 — 2-ÿäåðíûé çàðîäûøåâûé ìåøîê; êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë,
äåêñòðèíû — òî÷êàìè; á î í — áàçàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò,
ã — ãèïîñòàçà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, ë î õ — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü õàëàçû,
ì — ìåãàñïîðîöèò, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, îï — îïåðêóëóì, ï ê — ïàðèåòàëüíàÿ êëåò-
êà, ïë îá — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ïð ï — ïðîâîäÿùèé
ïó÷îê, ð — ðàôå. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1–3, 5 — 30 ìêì, 4 — 50 ìêì.
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Ðèñ. 61. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå ïåðåä îïëîäîòâîðåíèåì ó
Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à).

Êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë, äåêñòðèíû — òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãè-
ïîñòàçà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ïä — ïîäèóì,
ïë îá — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïàðèå-
òàëüíàÿ òêàíü, ð — ðàôå, õ — õàëàçà.

Â ñîõðàíÿþùåìñÿ ýïèäåðìàëüíîì ñëîå íóöåëëóñà íàêàïëèâàþòñÿ áåëêè. Ýïèäåð-
ìàëüíûå êëåòêè âñåãî ñåìÿçà÷àòêà íà÷èíàþò ñåêðåòèðîâàòü ïîëèñàõàðèäíóþ
ñëèçü. Òàíèíû íàêàïëèâàþòñÿ âî âíóòðåííåé ýïèäåðìå âíóòðåííåãî èíòåãóìåíòà,
ãèïîñòàçå, õàëàçå è ÷àñòè÷íî â ìåçîòåñòå (ðèñ. 63, 14; 64, 8; 66, 5; 70).

Îáùèå è ñïåöèôè÷åñêèå êðèòè÷åñêèå ñòàäèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è
ñåìåíè. Êàê âèäíî èç ïðèâåäåííûõ äàííûõ, èçó÷åííûå íàìè âèäû ðàñòåíèé ðàç-
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Ðèñ. 62. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â òêàíÿõ ðàçâèâàþùåãîñÿ ñåìÿçà÷àòêà Luzula

pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993à).

1–9, 1à–9à — ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèÿõ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè (1, 1à, 2, 2à), ñïîðîãåííîé êëåòêè
(3, 3à), ìåãàñïîðîöèòà (4–6, 4à–6à), òåòðàäû ìåãàñïîð (7, 7à), 2-ÿäåðíîãî çàðîäûøåâîãî ìåø-
êà (8, 8à), çðåëîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà (9, 9à); âûñîêèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ ïîêàçàí
÷åðíûì, íèçêèé — ñâåòëûì, ñðåäíèé — òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòà-
çà, ë î í — ëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü íóöåëëóñà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, îï — îïåðêóëóì,
ïä — ïîäèóì, ïë îá — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ð — ðàôå, õ —
õàëàçà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1–9 — 50 ìêì, 1à–9à — 30 ìêì.

ëè÷àþòñÿ ÷èñëîì è õàðàêòåðèñòèêîé êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà è
ñåìåíè. Ýòî îáóñëîâëåíî ïðåæäå âñåãî ñòðîåíèåì ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè, äèíàìè-
êîé íàêîïëåíèÿ ìåòàáîëèòîâ è, âåðîÿòíî, îñîáåííîñòÿìè òðàíñïîðòà âåùåñòâ. Ñå-
ìÿçà÷àòêè è ñåìåíà, ñîñòîÿùèå èç áîëüøåãî ÷èñëà áîëåå ìàññèâíûõ ñòðóêòóð, õà-
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Ðèñ. 63. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ âî âðåìÿ ýìáðèîãåíåçà ó Luzula

pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1–14 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ çàðîäûøà; êðàõìàë ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû —
òî÷êàìè; ca — àïèêàëüíàÿ êëåòêà, cb — áàçàëüíàÿ êëåòêà, ci — íèæíÿÿ êëåòêà, co — êîðíåâîé
÷åõëèê, h — ãèïîôèçàðíàÿ êëåòêà, icc — èíèöèàëè êîðû êîðíÿ, iec — èíèöèàëè öåíòðàëüíîãî
öèëèíäðà, l, l', q — ÿðóñû çàðîäûøà, ïðîèçâîäíûå àïèêàëüíîé êëåòêè, m — ñðåäíÿÿ êëåòêà,
n, n' — ÿðóñû çàðîäûøà, ïðîèçâîäíûå ñðåäíåé êëåòêè, pco — ñåìÿäîëÿ, phy — ãèïîêîòèëü,
pvt — àïåêñ ïîáåãà, s — ïîäâåñîê. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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Ðèñ. 64. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â ñòðóêòóðàõ ðàçâèâàþùåãîñÿ ñåìåíè Luzula

pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1–8 — ñåìÿ íà ñòàäèÿõ çèãîòû (1–4), 2-êëåòî÷íîãî ïðîýìáðèî (5), ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðî-
äûøà (6; 6à — îòäåëüíî çàðîäûø), ïîçäíåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà (7; 7à — îòäåëüíî çà-
ðîäûø), çðåëîãî çàðîäûøà (8); âûñîêèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ ïîêàçàí ÷åðíûì, íèçêèé
— ñâåòëûì, ñðåäíèé — òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, çàð — çàðî-
äûø, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, ïä — ïîäèóì, ïë îá — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ï —
ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ï ò — ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, ýíä — ýíäîñïåðì. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1, 6à,
7à — 30 ìêì, 2–5 — 100 ìêì, 6–8 — 300 ìêì.
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Ðèñ. 65. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ó
Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

Êðàõìàë ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû — òî÷êàìè; ã — ãèïîñòàçà, îï — îïåðêóëóì, ïä — ïî-
äèóì, ïë îá — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò —

ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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Ðèñ. 66. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà â ñòðóêòóðàõ ðàçâèâàþùåãîñÿ ñåìåíè Luzula

pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1–5 — ñåìÿ íà ñòàäèÿõ çèãîòû (1), 2-êëåòî÷íîãî ïðîýìáðèî (2), ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà
(3), ïîçäíåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà (4), çðåëîãî çàðîäûøà (5); êðàõìàë ïîêàçàí òî÷êàìè ðàç-
íîé ïëîòíîñòè; ã — ãèïîñòàçà, çàð — çàðîäûø, ïä — ïîäèóì, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê,
ýíä — ýíäîñïåðì. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1, 2 — 100 ìêì, 3 — 50 ìêì, 4, 5 — 300 ìêì.
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Ðèñ. 67. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìåíè íà ñòàäèè 2-êëåòî÷íîãî ïðîýìá-
ðèî ó Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1 — õàëàçàëüíàÿ, 2, 3 — ìèêðîïèëÿðíàÿ ÷àñòü ñåìåíè; êðàõìàë ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû
— òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ì ê ý — ìèêðîïèëÿðíàÿ êàìåðà ýíäîñïåðìà, í è —
íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í ê — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïä — ïîäèóì, ïð ï — ïðîâîäÿùèé ïó-
÷îê, ïñ — ïîñòàìåíò, ï ò — ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, õ ê ý — õàëàçàëüíàÿ êàìåðà ýíäîñïåðìà. Ìàñ-
øòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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Ðèñ. 68. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìåíè íà ñòàäèè 3-êëåòî÷íîãî ïðîýìá-
ðèî ó Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1 — õàëàçàëüíàÿ, 2 — ìèêðîïèëÿðíàÿ ÷àñòü ñåìåíè; êðàõìàë ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû —
òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, í ê — íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïä —
ïîäèóì, ï ò — ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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Ðèñ. 69. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìåíè íà ñòàäèè ðàííåãî ãëîáóëÿðíîãî
çàðîäûøà ó Luzula pedemontana (ïî: Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1 — õàëàçàëüíàÿ, 2 — ìèêðîïèëÿðíàÿ ÷àñòü ñåìåíè; êðàõìàë ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû —
òî÷êàìè; â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò, í ê —
íóöåëëÿðíûé êîëïà÷îê, ïä — ïîäèóì, ïë îá — ïëàöåíòàðíûé îáòóðàòîð, ïð ï — ïðîâîäÿùèé
ïó÷îê, ï ò — ïàðèåòàëüíàÿ òêàíü, õ ê ý — õàëàçàëüíàÿ êàìåðà ýíäîñïåðìà. Ìàñøòàáíàÿ ëè-
íåéêà — 30 ìêì.
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а
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Ðèñ. 70. Ñîäåðæàíèå êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â çðåëîì ñåìåíè Luzula pedemontana (ïî:
Øàìðîâ, Àíèñèìîâà, 1993â).

1 — õàëàçàëüíàÿ, 2 — ìèêðîïèëÿðíàÿ ÷àñòü ñåìåíè; 3 — ïîïåðå÷íûé ñðåç ÷åðåç ïðîâîäÿùèé
ïó÷îê â îáëàñòè ïåðåõîäà ðàôå â õàëàçó; êðàõìàë ïîêàçàí ãðàíóëàìè, äåêñòðèíû — òî÷êàìè;
â è — âíóòðåííèé èíòåãóìåíò, ã — ãèïîñòàçà, çàð — çàðîäûø, í è — íàðóæíûé èíòåãóìåíò,
ïä — ïîäèóì, ýíä — ýíäîñïåðì, ýñ — ýïèñòàçà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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ðàêòåðèçóþòñÿ è áóëüøèì êîëè÷åñòâîì ñòàäèé ðàçâèòèÿ. Íàëè÷èå îáùèõ ñòàäèé
äëÿ êðàññè-, òåíóè- è ìåäèîíóöåëëÿòíûõ ñåìÿçà÷àòêîâ (àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà,
ìåãàñïîðîöèò ïåðåä ìåéîçîì, ðàííèé è ïîçäíèé ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø, çðåëûé
çàðîäûø) îòðàæàåò îáùèå ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè ñåìÿçà÷àòêà, óêàçûâàÿ íà ïðî-
ñòðàíñòâåííî-âðåìåííóþ äåòåðìèíàöèþ åãî îñíîâíûõ ýëåìåíòîâ (ðèñ. 71, 72).

Ñïåöèôè÷åñêèå ñòàäèè óêàçûâàþò íà ïðèíàäëåæíîñòü ñåìÿçà÷àòêà ê îïðåäåëåí-
íîìó òèïó. Òàêèìè ñòàäèÿìè äëÿ êðàññèíóöåëÿòíîãî, áèòåãìàëüíîãî è ìåçîõàëà-
çàëüíîãî ñåìÿçà÷àòêà Luzula pedemontana, ïðîöåññû äåãåíåðàöèè ñòðóêòóð êîòî-
ðîãî íà÷èíàþòñÿ ñî ñðåäíèõ ýòàïîâ ýìáðèîãåíåçà, ÿâëÿþòñÿ ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ
ñïîðîãåííîé è ïàðèåòàëüíîé êëåòîê (2) è äâóêëåòî÷íîãî çàðîäûøà (8). Íà ñòàäèè
8 àêêóìóëèðóþòñÿ áåëêè è äåêñòðèíû â ïàðèåòàëüíîé òêàíè, ÷åðåç êîòîðóþ ïðî-
õîäèò àïèêàëüíûé ïóòü òðàíñïîðòà âåùåñòâ â ðàçâèâàþùèéñÿ çàðîäûø (Shamrov,
2000à).

Â ìåäèîíóöåëëÿòíîì, áèòåãìàëüíîì è ëåïòîõàëàçàëüíîì ñåìÿçà÷àòêå Gymna-

denia conopsea ïðîöåññû äåñòðóêöèè îñóùåñòâëÿþòñÿ âî âðåìÿ ñîçðåâàíèÿ ìåãà-
ãàìåòîôèòà. Âîò ïî÷åìó îäíîé èç ñïåöèôè÷åñêèõ ñòàäèé ÿâëÿåòñÿ ñòàäèÿ çàðîäû-

Ðèñ. 71. Îáùèå è ñïåöèôè÷åñêèå êðèòè÷åñêèå ñòàäèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìå-
íè ó Gentiana cruciata (à) è Luzula pedemontana (á) (ïî: Shamrov, Anisimova, 2003a, b).

à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, ã ç — ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø, ç ì — çàðîäûøåâûé ìåøîê,
çð ç — çðåëûé çàðîäûø, ì — ìåãàñïîðîöèò, îï — îïëîäîòâîðåíèå, ïð — ïðîýìáðèî, ñ ê —
ñïîðîãåííàÿ êëåòêà, ò ì — òåòðàäà ìåãàñïîð.
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øåâîãî ìåøêà ñðàçó æå ïîñëå êëåòêîîáðàçîâàíèÿ (5), êîãäà íà÷èíàþò ïðîÿâëÿòü-
ñÿ ïðèçíàêè äåãåíåðàöèè êëåòîê íàðóæíîé ÷àñòè ãèïîñòàçû, à êðàõìàë ïî÷òè èñ-
÷åçàåò èç áîëüøèíñòâà ñîìàòè÷åñêèõ òêàíåé ñåìÿçà÷àòêà. Äðóãîé îòëè÷èòåëüíîé
ñòàäèåé â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà ó ýòîãî âèäà ÿâëÿåòñÿ îáðàçîâàíèå äâóêëåòî÷íî-
ãî çàðîäûøà (8), êîòîðîå ñîïðîâîæäàåòñÿ äåãåíåðàöèåé êëåòîê ýïèäåðìû íóöåë-
ëóñà è âíóòðåííåé ÷àñòè ãèïîñòàçû.

Â òåíóèíóöåëëÿòíîì, óíèòåãìàëüíîì è ìåçîõàëàçàëüíîì ñåìÿçà÷àòêå Gentiana

cruciata ïðîöåññû òðàíñôîðìàöèè ñòðóêòóð ïðîèñõîäÿò â åùå áîëåå ðàííèé ïåðèîä
ðàçâèòèÿ. Ñïåöèôè÷åñêîé ñòàäèåé äëÿ òàêîãî ñåìÿçà÷àòêà ìîæíî ñ÷èòàòü âîçíèê-
íîâåíèå òåòðàäû ìåãàñïîð (3). Ïðîöåññû äåãåíåðàöèè íóöåëëóñà, íà÷èíàþùèåñÿ
íà ýòîé ñòàäèè, êîððåëèðóþò ñ ôîðìèðîâàíèåì ïðîêàìáèàëüíûõ òÿæåé êëåòîê â
ðàôå è ïîñëåäóþùèì óñèëåíèåì òðàíñïîðòà ìåòàáîëèòîâ ÷åðåç ïðîâîäÿùèé ïó-
÷îê è èõ àêêóìóëÿöèåé â áîëüøèíñòâå êëåòîê ñåìÿçà÷àòêà.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî îäíè è òå æå ñïåöèôè÷åñêèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àò-
êîâ äàííîãî òèïà ìîãóò îòëè÷àòüñÿ ó ðàçíûõ òàêñîíîâ íåêîòîðûìè ìîðôîôèçèî-
ëîãè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè. Íàïðèìåð, òåíóèíóöåëëÿòíûå, óíèòåãìàëüíûå è ìåçîõà-
ëàçàëüíûå ñåìÿçà÷àòêè Gentiana cruciata è Swertia iberica èç ñåì. Gentianaceae

äåìîíñòðèðóþò ðàçëè÷íóþ äèíàìèêó íàêîïëåíèÿ âåùåñòâ âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ (òàáë.
4; ðèñ. 73–76). Õîòÿ ó îáîèõ âèäîâ îòìå÷àåòñÿ îáðàòíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó íà-
êîïëåíèåì êðàõìàëà è áåëêîâ â öèòîïëàçìå êëåòîê, ó G. cruciata â àðõåñïîðèàëü-
íîé êëåòêå, ìåãàñïîðîöèòå è êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ìåøêà íàêàïëèâàåòñÿ áîëüøå
êðàõìàëà, à ó S. iberica — áîëüøå áåëêîâ. Ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðå íàêîïëåíèÿ âå-
ùåñòâ, âåðîÿòíî, ñâÿçàíû ñ òèïîì ìåòàáîëèçìà: ó ïåðâîãî âèäà äîìèíèðóåò óã-
ëåâîäíûé, à ó âòîðîãî — áåëêîâûé. Òèï ìåòàáîëèçìà, â ñâîþ î÷åðåäü, îáóñëîâ-
ëåí ãëàâíûì îáðàçîì îñîáåííîñòÿìè ñòðîåíèÿ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà
(Ïëþù, 1992). Â êà÷åñòâå íåáîëüøîãî äîïîëíåíèÿ ìîæíî îòìåòèòü ñëåäóþùåå:
âèäû Swertia ÿâëÿþòñÿ õëîðîýìáðèîôèòàìè, òîãäà êàê âèäû Gentiana — ëåéêîýì-
áðèîôèòàìè (ßêîâëåâ, Æóêîâà, 1973).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, âèäû ñ ðàçëè÷íûìè òèïàìè ñåìÿçà÷àòêà ìîãóò èìåòü îäíè
è òå æå ñïåöèôè÷åñêèå ñòàäèè, íàïðèìåð ñòàäèþ äâóêëåòî÷íîãî ïðîýìáðèî.

Ðèñ. 72. Êðèòè÷åñêèå ñòàäèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà÷àòêà è ñåìåíè Gymnadenia conopsea (ïî:
Shamrov, Anisimova, 2003a, b).

Â âåðõíåé ÷àñòè ðèñóíêà ïðåäñòàâëåíû ñîáñòâåííî ýìáðèîíàëüíûå ñòðóêòóðû — îò àðõåñïî-
ðèàëüíîé êëåòêè äî çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà. 1–11 — êðèòè÷åñêèå ñòàäèè â ðàçâèòèè ñåìÿçà-
÷àòêà è ñåìåíè; 0, +, ++, +++ — óðîâíè ñîäåðæàíèÿ âåùåñòâ: æèðíîé ëèíèåé ïîêàçàí êðàõìàë,
òîíêîé — áåëêè, ïóíêòèðíîé — äåêñòðèíû. 0–1 — óðîâíè ðàçâèòèÿ ñòðóêòóð; À–Ã — îòíî-
ñèòåëüíîå âðåìÿ âîçíèêíîâåíèÿ (À), ìàêñèìàëüíîãî ðàçâèòèÿ (Á), íà÷àëà äåãåíåðàöèè (Â) è ïîë-
íîãî èñ÷åçíîâåíèÿ (Ã) ñòðóêòóð; çàøòðèõîâàííûé ó÷àñòîê — óñëîâíûé îáúåì äàííîé ñòðóê-
òóðû; à ê — àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, ã ç — ãëîáóëÿðíûé çàðîäûø, ä — äèàäà êëåòðîê, ç ì

— çàðîäûøåâûé ìåøîê, ì — ìåãàñïîðîöèò, îï — îïëîäîòâîðåíèå, ïð — ïðîýìáðèî, ñ ê —
ñïîðîãåííàÿ êëåòêà, ò ì — òåòðàäà ìåãàñïîð. Ïî îñè àáñöèññ — ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ïî îñè îð-
äèíàò — ðàçâèòèå ñòðóêòóð è ñîäåðæàíèå âåùåñòâ.
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Ðèñ. 73. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà â çàâÿçè âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà Swertia

iberica (ïî: Shamrov, 1991).

1–7 — ñòðîåíèå çàâÿçè íà ñòàäèÿõ: 1 — äî ôîðìèðîâàíèÿ ñåìÿçà÷àòêà, 2 — âî âðåìÿ ôîðìè-
ðîâàèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è äèôôåðåíöèàöèè àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè, 3–5 — ñåìÿçà÷àò-
êà âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà, 6, 7 — ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ ôîðìèðîâàíèÿ 4-ÿäåðíîãî è çðå-
ëîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà; êðàõìàë ïîêàçàí òî÷êàìè; ï ï ç — ïðîâîäÿùèé ïó÷îê çàâÿçè, ï ï

ï — ïëàöåíòàðíûé ïðîâîäÿùèé ïó÷îê. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 200 ìêì.
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Ó Gymnadenia conopsea íà ýòîé ñòàäèè ïðîèñõîäèò äåãåíåðàöèÿ ñòðóêòóð (ýïèäåð-
ìû íóöåëëóñà è âíóòðåííåãî ñëîÿ ãèïîñòàçû), òîãäà êàê ó Luzula pedemontana â
ñòðóêòóðàõ íå îáíàðóæèâàåòñÿ ïðèçíàêîâ äåñòðóêöèè è íàáëþäàåòñÿ âîçðàñòàíèå
èíòåíñèâíîñòè ìåòàáîëèçìà.

Ñåìÿçà÷àòîê è ñåìÿ ÿâëÿþòñÿ ñëîæíûìè äèíàìè÷íûìè ñèñòåìàìè ñ ïóëüñè-
ðóþùèì õàðàêòåðîì ðàçâèòèÿ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ. Îöåíèòü â ïîëíîé ìåðå çíà-
÷èìîñòü âíóòðåííèõ (îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ñåìÿçà÷àòêà è
ñåìåíè) è âíåøíèõ ôàêòîðîâ â ðåàëèçàöèè ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ çàðîäûøà ìîæ-
íî ëèøü â óñëîâèÿõ ýêñïåðèìåíòà. Ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé
ïîäòâåðäèëè íàëè÷èå ðÿäà êðèòè÷åñêèõ, ÷óâñòâèòåëüíûõ ê âîçäåéñòâèþ îïðåäåëåí-
íûõ ôàêòîðîâ ñðåäû, ñòàäèé â ðàçâèòèè çàðîäûøà. Íàïðèìåð, îáðàáîòêà çðåëûõ
ñåìÿí Eranthis hiemalis, ñîäåðæàùèõ íå äèôôåðåíöèðîâàííûå íà îðãàíû çàðîäûøè
(ñòàäèÿ ïîçäíåãî ãëîáóëÿðíîãî çàðîäûøà ïåðåä íà÷àëîì îðãàíîãåíåçà), ðîñòîâû-
ìè âåùåñòâàìè (öèòîêèíèíîì, ÈÓÊ, ÍÓÊ è äð.) âûçûâàëà øèðîêèé ñïåêòð âàðè-
àöèé â ñòðîåíèè ñåìÿäîëüíîãî àïïàðàòà (Haccius, 1959, 1960, 1972; Haccius,
Trompeter, 1960). Èíãèáèòîðû ïîëÿðíîãî òðàíñïîðòà àóêñèíîâ (HFCA, TIBA è äð.)
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Òàáëèöà 4

Äèíàìèêà íàêîïëåíèÿ âåùåñòâ â ðàçâèâàþùèõñÿ ñåìÿçà÷àòêàõ
Gentiana cruciata è Swertia iberica

ñïîñîáñòâîâàëè ôîðìèðîâàíèþ çàðîäûøåé ñî ñëèòûìè ñåìÿäîëÿìè ó Brassica

juncea, åñëè âîçäåéñòâèå îñóùåñòâëÿëîñü â ïåðèîä êóëüòèâèðîâàíèÿ çàðîäûøåé íà
ïîçäíåé ãëîáóëÿðíîé ñòàäèè; äëÿ ñåðäå÷êîâèäíûõ çàðîäûøåé îíî îêàçûâàëîñü íå-
ýôôåêòèâíûì (Liu et al., 1993a, b).

Ïðè èçó÷åíèè ìóòàíòîâ Arabidopsis thaliana áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îñòàíîâêà â
ðàçâèòèè ñåìÿí ïðîèñõîäèò èìåííî âî âðåìÿ êðèòè÷åñêèõ ñòàäèé ýìáðèîãåíåçà.
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Îêîí÷àíèå òàáë. 4

Gentiana cruciata Swertia iberica Êðèòè-
÷åñêàÿ 
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Òàêèìè ñòàäèÿìè ÿâëÿþòñÿ: ïðåäãëîáóëÿðíàÿ, ãëîáóëÿðíàÿ, ñåðäå÷êîâèäíàÿ, òîðïå-
äîâèäíàÿ (çàðîäûø ñ ëèíåéíûìè ñåìÿäîëÿìè), îáðàòíî U-îáðàçíàÿ (çàðîäûø ñ
èçîãíóòûìè ñåìÿäîëÿìè) è çðåëûé çàðîäûø (Meinke, 1985, 1986, 1991; Health et
al., 1986; Franzmann et al., 1989). Ó ìóòàíòîâ Zea mays êðèòè÷åñêèå ñòàäèè (ôàçû)
õàðàêòåðèçóþòñÿ íàðóøåíèÿìè ìåõàíèçìà ñòàíîâëåíèÿ áàçàëüíî-àïèêàëüíîé ïîëÿð-
íîñòè (ïðåäãëîáóëÿðíàÿ ñòàäèÿ) è ðàäèàëüíîé ñèììåòðèè ïðè çàëîæåíèè îñíîâíûõ
îðãàíîâ çàðîäûøà (áóëàâîâèäíàÿ è êîëåîïòèëüíàÿ ñòàäèè), à òàêæå ïëàñòîõðîíà
ïðè îáðàçîâàíèÿ ëèñòîâûõ ïðèìîðäèåâ â ïî÷å÷êå çàðîäûøà (ñòàäèè 1–6)
(Sheridan, Neuffer, 1980, 1981, 1982; Clark, Sheridan, 1986, 1991; Sheridan, Clark,
1993).

Ïîä äåéñòâèåì ðàçëè÷íûõ ñòðåññîâûõ ôàêòîðîâ (èçáûòêà èëè íåäîñòàòêà âëàãè
ëèáî ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ, êðàéíå âûñîêîé èëè ñëèøêîì íèçêîé òåì-
ïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû) âî âðåìÿ ìåéîçà è öâåòåíèÿ ïðîèñõîäÿò ñòðóêòóð-
íûå è ôèçèîëîãè÷åñêèå íàðóøåíèÿ, îêàçûâàþùèå ñèëüíîå âëèÿíèå íà ôîðìèðî-
âàíèå ãàìåò è ïîñëåäóþùåå ðàçâèòèå çàðîäûøà è ýíäîñïåðìà (Ñêàçêèí, 1971;
Áàòûãèíà, 1974; Ñïèöûí, 1994; Saini, Lalonde, 1998; Saini, Westgate, 2000). Òàê,
ó ðàñòåíèé ïøåíèöû ñîðòà Äèàìàíò, âûðàùåííûõ ïðè îòñóòñòâèè áîðà â ïèòàòåëü-
íîì ðàñòâîðå, âûÿâëåíû îòñòàâàíèå â ðàçâèòèè è íàðóøåíèÿ â ñòðîåíèè êëåòîê
ñïîðîãåííîé òêàíè è ñëîåâ ñòåíêè ïûëüíèêà â ïðîöåññå ìèêðîñïîðîãåíåçà, êîòî-
ðûå ïðèâîäèëè ê ïîëíîé äåãåíåðàöèè ìèêðîñïîðàíãèåâ (Áàòûãèíà, 1974). Ó Cerasus
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Ðèñ. 74. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå Swertia iberica íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâàèòèÿ (ïî: Shamrov, 1991).

1, 2 — äèôôåðåíöèàöèÿ ïðèìîðäèÿ ñåìÿçà÷àòêà è àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè; 3, 4 — ïðèìîðäèé
ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ ïðåîáðàçîâàíèÿ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêè â ìåãàñïîðîöèò; 5 — äèôôåðåí-
öèàöèÿ èíòåãóìåíòà è íóöåëëóñà íà ñòàäèè ìåãàñïîðîöèòà ïåðåä ìåéîçîì; 6–11 — ôîðìèðîâà-
íèå ñòðóêòóð ñåìÿçà÷àòêà âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà; 12, 13 — ñåìÿçà÷àòîê íà ñòàäèè 2-ÿäåð-
íîãî çàðîäûøåâîãî ìåøêà; êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë, äåêñòðèíû — â âèäå òî÷åê; à ê —
àðõåñïîðèàëüíàÿ êëåòêà, ã — ãèïîñòàçà, è — èíòåãóìåíò, ê — êàëëîçà, í — íóöåëëóñ, î ð ê

— îñåâîé ðÿä êëåòîê, ïð ê — ïðîêàìáèàëüíûå êëåòêè, ð — ðàôå, õ — õàëàçà. Ìàñøòàáíàÿ ëè-
íåéêà: 1–11, 13 — 20 ìêì, 12 — 50 ìêì.
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Ðèñ. 75. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ êðàõìàëà è äåêñòðèíîâ â ñåìÿçà÷àòêå Swertia iberica âî
âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà (ïî: Shamrov, 1991).

Êðàõìàë ïîêàçàí â âèäå ãðàíóë, äåêñòðèíû — â âèäå òî÷åê; àíò — àíòèïîäû, ã — ãèïîñòàçà,
è ï — èíòåãóìåíòàëüíàÿ ïàðåíõèìà, è ò — èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, ñ — ñèíåðãèäà, ÿö —
ÿéöåêëåòêà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: 1, 3, 4, 6–8 — 20 ìêì, 2, 5 — 50 ìêì.
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Ðèñ. 76. Äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ â ðàçâèâàþùåìñÿ ñåìÿçà÷àòêå Swertia iberica (ïî:
Shamrov, 1991).

1, 2 — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ñ àðõåñïîðèàëüíîé êëåòêîé; 3, 4 — ïðèìîðäèé ñåìÿçà÷àòêà ñ
ìåãàñïîðîöèòîì ïåðåä ìåéîçîì; 5–8 — ñåìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ìåãàñïîðîãåíåçà; 9, 11, 19 — ñå-
ìÿçà÷àòîê âî âðåìÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâîãî ìåøêà; 10, 12–18 — ñòðîåíèå çàðîäûøåâîãî ìåøêà
â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ; âûñîêèé óðîâåíü ñîäåðæàíèÿ áåëêîâ ïîêàçàí ÷åðíûì, íèçêèé —
ñâåòëûì, ñðåäíèé — òî÷êàìè; è — èíòåãóìåíò, è ò — èíòåãóìåíòàëüíûé òàïåòóì, í — íóöåë-
ëóñ. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 50 ìêì.
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vulgaris ïîä âîçäåéñòâèåì âîäíîãî ñòðåññà (îñîáåííî â ñëó÷àå âîäíîãî äåôèöè-
òà) óâåëè÷èâàåòñÿ ÷àñòîòà íàðóøåíèé â ïðîöåññå ìåéîçà è ñíèæàåòñÿ ôåðòèëüíîñòü
ïûëüöû. Íàðóøåíèÿ îñîáåííî âûðàæåíû ó ñîðòîâ-ãèáðèäîâ (ßíäîâêà, 2004; ßí-
äîâêà, Øàìðîâ, 2006). Ó ðèñà ïîä âëèÿíèåì íèçêîé òåìïåðàòóðû â òå÷åíèå äëè-
òåëüíîãî ïåðèîäà êîëîøåíèÿ ïðîèñõîäÿò íàðóøåíèÿ â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ
ìèêðîñïîð è íàáëþäàþòñÿ èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå êëåòîê òàïåòóìà (Gothandam,
Chung, 2006). Ó ïøåíèöû ãåíîòèïà Capelle Desprez ïîä âëèÿíèåì äëèòåëüíîé âû-
ñîêîé òåìïåðàòóðû è äåôèöèòà âëàãè â ïî÷âå âî âðåìÿ öâåòåíèÿ ïðîèñõîäèò ñíè-
æåíèå ìàññû ñåìÿí (çåðíîâîê), ÷òî, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ (Jäger et al., 2006), îáóñ-
ëîâëåíî óâåëè÷åíèåì ñêîðîñòè íàêîïëåíèÿ âåùåñòâ â ñåìåíè è óìåíüøåíèåì âðå-
ìåíè èõ àêêóìóëÿöèè. Ïðè ýòîì ñíèæàåòñÿ ñïîñîáíîñòü òàêèõ ñåìÿí ê ïðîðàñòà-
íèþ. Â óñëîâèÿõ ïîâûøåííîé âëàæíîñòè âîçäóõà è ïî÷âû íåðåäêî ïðîèñõîäèò
ïðîðàñòàíèå íåçðåëûõ çàðîäûøåé (ñòàäèÿ àâòîíîìíîñòè) ó íåêîòîðûõ áîáîâûõ è
çëàêîâûõ åùå â ñåìåíè íà ìàòåðèíñêîì ðàñòåíèè (Ëåìàíí, Àéõåëå, 1936).



Глава 4. ТРАНСПОРТ МЕТАБОЛИТОВ
И ПРИЧИНЫ ОБРАЗОВАНИЯ АБЕРРАНТНЫХ

СЕМЯЗАЧАТКОВ И СЕМЯН

Разработка принципов организации и типизации позволяет наиболее полно оха-
рактеризовать семязачаток как целостную систему, вскрыть общие закономерно-
сти его развития, учитывая огромное разнообразие форм и специфику генезиса
этого органа у цветковых растений. Немаловажное значение имеет использование
системного подхода, включающего интегральное изучение всех элементов семя-
зачатка в динамике и во взаимосвязи с окружающими тканями завязи. Все это в
совокупности дает в руки исследователя, увлеченного познанием семени, тонкий
«инструмент», позволяющий диагностировать направленность развития семязачатка
с самых ранних стадий (Shamrov, 1998; Шамров, 1999б), что особенно важно при
изучении влияния факторов внешней среды на репродуктивные процессы.

Выявление закономерностей морфогенеза семязачатка становится чрезвычай-
но актуальным для познания пластичности систем репродукции. Особенно это важ-
но в связи с практической необходимостью интродукции ряда растений в новые
места обитания и выявлением причин, вызывающих нарушения в протекании реп-
родуктивных процессов. Различного рода аномалии в строении и развитии семя-
зачатка приводят к появлению аберрантных семян, наличие которых снижает ре-
альную семенную продуктивность (Шамров, 2005).

Аберрантные семязачатки и семена

Аберрантные (лат. aberrans — отклоняющийся) семязачатки характерны пре-
имущественно для растений с многосемянными плодами. Синонимы: абортивные,
аномальные, стерильные семязачатки и семена. В отличие от фертильных, в таких
семязачатках выявляются признаки деструкции, приводящей к полному или час-
тичному их отмиранию. В литературе этот процесс называют стерилизацией или
абортированием семязачатков и семян. Предлагают различать абортирование семя-
зачатков (их гибель до или сразу же после оплодотворения) и абортирование се-
мян (их гибель в период между оплодотворением и созреванием семян) (Bawa,
Webb, 1984). Однако некоторые авторы (Mikesell, 1988) полагают, что термин
«абортирование семязачатков» можно использовать и при описании ранних стадий
абортирования семян.
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Время появления аномалий, их характер и степень выраженности являются так-
соноспецифическими, при этом у разных видов растений деструкции подверже-
ны различные структуры. В аберрантных семязачатках и семенах обнаруживают-
ся прежде всего отклонения в развитии и изменения путей метаболизма в тканях.
Так, при нарушении принципа пространственно-временной координации аномаль-
ные семязачатки отличаются от фертильных меньшими размерами (Oxalis magnifica

— Guth, Weller, 1986; Saxifraga cernua — Капралов, Кутлунина, 2005). Это мо-
жет быть связано с остановкой роста зародышевого мешка в длину (Prunus avium

— Tukey, 1933), уменьшением размеров нуцеллуса и увеличением размеров ин-
тегументов, что приводит к изменению их соотношения (Phytolacca americana —
Mikesell, 1988). При изучении трех генотипов Ulmus minor, представляющих со-
бой клоны из разных областей Испании, было выявлено, что в норме (генотип P-
VV1) семена развиваются без отклонений и запасные вещества накапливаются в
клетках зародыша (Lуpez-Almansa et al., 2004). У растений генотипов V-JR1 и M-
SF1 обнаружены аномалии при формировании эндосперма, отсутствие запасных
веществ в зародыше, что приводит к его гибели (у генотипа V-JR1 нарушения
начинаются после стадии глобулярного зародыша, а у генотипа M-SF1 — после
сердечковидной стадии), при этом в клетках эндосперма очень рано начинают от-
кладываться ШИК-положительные гранулы.

Аберрантные семязачатки можно диагностировать и по смене морфологиче-
ского типа (с анатропного семязачатка в норме — на ортотропный), наличию
асимметричного интегумента, который не полностью окружает нуцеллус, а также
по отсутствию микропиле или формированию слишком широкого микропиле
(Rhododendron nutallii — Palser et al., 1990). У мутантных растений Arabidopsis

thaliana вместо двух интегументов развивается единственная лопастная структу-
ра (мутант bel1 — Robinson-Beers et al., 1992) или нарушается нормальное разви-
тие наружного интегумента, который остается в зачаточном состоянии, поскольку
в семязачатке вместо эпидермальных инициалей дифференцируются субэпидермаль-
ные инициали (мутант ino — Baker et al., 1997).

Абортирование семязачатков может вызываться разрастанием нуцеллуса и вы-
ходом его за пределы микропиле (Saxegotheca conspicua — Noren, 1908; Rosa sp.,
Cerasus vulgaris — Савченко, 1959), дегенерацией фуникулуса (Pistacia vera —
Grundwag, Fahn, 1969; Bradley, Crane, 1975; Shuraki, Sedgley, 1996) или халазы
(Persea americana — Steyn et al., 1993). Обнаружены так называемые овулоиды,
состоящие только из клеток наружного и внутреннего интегументов (Eucalyptus

woodwardii —  Sedgley,  1989)  или интегумента и остатков халазы (виды Vacci-

nium — Bell, 1957; Eaton, Jamont, 1966; Stushnoff, Palser, 1969; Анисимова, 1997).
В аберрантных семязачатках видов Vaccinium выявлена смена временнsх харак-
теристик, запускающих дегенерацию нуцеллуса. В фертильных семязачатках этот
процесс происходит на 2- или 4-ядерной стадии развития зародышевого мешка,
тогда как в аберрантных время дегенерации смещалось на 8-ядерную стадию и
даже на период после опыления. По мнению ряда авторов (Hall et al., 1966), дли-
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Рис. 77. Развитие и строение семязачатка и семени у Paeonia lactiflora (по: Шамров,
1997з).
1 — дифференциация структур семязачатка на стадии формирования спорогенной ткани; 2 —

семязачаток на стадии мегаспороцитов, видна асинхронность в их развитии. Условные обозна-
чения см. с. 195.
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Рис. 77 (продолжение).

3, 4 — фрагмент семязачатка, в нуцеллусе которого наряду с мегаспороцитами в профазе I мей-
оза видно образование тетрад мегаспор, 2-, 4-ядерных и сформированных зародышевых меш-
ков и инициальных клеток диплоспорических зародышевых мешков; клетки париетальной тка-
ни становятся удлиненными и густоплазменными. Условные обозначения см. с. 195.
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тельное сохранение нуцеллуса и сопутствующие процессы преждевременной де-
струкции интегумента ответственны за женскую стерильность у некоторых клонов
Vaccinium angustifolium.  У V. myrtillus,  в отличие от V. angustifolium, в условиях
промышленного загрязнения процессы дегенерации структур семязачатка смещены
на самые ранние стадии (образование тетрад мегаспор), и в таких семязачатках
формируется 2-слойный эндотелий вместо однослойного, а оболочки клеток ги-
постазы и интегументальной паренхимы лигнифицируются. Кроме того, в клетках
экзотесты преждевременно накапливается слизь (Shamrov, Anisimova, 2003с).

Разрастание интегументального тапетума, проявляющееся в увеличении числа
слоев, характерно для Helianthus annuus (Савченко, 1959). У Saxifraga cernua сте-
рильные семязачатки отличаются от фертильных недоразвитием и дегенерацией
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Рис. 77 (продолжение).

5–7 — семязачаток перед оплодотворением, формируются подиум, постамент и интегументаль-
ный тапетум; париетальная ткань почти полностью разрушилась; 6а, 6б — клетки (при боль-
шем увеличении) яйцевого аппарата (6а), интегументального тапетума и нуцеллуса (6б). Услов-
ные обозначения см. с. 195.
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Рис. 77 (продолжение).

8, 9 — семязачаток на стадии зиготы, начало разрушения клеток в микропилярной и средней
зонах нуцеллуса, отложение танина в клетках наружной эпидермы наружного интегумента; 8а —
клетки интегументального тапетума и нуцеллуса (при большем увеличении). Условные обозна-
чения см. с. 195.
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Рис. 77 (окончание).

10, 11 — семязачаток на стадии формирования ценоцитно-клеточной структуры и инициации
эмбриоидов, клетки нуцеллуса в микропилярной и средней зонах почти полностью разруши-
лись, видна дегенерация клеток постамента на границе с эндоспермом, клетки гипостазы с лиг-
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нифицированными оболочками и танинами; 12 — зрелое семя; б о н — базальная область ну-
целлуса, в и — внутренний интегумент, г — гипостаза, зар — зародыш, и т — интегументаль-
ный тапетум, и д з м — инициали диплоспорических зародышевых мешков, и пд — инициали
подиума, к т — клетка с танинами, л о н — латеральная область нуцеллуса, м — мегаспоро-
цит, мз — мезотеста, м с — механический слой, н — нуцеллус, н и — наружный интегумент,
н к — нуцеллярный колпачок, оп — оперкулум, пд — подиум, пл в — плацентарный вырост,
пл об — плацентарный обтуратор, пр к — прокамбиальные клетки, пр п — проводящий пу-
чок, пс — постамент, п т — париетальная ткань, с к — спорогенная клетка, энд — эндосперм,
эк — экзотеста. Масштабная линейка: 1 — 20 мкм, 2–4, 6а, 6б, 8а — 30 мкм, 5 — 300 мкм, 6,
7 — 50 мкм, 8–11 — 100 мкм, 12 — 2000 мкм.

нуцеллуса и интегументов, а также отсутствием сформированного микропиле (Кап-
ралов, Кутлунина, 2005). В неоплодотворенных семязачатках Daphne arbuscula

первые признаки деструкции тканей и клеток обнаруживаются во внутреннем ин-
тегументе и нуцеллусе вблизи проводящего пучка, при этом отмечается преждев-
ременная лигнификация клеточных оболочек гипостазы. Затем в этот процесс
включается наружный интегумент, в котором имеется проводящий пучок, идущий
из фуникулуса (Erdelská, 1999).

Целый комплекс признаков-маркеров для идентификации аномальных семяза-
чатков еще до оплодотворения был обнаружен у Paeonia lactiflora (Шамров,
1997з): увеличение числа слоев и гипертрофия клеток интегументального тапету-
ма и апикальной части внутреннего интегумента, преждевременная дегенерация
нуцеллуса в микропилярной и средней частях семязачатка, преждевременное на-
копление танинов в клетках наружной эпидермы наружного интегумента, иное
строение клеток плацентарного обтуратора (рис. 77, 78).

Очень часто аберрантные семязачатки и семена характеризуются процессами
деструкции, начиная с ранних стадий развития. Дегенерации могут подвергаться
мегаспороциты, мегаспоры и зародышевые мешки, при этом в последних выяв-
лены нарушения синтеза крахмала в центральной клетке (Medicago, Trifolium —
Bingham, Hawkins-Pfeiffer, 1984; Орел и др., 1985; Огородникова, 1989; Зимниц-
кая, 1992; Казачковская, 1992; Полюшкина, 1993).

Еще до оплодотворения у одних видов (Paeonia anomala — Яковлев, Иоффе,
1965; P. lactiflora — Шамров, 1997з) отмечается недоразвитие зародышевых меш-
ков, у других — отсутствие в них клеткообразования (Eucalyptus woodwardii —
Sedgley, 1989) или полная дегенерация клеток (E. cinerea — Полунина, 1957,
1963). После оплодотворения деструкции может подвергаться зародыш (Nelumbo

nucifera — Vasilyeva, 1992; мутанты Arabidopsis thaliana — Meinke, 1982) либо
зародыш и/или эндосперм (виды Vaccinium — Bell, 1957; Eaton, Jamont, 1966;
Stushnoff, Palser, 1969; Анисимова, 1997).

Интересная особенность выявлена в аберрантных семязачатках P. lactiflora

(Шамров, 1997з). В некоторых сохраняющихся зародышевых мешках яйцеклетка
и синергиды проявляют способность к апомиксису (партеногенез, синергидная
апогаметия),  при этом вхождения пыльцевых трубок в зародышевые мешки не
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Рис. 78. Аномалии в развитии семязачатка у Paeonia lactiflora (по: Шамров, 1997з).

1–3 — аберрантный семязачаток перед оплодотворением (1 — схема, 2 — микропилярная и
3 — халазальная части), почти полное разрушение клеток микропилярной и средней зон нуцел-
луса, разрастание клеток интегументального тапетума, преждевременное отложение танинов в
клетках наружной эпидермы наружного интегумента; 4, 4а, 5, 5а — клетки интегументального
тапетума в нормальном (4, 4а) и аберрантном (5, 5а) семязачатках; 6, 6а — микропилярная
часть семязачатка с разросшимся нуцеллярным колпачком и формирующимся нуцеллярным за-
родышем (вероятно, из париетальной клетки); 7–9 — сохраняющиеся яйцеклетка и синергиды
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Рис. 78 (окончание).
и образование ценоцитного партеногенетического (7), синергидного (8) и клеточного партено-
генетического (9) зародышей; 10 — сохраняющиеся центральная клетка (полярные ядра еще не
объединились) и антиподы; развитие 2-ядерного проэмбрио из неоплодотворенной яйцеклетки;
в и — внутренний интегумент, г — гипостаза, и т — интегументальный тапетум, к т — клетка
с танинами, н и — наружный интегумент, н к — нуцеллярный колпачок, пд — подиум, пс —
постамент, с зар — синергидный зародыш, т с — таниносодержащий слой. Масштабная линей-
ка: 1 — 300 мкм, 2–5, 6а — 100 мкм, 4а, 5а, 7–9 — 20 мкм, 6 — 30 мкм, 10, 11 — 50 мкм.
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обнаружено. Возникшие апомиктические зародыши до конца не развиваются и
гибнут на ранних стадиях развития по мере деструкции тканей аберрантных семян.

Таким образом, аберрантные семязачатки и семена можно диагностировать по
комплексу признаков-маркеров: изменение морфологического типа и соотношения
размеров элементов семязачатка, изменение динамики развития (преждевременная
дегенерация, длительное сохранение), отсутствие структур или образование допол-
нительных.

Признаками, важными для диагностики аберрантных семязачатков, могут быть
не только отклонения в их строении и развитии, но и специфика метаболизма в
отдельных тканях. В связи с этим представляет интерес рассмотрение транспорта
веществ в развивающемся семязачатке в норме и под влиянием различных фак-
торов.

Пути поступления веществ в развивающийся семязачаток

Транспорт метаболитов является интегрирующим фактором существования
семязачатка как системы. Он включает их поступление по проводящей системе из
плаценты в репродуктивные и соматические ткани, а также перераспределение в
процессе развития через систему специализированных тканей (гипостаза, подиум,
постамент, интегументальный тапетум, гаустории).

Координация процессов роста, дифференциации и метаболизма в семязачатке,
как и в растении в целом, обеспечивается на разных уровнях организации тремя
типами транспорта: 1) между семязачатком и плацентой — дальний транспорт, 2)
между клетками различных тканей — коротко-дистантный, или средний, 3) меж-
ду органеллами каждой клетки — внутриклеточный, или ближний (Курсанов, 1976;
Лютге, Хигинботам, 1984).

Дальний транспорт осуществляется по флоэме и ксилеме. По фуникулярному
проводящему пучку, оканчивающемуся у большинства растений в халазе, реже
продолжающемуся в интегументы (Campanulaceae, Magnoliaceae, Paeoniaceae),
осуществляется трофическая связь семязачатка с плацентой (Kühn, 1928). У ряда
высокоспециализированных таксонов эта связь обеспечивается средним типом
транспорта либо по тяжам прокамбиальных клеток (Buddlejaceae, Caprifoliaceae,
Gentianaceae), либо по системе клеток всех тканей фуникулуса (Gesneriaceae,
Orchidaceae). В этом случае пластические вещества из плацентарных проводящих
пучков преимущественно симпластически перемещаются в структуры семязачат-
ка. В сформированном семязачатке коротко-дистантный тип транспорта метаболитов
характерен, прежде всего, для нуцеллуса, халазы, паренхимы интегумента, клеточ-
ные стенки которых являются тонкими и пронизаны многочисленными плазмодес-
мами. Существует мнение, что плазмодесмы располагаются чаще там, где осуще-
ствляется интенсивный транспорт (Robards, Lucas, 1990), а первичной причиной
их образования в ходе цитокинеза является поступление ассимилятов в делящие-
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ся клетки по единой распределительной сети (Гамалей, 1994) в рамках определен-
ного алгоритма развития (Silk, 2006). В эпидерме интегументов плазмодесмы име-
ются только на радиальных стенках клеток, вследствие чего движение веществ
идет послойно (Mogensen, 1973; Wilms, 1980; Belyaeva, 1983; Беляева, Полюшкина,
1984).

В семязачаток вещества поступают преимущественно из цветоложа, стенки
завязи и плаценты.  Они выявляются прежде всего в халазе,  поскольку здесь у
многих таксонов оканчивается проводящий пучок, а затем перемещаются в раз-
личные репродуктивные и соматические ткани семязачатка (Buell, 1952; Coe, 1954;
Mogensen, 1973a, b; Bhandari et al., 1980, 1985; Tilton, Lersten, 1981).

В семязачатках с интегументальным тапетумом в клетках последнего синтези-
руются различные физиологически активные вещества, которые непосредственно
поступают в халазу. Кроме того, под действием гидролитических ферментов (ами-
лазы, протеазы), cекретируемых клетками интегументального тапетума, может про-
исходить разрушение смежных клеток паренхимы интегумента, после чего продукты
гидролиза могут перемещаться в халазу (Цингер, 1958; Newcomb, 1973a, b; Van
Went, 1989).

Передвижение веществ из халазы к развивающимся спорогенным и гамето-
фитным структурам осуществляется посредством различных специализированных
тканей, среди которых важная роль принадлежит гипостазе (Lonay, 1922; Цингер,
1958; Malik, Vermani, 1975; Tilton, 1980b; Tilton et al., 1984; Шамров, 1990б,
1999б, 2002б; Shamrov, 1991, 1992; Von Teihman, Von Wyk, 1991; Nath, 1993;
Шамров, Анисимова, 1993а, б; Batygina, Shamrov, 1999).

Положение гипостазы в основании нуцеллуса и интегументов и ее контакт с
проводящей системой семязачатка свидетельствуют о том, что она является свое-
образным распределителем питательных веществ в семязачатке, снабжая метаболи-
тами как репродуктивные, так и соматические ткани. В типичных тенуинуцеллятных
семязачатках гипостаза непосредственно граничит с зародышевым мешком. В дру-
гих типах семязачатков вещества в зародышевый мешок поступают из гипостазы
через центральную часть подиума и далее через постамент (в крассинуцеллятных
семязачатках Ceratophyllaceae, Juncaceae, Paeoniaceae — Shamrov, 1992; Шамров,
Анисимова, 1993а; Шамров, 1997з, и; в медионуцеллятных семязачатках Poaceae

— Воронова и др., 2002) либо только через постамент (в медионуцеллятных семя-
зачатках некоторых Orchidaceae — Шамров, Никитичева, 1992) или постаменто-
подиум (в медионуцеллятных семязачатках Campanulaceae, Liliaceae — Шамров,
Жинкина, 1994; Шамров, 1999а). В семязачатках некоторых растений различные
структуры (синергиды, антиподы, эндосперм, суспензор и др.) формируют гаусто-
рии, клетки которых имеют гипертрофированные ядра и плотную цитоплазму. Они
поглощают питательные вещества из соседних тканей и снабжают ими развиваю-
щийся зародышевый мешок , а в дальнейшем — эндосперм и зародыш
(Subramanyam, 1949; Arekal, 1963; Maheshwari, Kapil, 1966; Masand, Kapil, 1966;
Philipson, 1981; Nikiticheva, 1983; Mikesell, 1990).
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Таким образом, направленный транспорт метаболитов в семязачатке обеспе-
чивается системой различных структур (см. схему).

Существует несколько подходов к изучению механизмов транспорта веществ
в семязачатке. Один из них включает использование красителей-флуорохромов
(Mogensen, 1981b; Zhang, Zheng, 1988; Wang, Fisher, 1994; Mäkelä et al., 2005) или

Схема
Система структур, обеспечивающая направленный транспорт метаболитов

в семязачатке
èíòåãóìåíò (ïàðåíõèìà) ýíäîòåëèé

ïàðèåòàëüíàÿ òêàíüëàòåðàëüíàÿ îáëàñòü

èíòåãóìåíò

íóöåëëóñ ïîäèóì ïîñòàìåíò çàðîäûøåâûé
ìåøîê

ïðîâîäÿùèé
ïó÷îê

õàëàçà ãèïîñòàçà

радиоактивных изотопов (Coe, 1954) для того, чтобы проследить апопластический
или симпластический пути транспорта. Другой подход основан на применении
гистохимических и иммунохимических реакций (Willemse, Bednara, 1979; Шамров,
1990б; Ho et al., 1991; Sung et al., 1994; Wittich, 1998).

Во многих исследованиях по семязачатку транспорт веществ рассматривает-
ся не в динамике, а только на отдельных стадиях, чаще в период формирования
зародышевого мешка (cм. Subramanyam, 1960a, b; Johri, 1962; Masand, Kapil,
1966; Willemse, Van Went, 1984; Шамров, 1994н). Тем не менее, имеющиеся дан-
ные позволяют получить представление о передвижении веществ в процессе раз-
вития семязачатка или на его основных этапах.

В тенуинуцеллятном семязачатке Linaria bipartita в фуникулусе дифференци-
руются удлиненные тонкостенные клетки, по которым вещества, достигнув хала-
зы, транспортируются в зародышевый мешок через его халазальный полюс. Часть
метаболитов, возможно, проникает в зародышевый мешок с микропилярного по-
люса через интегументальный тапетум (Kallarackal, Bhatnagar, 1981).

В крассинуцеллятном семязачатке видов Oenothera клетки нуцеллуса, особенно
париетальной ткани, в период мегаспорогенеза и раннего развития зародышевого
мешка заполняются крахмалом до тех пор, пока в клетках, расположенных в ос-
новании внутреннего интегумента (вероятно, это клетки гипостазы), не накаплива-
ются специфические темноокрашенные вещества, блокирующие дальнейший транс-
порт метаболитов (Ishikawa, 1918). У Agave parryi (см. рис. 85, 1) главный путь
поступления веществ из хорошо развитого фуникулярного проводящего пучка в
зародышевый мешок проходит через халазальную область семязачатка и поста-
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Рис. 79. Динамика содержания крахмала и декстринов в семязачатке Gagea stipitata на
начальных стадиях развития (по: Шамров, 1999а).

1, 2 — формирование примордия семязачатка и дифференциация в нем археспориальной клетки;
3–5 — дифференциация гипостазы в примордии семязачатка; 6–11, 7а — дифференциация инте-
гументов и нуцеллуса в семязачатке на стадии мегаспороцита, вступившего в мейоз; крахмал
показан в виде гранул, декстрины — точками; а к — археспориальная клетка, г — гипостаза,
и в и — инициали внутреннего интегумента, и г — инициали гипостазы, и н и — инициали на-
ружного интегумента, н — нуцеллус, оп — оперкулум, о р к — осевой ряд клеток, пл об —

плацентарный обтуратор, пр к — прокамбиальные клетки. Масштабная линейка — 30 мкм.
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мент. Не исключено также передвижение веществ, накопленных ранее в нуцеллусе
(Tilton, Mogensen, 1979).

В нуцеллусе медионуцеллятного семязачатка Gasteria verrucosa в период мегас-
порогенеза отмечается полярность в накоплении различных веществ. В клетках
нуцеллуса под развивающимся мегаспороцитом (впоследствии тетрадой мегаспор)
выявляются белки, пероксидаза, кислая фосфатаза, липофильные вещества. Посте-
пенно они обнаруживаются в функционирующей мегаспоре, тогда как в остальных
мегаспорах, особенно в микропилярной, аккумулируются эстераза, гликолипиды,
основная фосфатаза (Willemse, Bednara, 1979). Биохимическое исследование пока-
зало, что у этого вида во время мегаспорогенеза слабый поток растворимых саха-
ров во все ткани семязачатка сменяется их направленным интенсивным потоком в
нуцеллус и зародышевый мешок (Willimse, Franssen-Verhejen, 1983).

В медионуцеллятных семязачатках Gasteria verrucosa и Zea mays на ранних
стадиях развития разгрузка метаболитов из проводящего пучка происходит в ха-
лазе, и затем они входят в нуцеллус в направлении халазальной (функционирую-
щей) мегаспоры тетрады. Во время развития зародышевого мешка в семязачатке
G. verrucosa направление потока веществ изменяется в сторону микропилярной
части нуцеллуса, так как формирующаяся гипостаза с лигнифицированными кле-
точными стенками представляет собой барьер для апопластического поступления
веществ в зародышевый мешок через халазу. У Z. mays,  как считает автор,  ги-
постаза не формируется и поступление веществ из нуцеллуса в зародышевый ме-
шок становится возможным по всем направлениям (Wittich, 1998).

В крассинуцеллятном семязачатке Quercus gambelii основной путь транспорта
веществ проходит через наружный интегумент и халазу, а затем через постамент
в зародышевый мешок (Mogensen, 1973). У Zephyranthes rosea и Lagenaria vulgaris

один поток метаболитов из халазы идет в интегументы. Затем из внутреннего ин-
тегумента они непосредственно или через систему клеток нуцеллуса проходят в
зародышевый мешок. Другой поток веществ из халазы поступает в гипостазу и
нуцеллус и в дальнейшем во все клетки зародышевого мешка (Malik, Vermani,
1975). Результаты авторадиографического исследования показали, что у
Zephyranthes drummondii большинство веществ в сформированном семязачатке,
обходя гипостазу, аккумулируется в нуцеллусе и затем используется во время раз-
вития эндосперма и зародыша (Coe, 1954).

У Spinacia oleracea на ранних стадиях вещества из халазы поступают в инте-
гумент и нуцеллус, при этом в развивающийся зародышевый мешок — только из
базальной области нуцеллуса. Перед оплодотворением они, по-видимому, переста-
ют транспортироваться в зародышевый мешок вследствие сильного разрастания
халазальной части нуцеллуса в связи с преобразованием анатропного семязачат-
ка в амфитропный (Wilms, 1980).

В качестве показателя направленности транспорта метаболитов можно исполь-
зовать динамику пластических веществ в отдельных тканях семязачатка (см. рис.
46–76). Изменения в характере поступления веществ происходят во время струк-
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Рис. 80. Динамика содержания крахмала и декстринов в семязачатке Gagea stipitata во
время мегаспорогенеза и формирования зародышевого мешка (по: Шамров, 1999а).

1–3 — формирование структур семязачатка в период мегаспорогенеза; 4–9 — стадии разви-
тия зародышевого мешка; 10 — семязачаток со сформированным зародышевым мешком; 11 —
завязь с семязачатками перед оплодотворением;  крахмал показан в виде гранул,  декстрины —
точками; в и — внутренний интегумент, г — гипостаза, н — нуцеллус, н и — наружный инте-
гумент, оп — оперкулум, пл об — плацентарный обтуратор, пр п — проводящий пучок, ф о
— фуникулярный обтуратор. Масштабная линейка: 1–10 — 30 мкм, 11 — 100 мкм.
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Рис. 81. Динамика содержания крахмала и декстринов в семязачатке во время оплодот-
ворения и на ранних стадиях развития семени Gagea stipitata (по: Шамров, 1999а).

1 — вхождение пыльцевой трубки в семязачаток; 2 — деление ядра первичной клетки эндо-
сперма; 3–14 — семя на начальных стадиях формирования нуклеарного эндосперма и глобу-
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лярного зародыша; крахмал показан в виде гранул, декстрины — точками; г — гипостаза,
м з н — микропилярная зона нуцеллуса, оп — оперкулум, ппд — постаменто-подиум, с з н —
средняя зона нуцеллуса, х з н — халазальная зона нуцеллуса, ca  — апикальная клетка, cb —
базальная клетка. Масштабная линейка: 1–9, 11, 13, 14 — 30 мкм, 10, 12 — 100 мкм.

Рис. 81 (окончание).
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Рис. 82. Динамика содержания крахмала в структурах развивающегося семязачатка и
семени Gagea stipitata (по: Шамров, 1999а).

1–3 — примордий семязачатка; 4–8 — семязачаток во время мегаспорогенеза; 9–11 — семяза-
чаток во время развития зародышевого мешка; 12–15 — семя во время раннего эмбриогене-
за; крахмал показан точками разной плотности; г — гипостаза, м з н — микропилярная зона
нуцеллуса, оп — оперкулум, пл об — плацентарный обтуратор, ппд — постаменто-подиум, с
з н — средняя зона нуцеллуса, ф о — фуникулярный обтуратор, х з н — халазальная зона
нуцеллуса, энд — эндосперм. Масштабная линейка — 50 мкм.
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Рис. 82 (окончание).

турно-функциональной перестройки (критические стадии) и коррелятивно связаны
с типом семязачатка и строением его отдельных элементов (Shamrov, Anisimova,
2003a). Результаты гистохимического исследования свидетельствуют о том, что во
время дифференциации археспориальной клетки предшественники нуклеиновых
кислот, белков, полисахаридов имеются в плаценте и, вероятно, поступают во все
ткани примордия семязачатка (Шамров, 1990б, 1999а; Шамров, Никитичева, 1992;
Anisimova, Shamrov, 1992; Shamrov, 1992, 2000а; Шамров, Анисимова, 1993а).

До образования тяжей прокамбиальных клеток (например, в крассинуцеллят-
ном семязачатке Luzula pedemontana на стадии сформированного мегаспороцита,
а в тенуинуцеллятном семязачатке Gentiana cruciata — после завершения мега-
спорогенеза) метаболиты продолжают поступать во все формирующиеся структуры
и накапливаются в них в больших количествах. В крассинуцеллятном семязачат-
ке L. pedemontana в период мегаспорогенеза как ранее накопленные, так и вновь
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Рис. 83.
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Рис. 83 (окончание). Динамика содержания белков в различных структурах развиваю-
щегося семязачатка и семени Gagea stipitata (по: Шамров, 1999а).

1–3 — примордий семязачатка; 4–8 — семязачаток во время мегаспорогенеза; 9–11 — семяза-
чаток во время развития зародышевого мешка; 12–15 — семя во время раннего эмбриогене-
за; высокий уровень содержания белков показан черным, низкий — светлым, средний — точ-
ками; г — гипостаза, м з н — микропилярная зона нуцеллуса, оп — оперкулум, пл об — пла-
центарный обтуратор, ппд — постаменто-подиум, пр п — проводящий пучок, с з н —  сред-
няя зона нуцеллуса, ф о — фуникулярный обтуратор, х з н — халазальная зона нуцеллуса,
энд — эндосперм. Масштабная линейка — 50 мкм.
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поступающие вещества преимущественно расходуются. Это, вероятно, связано с
процессами роста и интенсивными делениями клеток в местах формирования
структур семязачатка, отложением каллозы в мегаспороците и возникающих ме-
гаспорах. Однако с началом развития зародышевого мешка, когда формируются
подиум и проводящий пучок с элементами флоэмы и ксилемы, метаболиты вновь
накапливаются в соматических тканях семязачатка.
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Рис. 84. Возможные пути транспорта веществ в развивающемся тенуинуцеллятном се-
мязачатке Gentiana cruciata (по: Шамров, 1990).

Одинарными стрелками показано преимущественное поступление N-метаболитов, пунктирны-
ми — С-метаболитов, двойными — одновременное поступление N- и С-метаболитов; г — ги-
постаза, з м — зародышевый мешок, и п — интегументальная паренхима, и т — интегумен-
тальный тапетум, пр п — проводящий пучок, р — рафе, х — халаза.

В тенуинуцеллятном семязачатке G. cruciata с началом образования зародыше-
вого мешка, когда разрушается нуцеллус и формируются тяжи прокамбиальных
клеток и интегументальный тапетум, происходит перераспределение поступления
метаболитов. Из плаценты по прокамбиальным клеткам и из большинства сома-
тических тканей семязачатка вещества перемещаются в зародышевый мешок, о
чем свидетельствует увеличение в нем содержания крахмала и белков. В красси-
нуцеллятном семязачатке L. pedemontana эта особенность выявляется только после
оплодотворения: к стадии раннего глобулярного зародыша вещества начинают по-
ступать преимущественно в зародыш и эндосперм.

В медионуцеллятном семязачатке Gagea stipitata, характеризующемся хорошо
развитым проводящим пучком, в течение мейоза и на ранних стадиях формиро-
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Рис. 85. Пути транспорта веществ в семязачатках различных видов растений.

1 — поступление метаболитов из проводящего пучка через постамент (гипостазу, согласно пред-
ставлениям авторов) и далее антиподы у Agave parryi (большие стрелки), из нуцеллуса через
центральную клетку (маленькие стрелки); вокруг внутреннего интегумента, а также в основа-
нии интегументов и нуцеллуса мощный слой кутикулы (по: Tilton, Mogensen, 1979); 2, 3 — ос-
новные пути передвижения уранина в семязачатке Polygonum capitatum (2) и Nicotiana tabacum

(3) (по: Mogensen, 1981b); а — антипода, к — кутикула, м — микропиле, н а — нитчатый ап-
парат, пр п — проводящий пучок, пс — постамент, с — синергида, ц к — центральная клетка,
я — яйцеклетка.
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Рис. 86. Возможные пути транспорта веществ в развивающемся крассинуцеллятном
семязачатке Luzula pedemontana (по: Шамров, Анисимова, 1993б).

Пунктирными стрелками показано преимущественное поступление С-метаболитов, двойными —
одновременное поступление N- и С-метаболитов; в и — внутренний интегумент, г — гипоста-
за, з м — зародышевый мешок, н и — наружный интегумент, пд — подиум, пр п — проводя-
щий пучок, п т — париетальная ткань, х — халаза.

вания зародышевого мешка ассимиляты обнаруживаются в большинстве структур
семязачатка (Шамров, 1999а). В процессе завершения мегагаметогенеза вещества
исчезают из интегументов, рафе и фуникулуса, однако основной поток метаболитов
в зародышевый мешок продолжает осуществляться через проводящий пучок, о
чем свидетельствуют высокие уровни содержания белков и декстринов в халазе.
Как накопившиеся ранее в тканях, так и вновь поступающие через проводящий
пучок метаболиты затем обнаруживаются на пути следования в зародышевый ме-
шок — в гипостазе и центральной части постаменто-подиума (рис. 79–83).

Во время мегаспорогенеза в медионуцеллятном семязачатке Gymnadenia

conopsea, в котором не дифференцируются ни проводящий пучок, ни прокамби-
альные клетки, метаболиты из плаценты аккумулируются в большинстве тканей
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семязачатка. Однако с началом развития зародышевого мешка, особенно после
деструкции наружных клеток гипостазы, вещества постепенно перемещаются в
зародышевый мешок через постамент (Шамров, Никитичева, 1992).

Высказано предположение, что в тенуинуцеллятном семязачатке (рис. 84, 1–7)
N-метаболиты (вещества белковой природы) поступают в развивающийся зароды-
шевый мешок преимущественно по эпидерме семязачатка, интегументальному та-
петуму и гипостазе, а С-метаболиты (вещества углеводной природы) — преиму-
щественно по клеткам прокамбиального тяжа и гипостазы (Шамров, 1990б). О та-
ком же характере поступления метаболитов (рис. 85, 2, 3), возможно, свидетель-
ствует перемещение флуорохрома из фуникулуса как в халазальную, так и в мик-
ропилярную части сформированного семязачатка у некоторых растений (Mogensen,
1981b; Zhang, Zheng, 1988). В крассинуцеллятном семязачатке с хорошо диффе-
ренцированной проводящей системой (рис. 86, 1–6) метаболиты из плаценты по-
ступают в зародышевый мешок и окружающие ткани главным образом по про-
водящему пучку через систему специализированных тканей (Шамров, Анисимо-
ва, 1993в).

Существует точка зрения (Батыгина, 1984а), что в завязи и семязачатке суще-
ствует несколько путей транспорта веществ, которые могут изменяться в ходе раз-
вития и осуществляться различными структурами. На основании анализа литера-
турных данных и результатов изучения семязачатка у Nelumbo nucifera и Triticum

aestivum (Батыгина, ориг. данные) было сделано предположение, что существует
по крайней мере три типа транспорта: апикальный, базальный и латеральный.

Пути поступления веществ в зародышевый мешок

Значительная часть работ, главным образом ультраструктурные исследования,
посвящена передвижению метаболитов непосредственно из тканей семязачатка в
зародышевый мешок. В клетках зародышевого мешка формируются выросты сте-
нок,  которые увеличивают поверхность плазмалеммы и играют важную роль в
трансмембранном переносе веществ, выполняя функцию адсорбции и секреции
(Jensen, 1965; Maze, Lin, 1975; Folsom, Peterson, 1984; Vijayaraghavan et al.,
1988b, c; Summer, 1989; Плющ, 1992). Время появления выростов в стенках за-
родышевого мешка варьирует у разных растений, коррелируя с началом исчезно-
вения запасных веществ из окружающих клеток нуцеллуса и интегумента либо с
дегенерацией этих клеток (Schulz, Jensen, 1968, 1969, 1977; Hardham, 1976;
Fougиre-Rifot, 1978; Kudlicka et al., 1981; Tilton et al., 1984; Vijayaraghavan et al.,
1988a, b; Johansson, Walles, 1994).

В питании зародышевого мешка важную роль играют антиподы, которые вы-
полняют функции адсорбции, транспорта и синтеза ряда метаболитов (см. Lötscher,
1905). Для большинства растений характерен базальный транспорт (через антипо-
ды) веществ в зародышевый мешок (Mikulska, Rodkiewicz, 1967a, b; Jalouzot, 1983;
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Рис. 87. Различные типы транспорта веществ в зародышевый мешок.

1 — базальный транспорт через антиподы у Aconitum napellus (по: Жукова, Соколовская, 1977);
2–4 — латеральный транспорт через центральную клетку у Jasione montana, микропилярная
часть синергид покрыта толстым слоем кутикулы (по: Berger, Erdelská, 1973); 5 — апикальный
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Willemse, Van Went, 1984). Об этом свидетельствует наличие не только выростов
стенок в халазальной части антипод (рис. 87, 1), но и хорошо развитого эндоплаз-
матического ретикулума (ЭР), большого количества рибосом, митохондрий, дик-
тиосом и пластид в цитоплазме (Diboll, 1968; Newcomb, 1973a, b; Maze, Lin, 1975;
Жукова, Соколовская, 1977; Wilms, 1981; Chitralekha, Bhandari, 1991; Engell, 1994).
Гистохимические реакции указывают на высокую активность ряда ферментов (пе-
роксидазы, фосфорилазы, цитохромоксидазы и др.) в цитоплазме антипод
Zephyranthes rosea и Lagenaria vulgaris (Malik, Vermani, 1975). У Nicotiana tabacum

в антиподах обнаружена фосфатазная активность, связанная с плазматической мем-
браной (Mogensen, Pollak, 1982). При изучении перемещения ионов железа в се-
мязачатке Hemerocallis middendorffii var. esculenta было обнаружено, что в разви-
вающемся зародышевом мешке продукты, содержащие железо, выявляются прежде
всего в цитоплазме антипод (Sato, 1986).

При рассмотрении латерального транспорта (через центральную клетку), как
правило, обсуждается вопрос о роли кутикулы, которой отделяется интегумент или
нуцеллус от зародышевого мешка. Факту наличия кутикулы уделяется особое вни-
мание при выявлении взаимосвязей между эндотелием и зародышевым мешком.
Толщина кутикулы варьирует на различных участках и изменяется в ходе развития
эндотелия (Плиско, 1971; Newcomb, 1973a, b; Erdelská, 1975). Считается, что пе-
ред оплодотворением кутикула становится прерывистой, вследствие чего возника-
ет дополнительный путь поступления веществ в зародышевый мешок (рис. 87, 2–
4). Исследование, проведенное на Saintpaulia ionantha, показало, что вокруг заро-
дышевого мешка в клетках интегументального тапетума (преимущественно на плаз-
малемме) накапливается аденозинтрифосфатаза для осуществления переноса веществ
в зародышевый мешок (Mogensen, 1981а, 1985; Mogensen, Rossiter, 1982).

Участие синергид в снабжении зародышевого мешка питательными вещества-
ми (апикальный тип транспорта) продолжает оставаться предметом дискуссии.
Одни авторы предполагают, что синергиды поглощают вещества из окружающих
тканей семязачатка (Jensen, 1965; Schulz, Jensen, 1968; Newcomb, 1973a, b;
Jalouzot, 1975; Folsom, Peterson, 1984; Vijaraghavan et al., 1988a, b; Summer,
Caeseele, 1989) (рис. 87, 5). В пользу этого предположения говорит и отмеченный
ранее факт накопления веществ, содержащих радиоактивный углерод, в синерги-
дах Zephyranthes drummondii (Coe, 1954). При ультрацитохимическом исследова-
нии обнаружено вхождение ионов кальция в синергиды Oryza sativa, причем пе-

транспорт через синергиду у Gossypium hirsutum (по: Jensen, 1965); 6–10 — латеральный и ба-
зальный пути транспорта у Bellis perennis (по: Engell, Petersen, 1977); 11 — базальный и апи-
кальный пути транспорта у Linaria bipartita (по: Kallarackal, Bhatnagar, 1981); а — антипода, в  —
вакуоль, в к о — выросты клеточной оболочки, и т — интегументальный тапетум, к — ку-
тикула, к о — клеточная оболочка, мт — митохондрия, н — нуцеллус, п — плазмалемма, пл —
пластида, пм т — парамуральное тело, с — синергида, ф к — фрагмент кутикулы, ц к — цен-
тральная клетка, э п — экстрацеллюлярное пространство, э р — эндоплазматический ретику-
лум, я — яйцеклетка.
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ред оплодотворением их содержание было более высоким в интактной синерги-
де, а во время оплодотворения — в дегенерирующей синергиде (Yu et al., 1999).
Другие авторы отрицают трофическую функцию синергид (Diboll, Larson, 1966;
Fougиre-Rifot, 1975; Mogensen, Suthar, 1979).

Альтернативные точки зрения на роль синергид в транспорте веществ в заро-
дышевый мешок обусловлены, вероятно, тем, что синергиды различаются по стро-
ению (с типичным и модифицированным типами нитчатого аппарата, без нитчато-
го аппарата) и, следовательно, выполняют различные функции (Willemse, Van Went,
1984; Vassilyev, Lobkov, 1990; Shamrov, 1991; Плющ, 1992). Можно предположить
3 функции нитчатого аппарата в синергидах (Shamrov, 1991).

1. В красси- и медионуцеллятных семязачатках с хорошо развитым нуцеллу-
сом нитчатый аппарат осуществляет преимущественно функцию транспорта пита-
тельных веществ из окружающих клеток париетальной ткани или долго сохраня-
ющегося нуцеллуса в синергиды. В тенуинуцеллятных семязачатках с эфемерным
нуцеллусом эта функция становится возможной до оплодотворения лишь при об-
разовании прерывистой кутикулы в области контакта синергид с клетками инте-
гумента, чаще всего эндотелия. В случае длительного сохранения интактной си-
нергиды и преобразования ее в гаусториальный орган или развития микропиляр-
ного эндоспермального гаустория на месте провизорных синергид время ее осу-
ществления смещается на период после оплодотворения.

2. Как типичный, так и модифицированный нитчатый аппарат, вероятно, обес-
печивает прием пыльцевой трубки и попадание спермиев в яйцеклетку и централь-
ную клетку.

3. Нитчатый аппарат, преимущественно модифицированный, служит в качестве
депо запасных веществ углеводной или белковой природы для обеспечения пита-
нием зародыша на самых ранних стадиях его развития.

Для многих видов растений констатируется, как правило, сочетание различных
типов транспорта веществ в зародышевый мешок. Сочетание базального и апикаль-
ного транспорта обнаружено у Gossypium hirsutum (Jensen, 1965), Capsella bursa-
pastoris (Schulz, Jensen, 1968), Zea mays (Diboll, 1968), Helianthus annuus (Newcomb,
Steeves, 1971; Newcomb, 1973a), Agave parryi (Tilton, Mogensen, 1979), Linaria

bipartita (Kallarackal, Bhatnagar, 1981) и, возможно, у Vanilla planifolia (Zhang,
Zheng, 1988), базального и латерального — у Jasione montana (Berger, Erdelská,
1973; Erdelská, 1975) и Bellis perennis (Engell, Petersen, 1977) (рис. 87, 6–11).

Один путь поступления веществ в зародышевый мешок обнаружен лишь у
некоторых представителей цветковых растений. Латеральный транспорт предпола-
гается у Aquilegia formosa (Vijayaraghavan et al., 1972) и Galanthus nivalis (Чиам-
порова и др., 1988), а апикальный транспорт — у Epilobium hirsutum и Chamerion

angustifolium (Гвилава, 1985, 1986). У Nelumbo nucifera (Chochia et al., 1992) ла-
теральный путь транспорта веществ в зародышевый мешок сменяется после оп-
лодотворения базальным, когда антиподы становятся многоядерными и их число
увеличивается до 7–8.
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Оригинальную точку зрения на роль синергид и антипод в переносе веществ
в зародышевый мешок высказала Плющ (1992). Она обнаружила, что синерги-
дам одних растений свойственна цистерноидная форма ЭР (участвует в белковом
обмене), а синергидам других — трубчатая форма ЭР (определяет липидный об-
мен). Значительное развитие ЭР в синергидах связано, по ее мнению, не с син-
тезом и секрецией каких-либо веществ, а с его участием в «переработке» мета-
болитов, поступающих в синергиды из окружающих клеток семязачатка. У мно-
гих растений выявлено сопряженное развитие одной и той же формы ЭР в синер-
гидах и антиподах, что свидетельствует о том, что и синергиды, и антиподы вов-
лечены в процесс поглощения веществ. Согласно исследованиям ряда авторов
(Neumann et al., 2003), перенос белков из ЭР клетки в направлении плазмалем-
мы или клеточной стенки связан с функционированием аппарата Гольджи.

Другой участник транспорта — стенка зародышевого мешка — функциони-
рует как единый апопласт для метаболитов из окружающих тканей (Folsom, Cass,
1986; Vijayaraghavan et al., 1988a; Belyaeva, 1990). Однако в зародышевый мешок
проникают только вода, ионы неорганических веществ и некоторые низкомолеку-
лярные органические вещества, тогда как высокомолекулярные соединения син-
тезируются непосредственно в зародышевом мешке (Belyaeva, 1990).

Пути поступления веществ в развивающееся семя

Исследования транспорта веществ в семени посвящены, главным образом,
завершающим стадиям его созревания (Marinos, 1970; Rost, Lersten, 1970; Bugnicourt,
1984; Thorne, 1985; Folsom, Cass, 1986; Shannon et al., 1986; Wittich, 1998). Однако
решение этой проблемы невозможно без рассмотрения всех этапов развития семе-
ни. Даже те немногочисленные данные, которые имеются в литературе, свидетель-
ствуют о значительном разнообразии путей транспорта в семени и об определенных
корреляциях со структурными особенностями развивающегося семязачатка и семе-
ни. Проиллюстрируем это положение рядом примеров.

В сформированном семязачатке как до оплодотворения, так и сразу после него
базальный путь транспорта метаболитов является доминантным у Ranunculus

sceleratus: вещества из проводящего пучка поступают сначала в халазальную зону
нуцеллуса, а затем апопластически через клеточные стенки крупных, хорошо диф-
ференцированных и долго сохраняющихся антипод в эндосперм и зародыш
(Chitralekha, Bhandari, 1991). Интенсификация транспорта веществ у Luzula

pedemontana происходит после оплодотворения, особенно в период зиготогенеза
(Шамров, Анисимова, 1993в) (рис. 88, 1). Со стадии двухклеточного проэмбрио
начинаются активные процессы деструкции нуцеллуса и внутреннего интегумен-
та, и в развивающемся семени устанавливаются два пути поступления метаболи-
тов: более интенсивный базальный — через проводящий пучок, гипостазу, поди-
ум, антиподы и базальную камеру эндосперма в микропилярную камеру (соб-
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ственно эндосперм) — и менее интенсивный апикальный — через париетальную
ткань из окружающих клеток нуцеллуса в развивающийся зародыш, базальная
клетка которого снабжена мощной полисахаридной оболочкой с протуберанцами
(рис. 88, 2). К стадии глобулярного зародыша происходит, вероятно, снижение
интенсивности потока веществ из проводящего пучка, вызванное лигнификацией
стенок и накоплением танинов в клетках гипостазы (рис. 88, 3). Такой вывод на
основании ультраструктурных исследований был сделан ранее, например, для
Delphinium camptocarpum (Belyaeva, 1983). В ходе дальнейшего развития семени
L. pedemontana потоки метаболитов как в эндосперм, так и в зародыш, возмож-
но, выравниваются и обеспечиваются преимущественно ресурсами самого семе-
ни. При этом предшественники белков транспортируются, по-видимому, по сохра-
няющейся эпидерме нуцеллуса, в которой, как и в зародыше, накапливаются белки
(рис. 88, 4,  5).

Транспорт веществ, поступающих из проводящего пучка в гипостазу, а далее
через эпидерму нуцеллуса в развивающийся зародыш и через постаменто-поди-
ум в эндосперм, вероятно, характерен и для Gagea stipitata (рис. 81–83) .Сход-
ные результаты были описаны ранее: вещества из эпидермы (рис. 88, 6) переме-
щаются в зародыш у Polygonum aviculare (Lonay, 1922) либо в эндосперм у Oryza

sativa (Oparka, Gates, 1981; Ellis, Chaffrey, 1987). Представляет интерес формиро-
вание в нуцеллусе особой «периферической проводящей системы», связанной
через гипостазу с проводящим пучком семязачатка и осуществляющей транспорт
веществ в развивающийся зародыш (Шамров, 1998а). Доказательством этого слу-
жит тот факт, что на стадии 2–4-клеточного проэмбрио у Nuphar lutea в латераль-
ной области нуцеллуса образуются 2–3 слоя узких клеток, являющихся продол-
жением клеток подиума и доходящих до париетальной ткани (рис. 88, 7).

Определенную информацию о характере передвижения веществ могут дать
данные о содержании ферментов, углеводов и других метаболитов в структурах
развивающегося семени. Так, у Tropaeolum majus было выявлено, что клетки под-
веска на глобулярной стадии зародыша характеризуются высоким содержанием
пероксидазы. Со стадии сердечка активность этого фермента отмечалась лишь в
клетках собственно зародыша, что, вероятно, свидетельствует об изменении пути
транспорта метаболитов в развивающийся зародыш: вещества поступают апо-
пластически через эпидерму зародыша из окружающих клеток эндосперма, а не
через суспензор (Singh et al., 1979). Согласно исследованию Wittich (1998), ра-
створимые углеводы после оплодотворения направляются в формирующуюся се-
менную кожуру, затем в эндосперм и зародыш (Gasteria verrucosa) либо непос-
редственно в эндосперм, а затем в зародыш (Zea mays).  У Pisum sativum было
обнаружено, что постфлоэмный симпластический траспорт метаболитов из прово-
дящего пучка развивающегося семени характерен прежде всего для клеток парен-
химы семенной кожуры. Межклеточные пространства этих клеток заполнены ра-
створами различных веществ, что облегчает их диффузию из мест разгрузки в
направлении семядолей зародыша (Van Dongen et al., 2003). У этого же вида ра-
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Рис. 88. Возможные пути поступления веществ в семя.

1–5 — развивающееся семя Luzula pedemontana (по: Шамров, Анисимова, 1993в); 6 — семя на
стадии сердечковидного зародыша у Polygonum aviculare (по: Lonay, 1922); 7 — зрелое семя
Nuphar lutea (по: Шамров, 1998а); в и — внутренний интегумент, г — гипостаза, з — зародыш,
н и — наружный интегумент, пд — подиум, пер — перисперм, у к — узкие клетки нуцеллу-
са, э — эндосперм, э н — эпидерма нуцеллуса.
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нее было показано, что белки, свободные аминокислоты, гексоза и различные
фосфорные соединения поступают из внутреннего интегумента в полость зароды-
шевого мешка, главным образом в семядоли зародыша (Murray, 1979).

Транспорт ассимилятов в направлении потребляющих тканей (меристемы, за-
пасающие ткани) обеспечивается в растении системой аттрагирующих зон (Penot,
1965, 1966; Курсанов, 1976). На ранних стадиях развития, когда дифференциру-
ются структуры семязачатка, аттрагирующей зоной, вероятно, является весь семя-
зачаток, затем — зародышевый мешок, а после оплодотворения — эндосперм и
зародыш.

Транспорт веществ в аберрантных семязачатках и семенах

Как было уже отмечено, время появления аномалий, их характер и степень
выраженности являются таксоноспецифическими, при этом у разных растений де-
струкции подвержены различные структуры. Причинами их возникновения могут
быть и нарушения в поступлении веществ.

По мнению ряда авторов (Ganeshaiah, Uma Shaanker, 1992), только один фак-
тор — характер транспорта метаболитов в семязачатке — лежит в основе стери-
лизации семязачатков. В аберрантных семязачатках еще до оплодотворения клет-
ки халазы, интегументов, нуцеллуса и гипостазы приобретают мощные каллозные
оболочки, что приводит к изменению путей транспорта веществ в семязачатке.
Задержка лизиса клеток в апикальной части нуцеллуса препятствует проникнове-
нию пыльцевых трубок в зародышевый мешок (Brassicaceae, Fabaceae, Poaceae,
Rosaceae, Solanaceae — Bingham, Hawkins-Pfeiffer, 1984; Орел и др., 1985; Briggs
et al., 1987; Огородникова, 1989; Vishnyakova, 1991; Зимницкая, 1992; Казачков-
ская, 1992; Полюшкина, 1993). Исходя из этого, был предложен экспресс-тест для
выявления таких семязачатков: свечение каллозы (Fabaceae, Solanaceae и др.  —
Vishnyakova, 1991). В аберрантных семязачатках отложение каллозы начинается в
халазальной области и обнаруживается затем в интегументе, нуцеллусе и вокруг
зародышевого мешка. Данные по аккумуляции каллозы в аберрантных семязачат-
ках, особенно в клетках гипостазы (в сочетании с преждевременной лигнифика-
цией ее клеточных оболочек), свидетельствуют о том, что каллоза функциониру-
ет как молекулярный фильтр, препятствующий потоку веществ в зародышевый
мешок (Briggs et al., 1987; Vishnyakova, 1991).

Однако исследования семязачатка перед оплодотворением у ряда видов (Capsella

bursa-pastoris, Galanthus nivalis, Oenothera hookeri, O. mut. brevistylis, Sisymbrium

loeselii), не выявили наличия связи между свечением каллозы и стерильностью
семязачатков. Флуоресценция каллозы была обнаружена в нуцеллусе обоих видов
Oenothera, причем в местах интенсивных клеточных делений на ранних стадиях
развития семязачатка. Кроме того, сильное свечение в халазе было обусловлено
клетками не с каллозными, а с лигнифицированными оболочками. Специфического
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свечения на каллозу не было обнаружено даже в стерильных семязачатках мутан-
тного растения O. mut. brevistylis. В семязачатках C. bursa-pastoris и S. loeselii тест
на каллозу был положительным лишь в микропилярной части, но это не было связано
ни с подготовкой семязачатка к оплодотворению, ни со стерильностью. На основа-
нии гистохимического исследования были предложены реакции для диагностики
фертильных и стерильных семязачатков: реакции на пектиновые вещества, кислые
полисахариды, кислую фосфатазу, липиды и ионы кальция в области микропиле
перед оплодотворением (Chudzik, Śnieżko, 1997, 1999, 2003).

Изучение передвижения уранина у Prunus dulcis после опыления показало, что
проникновение этого красителя в абортивные семязачатки блокируется в области
халазы, где оканчивается фуникулярный проводящий пучок и часть его ответвля-
ется в наружный интегумент. В фертильных семязачатках уранин продолжает по-
ступать во все ткани семязачатка (Pimienta, Polito, 1982).

Как уже было отмечено, клетки эндотелия характеризуются признаками пере-
даточных клеток, участвуя в переносе веществ в зародышевый мешок. Аномалии
в его строении (увеличение числа слоев и гипертрофия клеток) связаны с нару-
шениями в метаболизме этой ткани. У ряда представителей рода Datura (сем.
Solanaceae) при несовместимых скрещиваниях происходит пролиферация клеток
эндотелия, что в дальнейшем приводит к гибели гибридных зародышей и аборти-
рованию семян (соматопластическая стерильность). Обнаружено, что в разросших-
ся клетках эндотелия накапливаются вещества, являющиеся ингибиторами роста
(Satina et al., 1950; Rietsema et al., 1954).

Возможные факторы и причины образования аберрантных семя-

зачатков и семян

Анализ литературы свидетельствует о том, что аномалии в ходе развития семя-
зачатка могут быть вызваны различными факторами: морфогенетическими, генети-
ческими, физиологическими, антэкологическими, экологическими (табл. 5). Одна из
причин связана с положением семязачатков в завязи. В этом случае оплодот-
ворение первого семязачатка и начало развития семени в многосемянных плодах
приводит, возможно, к перераспределению поступления питательных веществ. Как
показало экспериментальное исследование поглощения С14-сахарозы в условиях in

vitro и влияния гормонов на соцветия in vivo, недоразвитие семян в нижней части
плода Pongamia pinnata (2–3-семянный плод становится односемянным) связано с
ингибирующим действием ростовых гормонов на растение после того, как произой-
дет оплодотворение верхних семязачатков (Arathi et al., 1999). Остановка в разви-
тии зерновок сразу же после опыления может быть вызвана снижением поступле-
ния растворимых сахаров в завязь (Zea mays — Mäkelä et al., 2005). У представи-
телей сем. Fabaceae абортированные семязачатки можно обнаружить в различных
частях завязи: в базальной части (Bawa, Webb, 1984), ближе к столбику (Horovitz



221Ãëàâà 4. Òðàí ñï î ðò ì åòàáî ëèòî â è ï ðè÷èí û  î áðàçî âàí èÿ àáåððàí òí û õ ñåì ÿçà÷àòêî â...

et al., 1976) или на концах завязи (Link, 1961). Подобное, вероятно, имеет место и
у других растений (например, у Quercus gambelii — Mogensen, 1975; Челак, 1998
и Trapa natans — Титова, 1988; Titova et al., 1997).

Воспроизведение нового организма и размножение у растений, изменение со-
отношения аллометрических параметров их структур (Niklas, 2004), а также реп-
родуктивный успех в целом реализуются посредством эмбриональных процессов
через системы скрещивания: аллогамию, автогамию либо автогамию в сочетаниии
с некоторыми формами агамоспермии. Высказано предположение, что эти разли-
чия сопряжены с определенными энергетическими затратами на опыление, кото-
рые тем значительнее, чем система более открыта (за счет аллогамии) (Solbrig,
1976; Терехин, 1996). Эти затраты на опыление одного цветка получили название
«соотношение пыльцевых зерен и семязачатков» (англ. pollen-ovule ratio —
P/O) (Cruden, 1976a, b, 1977).

Таблица 5

Факторы образования аберрантных семязачатков
Факторы и причины Ссылки
Морфогенетические

· положение в завязи Horovitz et al., 1976; Bawa, Webb, 1984

Генетические
· наличие летальных мутаций в мейозе

· апоптоз

Wiens et al., 1987; Charlesworth, 1989; Zhou et
al., 1999
Батыгина, Воронова, 1999

Физиологические
· недостаток ресурсов для развития всех

заложившихся семязачатков

· блокирование транспорта веществ
в семязачаток

Janzen, 1977; Haig, Westoby, 1988; Zimmerman,
Pyke, 1988; Vaughton, 1993; Pigney, 1995;
Navarro, 1998
Pimienta, Polito, 1982; Vasilyeva et al., 1988;
Ganeshaiah, Uma, Shaanker, 1992

Антэкологические
· низкое качество пыльцы
· недостаточное количество пыльцы

· конкурентное развитие пыльцевых трубок
· отсутствие опылителей
· отсутствие условий для опыления
· низкая величина соотношения числа

пыльцевых зерен и семязачатков

Marshall, Ellstrand, 1988
Casper, Niesenbaum, 1993; Navarro, 1998; Arista
et al., 1999; Yang et al., 2005
Lee, 1984; Joshi et al., 1993; O’Donnell, Bawa, 1993
Menges et al., 1986
Erdelská, 1999
Cruden, 1977

Экологические
· неадекватность условий произрастания

(экологические стрессы)

· особенности прохождения отдельных
периодов цветения

Tilton, 1980a; Stephenson, 1981; Meinke, 1982;
Sheridan, Neuffer, 1982; Bingham, Hawkins-
Pfeiffer, 1984; Felker et al., 1985; Marsden,
Meinke, 1985; Hodgson, 1989
Stephenson, 1981; Navarro, 1998
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Эволюция в направлении от аллогамии к автогамии осуществлялась путем
постепенного уменьшения размеров цветка и изменения его морфологии (Ornduff,
1969), что уменьшало энергетические затраты на цветок (Cruden, 1977) и соответ-
ственно облегчало самоопыление. Перекрестноопыляемые растения, как известно,
производят больше пыльцы, чем самоопыляющиеся. У них при этом число семя-
зачатков в завязи не увеличивается, однако изменяется соотношение пыльцевых зерен
и семязачатков. Это соотношение постепенно уменьшается у автогамных растений
(Baker, 1967; Gibbs et al., 1975; Cruden, 1977). Анализ 86 видов различных цветко-
вых растений показал, что самое низкое среднее значение P/O характерно для
клейстогамных растений (4.7). Этот показатель увеличивается в направлении: обли-
гатные автогамы (27.7) ® факультативные автогамы (168.5) ® факультативные
аллогамы (796.6) ® облигатные аллогамы (5859.2). Исключение составляют пред-
ставители семейств Asclepiadaceae, Mimosaceae и Onagraceae, у которых коэффи-
циент P/O очень низкий по сравнению с другими перекрестноопыляемыми расте-
ниями. Однако эффективность опыления является относительно высокой, вследствие
того что пыльца у них является аггрегированной (Cruden, 1977). Обратная после-
довательность в изменении коэффициента P/O наблюдается и в сем. Orchidaceae. У
аллогамных видов этот показатель оказался ниже, чем у облигатно автогамных. Как
и у представителей сем. Asclepiadaceae, этот феномен обусловлен агрегацией пыль-
цы в поллинии, а также типом восприятия пыльцы рыльцем (Назаров, 1995).

Определение коэффициента P/O становится необходимым элементом стратегии
исследований в области репродуктивной биологии. Его значимость подтвержда-
ется рядом косвенных, более сложных измерений затрат на опыление. Так, у
Impatiens capensis расходы на семена, образующиеся в хазмогамных цветках в
результате перекрестного опыления, значительно выше (9135 кал), чем затраты на
семена в клейстогамных цветках (65 кал), формирующиеся за счет самоопыле-
ния (Waller, 1979). У видов Potamogeton, различающихся типами цветков, обна-
ружено, что растения с подводными цветками являются автогамами и имеют низ-
кий коэффициент P/O, тогда как для видов с надводными цветками характерны
ксеногамия и высокое значение этого коэффициента, при этом последним прису-
ща и более крупная пыльца (Philbrick, Anderson, 1987). В связи с изучением фак-
торов, обусловливающих низкую семенную продуктивность у тропических лиан
Combretum farinosum и C. fruticosum, было выявлено, что для этих растений ха-
рактерна самонесовместимость. Они являются перекрестноопыляемыми, о чем
свидетельствует высокое значение коэффициента P/O (4569.9). Независимо от ак-
тивности опылителей степень ауткроссинга у них довольно низкая (Schemske,
1980; Bernardello et al., 1994).

У 6 тропических видов Rhododendron, произрастающих в Южном Китае, семе-
на при самоопылении не завязываются или их образуется очень мало. Для них
характерны величины P/O, сравнимые с показателем P/O многих автогамных ра-
стений. Число формирующихся семян лимитировано количеством пыльцы, и в случае
дополнительного искусственного опыления, когда число пыльцевых зерен (пыльца



223Ãëàâà 4. Òðàí ñï î ðò ì åòàáî ëèòî â è ï ðè÷èí û  î áðàçî âàí èÿ àáåððàí òí û õ ñåì ÿçà÷àòêî â...

тетрадная и склеена висциновыми нитями) на семязачаток сильно возрастает, семе-
на образуются, причем их больше всего у растений R. simiarum с наиболее высо-
ким показателем P/O (1343). У видов c самым низким значением P/O (176 у R.

simsii и 179 у R. farrerae) даже при перекрестном опылении величина реальной
семенной продуктивности очень низкая. Эти виды отличаются самыми маленькими
цветками и самым низким производством нектара (Ng, Corlett, 2000).

Тип системы скрешивания носит адаптивный характер. Известно, что по мере
освоения новых территорий близкородственные таксоны проходят стадии от обли-
гатных автогамов до облигатных аллогамов через промежуточные системы с фа-
культативной авто- и аллогамией (Lloyd, 1972; Arroyo, 1973; Baker, 1974), при этом
смена систем скрещиваний приводит к увеличению показателя соотношения пыль-
цевых зерен и семязачатков (Cruden, 1977).

По мнению Charlesworth (1989), в популяциях растений, особенно многолет-
них и опыляющихся исключительно перекрестно, накапливается «генетический
груз» (рецессивные летальные мутации), что понижает общую жизнеспособность
популяции. При конкуренции между семязачатками и плодами дегенерируют преж-
де всего семена с «вредными» мутациями, которые проявляются на ранних эта-
пах онтогенеза. Аномалии в развитии генеративных органов, в том числе и семя-
зачатков, у некоторых видов рода Medicago (Орел и др., 1985), а также Paeonia

majko (Жгенти, 1978) и P. lactiflora (Шамров, 1995а; 1997з) рассматриваются как
результат гибридного происхождения этих растений.

О влиянии антэкологических факторов на образование аберрантных семязачат-
ков свидетельствуют эксперименты с Capsicum annuum (Marcelis, Baan Horman-
Eijer, 1997). Оказалось, что при недостатке пыльцы во время цветения завязыва-
ется много плодов. Однако в них образуется значительное количество абортивных
семязачатков и семян. При дополнительном опылении число оплодотворенных се-
мязачатков возрастает, но при этом происходит абортирование плодов, развиваю-
щихся вслед за первым.

Наличие аберрантных семязачатков в завязи приводит к снижению реальной
семенной продуктивности. Семязачатки с отклонениями могут дегенерировать пол-
ностью в процессе развития либо сохраняться, трансформируясь в семена, отли-
чающиеся от нормальных по форме, размерам, окраске и внутреннему строению.
Эти структурные, а часто и физиологические различия семян внутри одного плода
или в разных плодах на растении являются основой гетероспермии (см. Левина,
1981; Макрушин, 1989; Анисимова, 2000).

При изучении гетероспермии у V. myrtillus (Анисимова и др., 2005) было вы-
явлено, что морфогенез семязачатков и семян в одном плоде характеризуется
асинхронностью. В процессе их развития выявлены различные аномалии: дест-
рукция всего семязачатка или его отдельных структур на разных стадиях форми-
рования; полная дегенерация зародышевых мешков на ядерной стадии развития;
разрушение элементов зрелых зародышевых мешков; нарушения в клеткообразо-
вании при формировании эндосперма. Кроме того, выявлено длительное сохране-
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ние обеих синергид, отсутствие деления зиготы и образование синергидных заро-
дышей, когда эндосперм был уже почти сформирован. Все рассмотренные явле-
ния (асинхронность в развитии, наличие аномалий) приводят к гетерогенности се-
мян (Анисимова, 1997, 2000). В плодах V. myrtillus, собранных в период диссе-
минации, семена различаются по форме, размерам, цвету, наличию или отсут-
ствию зародыша, а также степени сформированности зародыша, эндосперма и се-
менной кожуры. Условно семена можно разделить на три фракции: крупную, сред-
нюю и мелкую. Количество семян в каждой из них варьирует в зависимости от
места произрастания и года сбора материала. По данным Анисимовой, для Ленин-
градской обл. (Кировский р-н) соотношение крупных, средних и мелких семян в
плоде составило 38.3 : 56.6 : 5.1 (1997 г.) и 33.6 : 45.7 : 20.7 (2004 г.).

Семена крупной фракции (1.2–1.8 × 0.5–0.9 мм) — темно-коричневые,
иногда с вишневым оттенком, удлиненные по оси микропиле — халаза, заострен-
но-овальные (иногда с крючковидно изогнутым или усеченным халазальным кон-
цом) или линзовидные. Как правило, они содержат обильный эндосперм и хоро-
шо дифференцированный зародыш, который занимает около 3/

4
 длины семени.

В клетках зародыша и эндосперма накапливаются в большом количестве белки.
Ультраструктурное исследование показало, что они представлены алейроновыми
зернами с кристаллическими глобоидами. Кроме того, в эндосперме выявлены
диффузные масла, а в зародыше пластиды с крахмальными зернами. Пластиды с
крахмалом локализуются в эпидермальных клетках, главным образом вокруг ядер.
Питательные вещества не выявляются лишь в зоне лизиса эндосперма: в 2–3 слоях
клеток вокруг гипокотиля и зародышевого корня и 6–7 слоях — над семядоля-
ми. Семенная кожура нормально развита (рис. 89, 1; табл. VIII, 1–6). Семена
средней фракции (0.6–1.1 × 0.3–0.5 мм) — коричневые, овальные, заостренные,
линзовидные, уплощенные, слегка изогнутые, иногда со складками; чаще всего
лишены зародыша, эндосперм скудный либо отсутствует. Семенная кожура раз-
вита нормально (рис. 89, 2; табл. VIII, 7,  8). В крупной и средней фракциях об-
наружены также семена с недоразвитым (на глобулярной стадии) либо дегенери-
рующим зародышем. Объем эндосперма в таких семенах либо соответствует объе-
му эндосперма семени с дифференцированным зародышем (однако в нем умень-
шается доля густоплазменных клеток и увеличивается доля вакуолизированных),
либо он значительно меньше (эндосперм скудный, в состоянии дегенерации) (рис.
89, 3,  4). Семена мелкой фракции (0.2–0.6 × 0.1–0.2 мм) — светло-коричневые
либо бледно-желтые, продолговатые, уплощенные, часто сохраняют форму семя-
зачатка, в них нет ни зародыша, ни эндосперма. Они представлены экзотестой и
остатками средних слоев интегумента и халазы (рис. 89, 5,  6; табл. VIII, 9, 10).

Исследование показало, что у V. myrtillus выполненные семена крупной фрак-
ции формируются после нормального прохождения двойного оплодотворения. Се-
мена средней фракции характеризуются разного рода нарушениями в процессе опы-
ления и оплодотворения. В семенах мелкой фракции процессы дегенерации эмбри-
ональных структур произошли еще до оплодотворения. Таким образом, только



225Ãëàâà 4. Òðàí ñï î ðò ì åòàáî ëèòî â è ï ðè÷èí û  î áðàçî âàí èÿ àáåððàí òí û õ ñåì ÿçà÷àòêî â...

Рис. 89. Гетероспермия у Vaccinium myrtillus (по: Анисимова и др., 2005).

1–6 — строение семян на продольном срезе: 1 — с зародышем, эндоспермом и нормально раз-
витой семенной кожурой (крупная фракция), 2 — без зародыша и с нормально развитой се-
менной кожурой (средняя фракция), 3 — с недоразвитым зародышем и нормально сформиро-
ванными эндоспермом и семенной кожурой (крупная фракция), 4 — с недоразвитым зароды-
шем и дегенерирующим эндоспермом (средняя фракция), 5, 6  — без зародыша и эндосперма,
только с семенной кожурой (мелкая фракция); д э — дегенерирующий эндосперм, з — заро-
дыш, з л к э — зона лизиса клеток эндосперма, з э в к — зона эндосперма с вакуолизирован-
ными клетками, з э г к — зона эндосперма с густоплазменными клетками, м г — микропиляр-
ный гаусторий, с к — семенная кожура, х г — халазальный гаусторий, энд — эндосперм. Мас-
штабная линейка: 1–5 — 300 мкм, 6 — 30 мкм.
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семена крупной фракции, имеющие нормально развитые зародыш и эндосперм,
способны дать проростки. Семена же средней и мелкой фракций являются по сути
аберрантными семенами, находящимися на разных стадиях дегенерации.

Феномен образования аберрантных семязачатков и семян имеет широкое рас-
пространение. Такие семязачатки и семена встречаются преимущественно в мно-
госемянных плодах и часто обнаруживаются у растений, плоды которых расселя-
ются с помощью воды, ветра или животных. При этом уменьшается вес плодов,
а в ряде случаев, как, например, у Eucalyptus woodwardii, абортируемые семяза-
чатки и семена до конца не разрушаются и вместе с нормальными семенами обес-
печивают форму плода (Augspurger, Hogan, 1983; Sedgley, 1989; Ganeshaiah, Uma
Shaanker, 1992). У видов Vicia размер плода коррелирует с общим числом семя-
зачатков в завязи и числом абортируемых семян. Виды с мелкими плодами (V.

hirsuta, V. pubescens) характеризуются небольшими семенами и низкой абортиро-
ванностью, тогда как у видов с крупными плодами (V. lutea, V. sativa) наблюда-
ется обратная зависимость (Ortega-Olivencia, Delesa, 1977). Появление абортивных
семязачатков, обусловленное перераспределением питательных веществ из дегене-
рирующих семязачатков в развивающиеся, рассматривают как способ адаптации
к расселению и даже как один из элементов жизненной стратегии в крайних ус-
ловиях существования (Erdelská, 1999).

Изучение и диагностика возникновения аберрантных семязачатков и семян
имеет важное значение как в теоретическом плане, так и в практических целях.
Это направление исследований приобретает особую актуальность в аспекте общей
проблемы сохранения биологического разнообразия и в связи с необходимостью
выявления механизмов, защищающих  репродуктивные структуры и процессы от
воздействия внешних неблагоприятных факторов. Выявление признаков-маркеров
и дальнейшая разработка экспресс-методов для оценки развивающихся семязачат-
ков, особенно к моменту оплодотворения, остается одной из первостепенных за-
дач при исследовании репродуктивной биологии редких, исчезающих и хозяй-
ственно ценных видов растений.



Глава 5. ЗНАЧИМОСТЬ ПРИЗНАКОВ СТРОЕНИЯ
И РАЗВИТИЯ СЕМЯЗАЧАТКА

ДЛЯ СИСТЕМАТИКИ И ФИЛОГЕНИИ

Эмбриологические признаки давно и с успехом используются для решения
многих спорных вопросов систематики и филогении (см. R. Dahlgren, 1975; Под-
дубная-Арнольди, 1976; Кордюм, 1978; Камелина, 1980, 1991; Терехин, Никити-
чева, 1981; Herr, 1984; Tobe, Raven, 1985; Johri et al., 1992; Endress, Igersheim,
1997а, 1999; Takhtajan, 1997; Igersheim et al., 2001; Berg, 2003; Matthews, Endress,
2004). Однако структурам семязачатка до сих пор уделяется недостаточно внима-
ния. Обычно учитывали морфологический тип семязачатка, число интегументов,
типы семязачатка по нуцеллусу (наличие или отсутствие париетальной ткани), осо-
бенности строения и формирования семенной кожуры (Young, Watson, 1970;
Philipson, 1974; R. Dahlgren, 1980; Тахтаджян, 1987; Kapil, Bhatnagar, 1991; Johri
et al., 1992; Takhtajan, 1997; Zeng et al., 2006).

Как было показано выше, семязачатки цветковых растений характеризуются
значительным разнообразием по форме, генезису и строению. На основании прин-
ципов организации и типизации нами была проведена ревизия существующих
классификаций и предложены оригинальные классификации семязачатков по раз-
витию и строению нуцеллуса, интегументов, халазы и фуникулуса. Это позволи-
ло выделить для характеристики семязачатка по меньшей мере 5 ключевых при-
знаков: морфологический тип семязачатка, число интегументов, специфика гене-
зиса нуцеллуса, халазы, фуникулуса (табл. 6). Кроме того, филогенетическое зна-
чение могут иметь и такие признаки, как способы формирования интегументов,
особенности строения обтуратора и ряда собственно эмбриональных структур.

Значимость признаков строения и развития элементов семязачатка для целей
систематики и филогении проиллюстрируем на примере ряда модельных таксонов,
контрастирующих по эмбриологическим признакам (тип гинецея, тип семязачатка,
особенности мегаспорогенеза, строение и развитие зародышевого мешка, зароды-
ша, эндосперма), а также по условиям произрастания (мезофиты, ксерофиты, гид-
рофиты), и занимающих различное положение в системе цветковых растений. Это
изученные нами виды из семейств Campanulaceae, Ceratophyllaceae, Gentianaceae,
Juncaceae, Hemerocallidaceae, Liliaceae, Nymphaeaceae, Orchidaceae, Paeoniaceae,
Santalaceae (табл. 6).
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Семейство CERATOPHYLLACEAE

Представители монотипных порядка Ceratophyllales и семейства Ceratophylla-

ceae (роголистниковые) являются высокоспециализированными водными растени-
ями, полностью погруженными в воду (гидатофиты, по Уранову, 1974). Для об-
суждения систематического положения и филогенетических взаимосвязей этого
порядка и семейства обычно привлекаются данные по близкородственным таксо-
нам, таким как нимфейные (в широком смысле — порядки Ceratophyllales,
Nymphaeales и Nelumbonales) (Батыгина и др., 1980, 1991; Шамров, 1981, 1997и,
1998а; Батыгина, 1982; Шамров, Батыгина, 1984, 1988; Батыгина, Шамров, 1985;

Таблица 6

Характеристика семязачатка у модельных таксонов цветковых растений
Тип семязачатка по развитию и строению

Семейство, вид
Морфологи-
ческий тип
семязачатка нуцеллуса интегументов халазы фуникулуса

Двудольные
Ceratophylla-

ceae
Ceratophyllum
demersum

ортотроп-
ный

крассину-
целлятный

унитегмальный пахихалазальный афуникуляр-
ный

Nymphaeaceae
Nuphar lutea

гипертроп-
ный

крассину-
целлятный битегмальный мезохалазальный фуникулярный

Nymphaea
gigantea

анатропный крассину-
целлятный

битегмальный мезохалазальный фуникулярный

Paeoniaceae

Paeonia
lactiflora

гемитропно-
анатропный

крассину-
целлятный

битегмальный мезохалазальный сессильный

Santalaceae

Santalum album ортотропный
тенуину-
целлятный унитегмальный пахихалазальный фуникулярный

Gentianaceae
Gentiana
cruciata

анатропный тенуину-
целлятный

унитегмальный мезохалазальный сессильный

Gentianella
lingulata

гемитропный тенуину-
целлятный

унитегмальный мезохалазальный фуникулярный

Swertia iberica геми-кампи-
лотропный

тенуину-
целлятный

унитегмальный мезохалазальный сессильный

Campanulaceae

Azorina vidalii анатропный
медиону-
целлятный битегмальный мезохалазальный сессильный

Однодольные
Liliaceae

Gagea stipitata анатропный
медиону-
целлятный битегмальный мезохалазальный фуникулярный

Orchidaceae

Gymnadenia
conopsea

анатропный медиону-
целлятный

битегмальный лептохалазаль-
ный

фуникулярный
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Williamson, Moseley, 1989; Винтер, Шамров, 1991а, б; Шамров, Винтер, 1991; Вин-
тер, 1993; Titova et al., 1993; Les, Schneider, 1995; Titova, Batygina, 1996;
Igersheim, Endress, 1998; Endress, Igersheim, 1999; Yamada et al., 2001).

Несомненно, что пор. Ceratophyllales по ряду признаков является более продви-
нутым в группе нимфейных растений. Учитывая критерии примитивности и продви-
нутости (Тахтаджян, 1964, 1966; Поддубная-Арнольди, 1976; Herr, 1984; Takhtajan,
1997), можно наметить основную линию эволюционных преобразований женских
генеративных структур в группе нимфейных: полимерно-апокарпный гинецей —
мономерно-апокарпный гинецей; полимерно-апокарпный гинецей — синкарпный
гинецей; анатропный семязачаток — ортотропный семязачаток; битегмальный семя-
зачаток — унитегмальный семязачаток; семязачаток с мезохалазой — семязачаток
с пахихалазой; фуникулярный семязачаток — афуникулярный семязачаток; семя с
маленьким зародышем, скудным эндоспермом и обильным периспермом — семя
с крупным зародышем, остатками эндосперма и без перисперма; семя с много-
слойной семенной кожурой — семя без семенной кожуры (Шамров, 1997и). Сле-
дует подчеркнуть, что ряд признаков являются общими для порядков Ceratophyllales

и Nelumbonales: семязачаток краcсинуцеллятный, с пахихалазой (у Nelumbo nucifera

семязачаток слабо пахихалазальный — Sastri, 1969; экзопахихалазальный — Шам-
ров, 1994з, 2004 — см. Батыгина, 1981; Батыгина и др., 1982, 1983); семя с крупным
зародышем, без перисперма, с остатками эндосперма.

Отметим еще ряд особенностей в развитии семязачатка и семени представите-
лей порядков Ceratophyllales и Nymphaeales. В нуцеллусе у них обнаружены такие
специализированные структуры, как подиум и постамент, имеющие, как и гипос-
таза, свой генезис. Особенности их строения и функционирования в системе семя-
зачатка важно учитывать при анализе сопряженного развития эмбриональных структур
и окружающих соматических тканей. Однако, в отличие от видов пор. Nymphaeales,
у роголистниковых семязачаток унитегмальный, а семязачаток, хотя и является крас-
синуцеллятным, его развитие укладывается в рамки компликатной, а не типовой
вариации. При этом представители семейств Cabombaceae и Nymphaeaceae харак-
теризуются ранним исчезновением париетальной ткани (в период развития зароды-
шевого мешка), что позволяет рассматривать их семязачаток как вторично меди-
онуцеллятный. С другой стороны, видам Ceratophyllum присуще своеобразное стро-
ение семенной кожуры в зрелом семени. Имеющиеся в литературе данные свиде-
тельствуют о том, что она формируется за счет эпидермы нуцеллуса, оболочки клеток
которой в зрелом семени одревесневают (Strasburger, 1902; Каден, 1953; Wood,
1959). Исследование, проведенное нами (Шамров, Батыгина, 1988; Шамров, 1997и),
показало, что интегумент облитерируется в процессе развития и от него в зрелом
семени остается только тонкая кутикулярная пленка. Защитную функцию в семени
на большом протяжении выполняют толстостенные клетки эпидермы нуцеллуса; на
микропилярном полюсе семени имеется специфическая структура эпистаза, а на
халазальном полюсе — сохраняющиеся слои клеток плацентохалазы, подиума и
гипостазы.
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Эволюционные преобразования в развитии семязачатка Ceratophyllum (Шам-
ров, 1997и) можно объяснить, исходя из представлений Тахтаджяна (1964, 1980)
и Терехина (1991) о модусах (способах) морфологической эволюции. Одним из
них является олигомеризация гомологичных структур. Возникновение единствен-
ного интегумента можно объяснить сближением субдермальных инициалей наруж-
ного интегумента и дермальных инициалей внутреннего интегумента. В результате
таких преобразований апикальная часть интегумента C. demersum соответствует
внутреннему интегументу, а средняя и базальная части — наружному интегумен-
ту битегмального семязачатка нимфейных (Шамров, 1997и).

Другим модусом морфологической эволюции является объединение гомоло-
гичных структур в результате конгенитального срастания. В семязачатке C. demer-

sum формируется пахихалаза. Ее возникновение произошло, вероятно, в резуль-
тате конгенитального срастания оснований нуцеллуса и интегумента и последую-
щего сдвига места возникновения единственного интегумента в апикальную часть
примордия семязачатка . В эволюционных преобразованиях семязачатка
C. demersum имела место и редукция структур, а именно фуникулуса, функции ко-
торого стала выполнять специфическая структура плацентохалаза.

Ряд авторов считают, что статус семейств Ceratophyllaceae и Nelumbonaceae в
системе цветковых растений не вполне ясен (Igersheim, Endress, 1988; Endress,
Igersheim, 1999). Представители сем. Ceratophyllaceae характеризуются сильной
редукцией морфологических, анатомических и гистологических структур и, по
данным молекулярного анализа, ближе всех стоят к основанию системы, являясь
сестринской группой для однодольных (Les, 1988; Les et al., 1991; Chase et al.,
1993; Rice et al., 1997; Soltis et al., 1997) и сем. Chloranthaceae (Qiu et al., 2005).
Однако такой уникальный признак, как дорсальная плацентация, отсутствующая у
многих покрытосеменных, сближает сем. Ceratophyllaceae c родом Brasenia из
сем. Cabombaceae. Само же сем. Cabombaceae традиционно рассматривают вме-
сте с сем. Nymphaeaceae, помещая в один пор. Nymphaeales (Les et al., 1991;
Chase  et  al.,  1993;  Qui  et  al.,  1993).  Сем. Nymphaeaceae, род Amborella и пор.
Austrobaileyales помещают в основание филогенетической системы, при этом два
первых таксона являются сестринскими для остальных покрытосеменных (Qiu et
al., 2005). Сем. Nelumbonaceae, по данным молекулярного анализа, должно нахо-
диться вблизи ранункулид, при этом оно является сестринской группой для се-
мейств Platanaceae и Proteaceae (Donoghue, Doyle, 1989a, b; Chase et al., 1993;
Drinnan et al., 1994; Soltis et al., 1997).

Семейство GENTIANACEAE

Сем. Gentianaceae насчитывает более 80 родов и 1000 видов (Тахтаджян,
1987), среди которых наряду с типичными автотрофами (Gentiana, Swertia) есть
паразитные растения (Bartonia, Cotylanthera, Voyria, Voyriella и др.). Семейство
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представлено травянистыми растениями, являющимися мезофитами (по Уранову,
1974). Эмбриологически подробно исследованы лишь немногие виды.

В цветке изученных представителей сем. Gentianaceae гинецей паракарпный,
состоит из двух плодолистиков. Завязь верхняя, одногнездная. Многочисленные
семязачатки развиваются на париетальных плацентах. Анализ литературных (Johow,
1885; Svedelius, 1902; Guиrin, 1903; Stolt, 1927; Vijayaraghavan, Padmanabhan, 1969;
Drexler, Hakki, 1979; Rao, Nagaraj, 1982; Lakshminarayana, Maheshwari Devi, 1985)
и оригинальных данных показал, что большинству исследованных видов свой-
ственны анатропные семязачатки. Однако у Halenia elliptica (Stolt, 1921) и Voyriella

parviflora (Oehler, 1927) они ортотропные, а у Comastoma tenellum (= Gentiana

tenella), Gentianella amarella, G. campestris, G. uliginosa (Guиrin, 1903; Stolt, 1921)
и G. lingulata (Шамров, 1988; Shamrov, 1996в) — гемитропные.

Семязачатки тенуинуцеллятные (типовая вариация), унитегмальные. Интегумент
имеет эпидермальное происхождение (рис. 90, 1–19). Его толщина варьирует: 2–
3  клеточных слоя у Gentianopsis ciliata, 4–5 слоев у Swertia minor, 5–7 у
Gentianopsis barbata, Gentianella lingulata, 8–10 у Gentiana cruciata и Gentianella

campestris, 15–20 у Gentiana lutea и Swertia iberica.
У некоторых паразитных видов семейства (Cotylanthera tenuis, виды рода

Voyria — Johow, 1889; Oehler, 1927) семязачатки считаются атегмальными, одна-
ко у них развивается нуцеллярный колпачок. У Voyria primuloides (Bouman, Louis,
1989) интегумент сильно редуцирован — в клетках эпидермы примордия семяза-
чатка на уровне археспориальной клетки отмечаются лишь периклинальные деле-
ния, инициирующие интегумент.

Наличие интегументального тапетума в семязачатке горечавковых ранее не от-
мечалось. С помощью гистохимических методик нами было обнаружено, что у
Gentiana cruciata и Swertia iberica после 4-ядерной стадии зародышевого мешка
изодиаметрические клетки двух слоев ткани, производной внутренней эпидермы,
становятся густоплазменными и удлиняются, но не в радиальном, а в тангенциаль-
ном направлении, и таким образом формируется интегументальный тапетум (Шам-
ров, 1990б; Shamrov, 1991). Его клетки являются физиологически активными, о
чем свидетельствует накопление в них декстринов и белков в период формирова-
ния зародышевого мешка. Интегументальный тапетум подобного строения, форми-
рующийся до оплодотворения, был обнаружен у Bellis perennis из сем. Asteraceae

(Engel, Petersen, 1977). Следует отметить, что у Volutarella ramosa (Deshpande,
1964) и Helianthus annuus (Newcomb, 1973), также относящихся к семейству
сложноцветных, c началом эмбриогенеза радиальное удлинение клеток интегумен-
тального тапетума сменяется тангенциальным.

Гипостаза ранее была обнаружена только у Swertia longifolia (Jacobson-Paley,
1920). Ее наличие можно предположить и у Halenia elliptica, исходя из иллюст-
раций, представленных в работе Stolt (1921). Генезис гипостазы не был изучен.
У исследованных нами видов гипостаза формируется еще в период мегаспороге-
неза и в сформированном семязачатке располагается в виде диска клеток под за-
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родышевым мешком. Клетки гипостазы тонкостенные. Однако перед оплодотво-
рением их оболочки становятся интенсивно окрашенными на полисахариды. В ци-
топлазме клеток гипостазы крахмал не откладывается, обнаруживается высокий
уровень содержания декстринов, поступающих из смежных клеток халазы и ин-
тегументального тапетума, и веществ белковой природы — из интегументального
тапетума.

Дифференцированный проводящий пучок в семязачатке видов сем. Gentia-

naceae не формируется (Stolt, 1921; Corner, 1976; Bouman, Schrier, 1979). Одна-
ко проводящая система в семязачатке не полностью редуцирована. Наше иссле-
дование показало, что в рафе образуются 2 тяжа прокамбиальных клеток, входя-
щих в халазу (Шамров, 1990б; Shamrov, 1991).

Сравнительный анализ развития семязачатка Gentiana cruciata и Swertia iberica,
изученных нами наиболее подробно, выявил следующие структурные различия
между ними (cм. рис. 46–52, 73–76). Хотя у обоих видов уже на ранней стадии
(образование синаптонемального комплекса в ядре мегаспороцита) обнаруживают-
ся периклинальные деления клеток субэпидермы, у S. iberica их интенсивность
возрастает к началу формирования зародышевого мешка, а у G. cruciata — пос-
ле стадии 4-ядерного зародышевого мешка. В результате этого возникает много-
слойная наружная область халазы, определяющая морфологический тип семяза-
чатка. У G. cruciata семязачаток остается анатропным, а у S. iberica он становится
геми-кампилотропным. Подобные деления были описаны ранее для семязачатка G.

cruciata на стадии мегаспороцита (Bouman, Schrier, 1979). Однако авторы рассмат-
ривали их не как деления, приводящие к формированию наружной области хала-
зы, а как начало возникновения второго интегумента из клеток эпидермы (в эво-
люционном ряду становления унитегмальности). Следует отметить, что перикли-
нальные деления в основании интегумента отмечаются всегда, независимо от числа
интегументов в семязачатке, и инициируют развитие наружной области халазы. На
эту особенность уже указывал Warming (1878), который считал, что эти деления
с дорсальной стороны семязачатка обусловлены его поворотом в анатропное по-
ложение.

Изученные нами виды различаются также по степени развития различных
структур семязачатка. У Swertia iberica формирование массивного интегумента,
халазы и рафе сопряжено с образованием многослойной гипостазы. У Gentiana

cruciata эти структуры менее массивные, а гипостаза является однослойной. Од-
нако у S. iberica процессы деструкции в семязачатке начинаются раньше. Еще до
оплодотворения клеточные оболочки интегументального тапетума, интегументаль-
ной паренхимы становятся интенсивно ШИК-положительными, а сами клетки на-
чинают дегенерировать сразу же после оплодотворения. У G. cruciata такое со-
стояние клеточных оболочек выявляется лишь в период зиготогенеза, а разруше-
ние клеток происходит значительно позже.

Систематика сем. Gentianaceae и его положение в пор. Gentianales обсужда-
ются в литературе (Fosberg, Sachet, 1980; Nicolas, Baijnath, 1994; Takhtajan, 1997).
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Рис. 90. Развитие и строение семязачатка Gentiana lutea (по: Шамров, 1988).

1–4 — дифференциация структур семязачатка; 5–9 — мегаспорогенез, начало разрушения кле-
ток нуцеллуса; 10–18 — развитие зародышевого мешка, формирование гипостазы и интегумен-
тального тапетума; 19 — схема сформированного семязачатка; а — антипода, г — гипостаза,
и г — инициали гипостазы, и т — интегументальный тапетум, о р к —  осевой ряд клеток,
пр т — прокамбиальный тяж, с — синергида, ц к — центральная клетка, я — яйцеклетка.
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Рис. 90 (окончание).
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Рис. 91. Семязачаток на стадии зрелого зародышевого мешка у представителей сем.
Gentianaceae (по: Shamrov, 1996в).

1, 2 — Gentiana cruciata, 3, 4 — Gentianopsis barbata, 5, 6 — Gentianella lingulata, 7, 8 —
Swertia iberica; а — антипода, г — гипостаза, с — синергида, ц к — центральная клетка, я —
яйцеклетка.
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Для решения этих вопросов используется и ряд эмбриологических признаков
(Guиrin, 1903; Maheshwari, Satyanarayana, 1971; G. Dahlgren, 1991). Таксономиче-
ское значение могут иметь также особенности развития и строения семязачатка
(рис. 91, 1–8; табл. 7). Как было показано выше, между представителями родов
Gentiana и Swertia существуют различия. Род Gentianopsis по комплексу эмбрио-
логических признаков занимает промежуточное положение. Видам этого рода при-
сущи многочисленные анатропные семязачатки, как у Gentiana, и наличие трех
крупных антипод с полиплоидными ядрами, как у Swertia. Гипостаза образована
2–3 слоями, тогда как у Gentiana она однослойная, а у Swertia 4–5-слойная. Дан-
ные, полученные о строении семязачатка Gentianella lingulata (Шамров, 1988),
подтверждают целесообразность выделения из Gentiana s.l. рода Gentianella, пред-
ставители которого (Gentianella amarella, G. campestris, G. lingulata, G. uliginosa

— Guиrin, 1903; Stolt, 1921; Шамров, 1988) отличаются от видов рода Gentiana

гемитропными семязачатками и яйцевидной формой зародышевого мешка, в ко-
тором образуются 9 (и более) дву- и многоядерных антипод с верхней границей
на уровне вторичного ядра центральной клетки (Shamrov, 1996в).

Таблица 7

Характеристика семязачатка некоторых представителей сем. Gentianaceae

Признак Gentiana
cruciata

Gentiana
lutea

Gentianopsis
barbata

Gentianella
lingulata

Swertia
iberica

Морфологический
тип семязачатка

анатропный анатропный анатропный гемитропный геми-кампи-
лотропный

Интегумент
(число слоев)

8–10 15–20 5–7 5–7 15–20

Фуникулус отсутствует отсутствует отсутствует короткий отсутствует
Гипостаза
(число слоев)

1 1 2–3 2–3 4–5

Зародышевый
мешок

удлиненный,
расширен на
микропиляр-
ном полюсе

удлиненный,
расширен на
микропиляр-
ном полюсе

удлиненный,
расширен на
халазальном
полюсе

яйцевидный удлиненный,
оба полюса
одинаковые

Синергиды с крючковид-
ными вырос-
тами и НА

с крючковид-
ными вырос-
тами и НА

крючковид-
ных выростов
и НА нет

с крючковид-
ными вырос-
тами и без НА

с крючковид-
ными вырос-
тами и НА

Антиподы
(число ядер и
плоидность)

6
диплоидные

3–4
диплоидные

3
полиплоид-

ные

9–12
диплоидные

3
октоплоид-

ные
Накопление ве-
ществ в археспори-
альной клетке, ме-
гаспороците и за-
родышевом мешке

преобладает
крахмал

данных нет данных нет данных нет преобладают
белки

Хлорофилл
в зародыше

лейкоэм-
бриофит

данных нет данных нет данных нет хлороэм-
бриофит
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Семейство JUNCACEAE

Сем. Juncaceae представлено преимущественно многолетними корневищными
травами (гигрофиты, по Уранову, 1974). Эмбриологически в нем изучены пред-
ставители родов Juncus и Luzula. Анализ литературных и собственных данных
(Laurent, 1903, 1904; Brenner, 1922; Zaman, 1950; Shah, 1963; Еleuterius, 1984;
Анисимова, 1990; Шамров, Анисимова, 1993а–в) позволил установить наличие
сходства и различий между этими родами по ряду эмбриологических признаков.
Кроме того, выявлен спектр переходных состояний эмбриональных структур, от-
ражающих направления их эволюционных преобразований.

Детальное исследование морфогенеза семязачатка и семени у Juncus filiformis

и Luzula pedemontana показало принципиальное сходство между этими видами по
следующим признакам (табл. 8):

1) образование примордия семязачатка за счет периклинальных делений цен-
тральной субэпидермальной и нижележащей клеток третьего слоя и антиклиналь-
ных делений эпидермальных и большинства субэпидермальных клеток плаценты;

2) дифференциация основных структур семязачатка (нуцеллуса, интегументов,
халазы и гипостазы) происходит в период между стадиями археспориальной и
спорогенной клеток;

3) сформированный семязачаток одинакового типа: анатропный, крассинуцел-
лятный, битегмальный, с подиумом, постаментом, оперкулумом, гипостазой и диф-
ференцированным проводящим пучком;

4) наличие плацентарного обтуратора;
5) характеристика основных эмбриональных структур: одноклеточный архе-

спорий, линейная тетрада мегаспор, Polygonum-тип развития зародышевого меш-
ка, Juncus-вариация Onagrad-типа эмбриогенеза, гелобиальный тип развития эндос-
перма;

6) строение зрелого семени: зародыш дифференцирован на органы, эндосперм
составляет основную часть семени; семенная кожура образована обоими интегу-
ментами; сохраняются эпидермальный слой нуцеллуса, базальная часть подиума,
халаза и гипостаза.

Таким образом, общие закономерности возникновения семязачатка и диффе-
ренциации его структур, единый план строения семязачатка и зрелого семени и
единые типы развития основных эмбриональных структур свидетельствуют о близ-
ком родстве Juncus и Luzula и принадлежности их к одному сем. Juncaceae.

Различия между ними проявляются в строении плаценты, числе семязачатков
в завязи и их относительных размерах, но более заметны в степени развития и
времени существования различных структур семязачатка и семени: париетальной
ткани, постамента, подиума, нуцеллярного колпачка, наружного интегумента, опер-
кулума, халазы, гипостазы, проводящего пучка и халазальной клетки эндосперма
(табл. 8).
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Таблица 8

Черты сходства и различия в развитии и строении семязачатка и семени
у Luzula pedemontana и Juncus filiformis

Примечание. * — число ядер.

Luzula pedemontana Juncus filiformis

Время ВремяСтруктура Число
слоев возникновения исчезновения

Число
слоев возникновения исчезновения

Нуцеллус
 париеталь-
ная ткань

 латераль-
ная область

 постамент

 подиум

5–6

9–10

5–6

4–5

археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка
археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка
начало мейоза

начало мейоза

поздний гло-
булярный
зародыш

ранний глобу-
лярный заро-
дыш

ранний глобу-
лярный заро-
дыш
сохраняется
в семени

1

2–3

2

2–4

археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка
археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка
начало мейоза

начало мейоза

ранний гло-
булярный
зародыш

ранний гло-
булярный
зародыш

квадранты
зародыша

сохраняется
в семени

Наружный
интегумент

4–5 археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка

сохраняется
в семени

2–3 археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка

сохраняется
в семени

Халаза 13–17 археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка

сохраняется
в семени

5–6 археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка

сохраняется
в семени

археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка

сохраняется
в семени

4–5 археспориаль-
ная клетка –
спорогенная
клетка

сохраняется
в семени

Гипостаза

 лигнифика-
ция и отложе-
ние танинов

8–9

ранний глобу-
лярный заро-
дыш

квадранты
зародыша

Нуцеллярный
колпачок

2 во время опло-
дотворения

сохраняется
в семени

не образуется

Оперкулум 3 тетрада мега-
спор

3–4-клеточный
проэмбрио

3 4-ядерный
зародышевый
мешок

сохраняется
в семени

Проводящий
пучок

сформирован-
ный зародыше-
вый мешок

сохраняется
в семени

 зигота сохраняется
в семени

Халазальная
клетка
эндосперма

14–
16*

зигота ранний глобу-
лярный заро-
дыш

1* зигота поздний гло-
булярный
зародыш
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Все эти различия можно объяснить, исходя из представлений Терехина (1977,
1991) о существовании ряда модусов эволюционных преобразований органов и
тканей. К ним относятся амплификации и редукции. На примере эволюции плацент
в сем. Orobanchaceae (Терехин, Никитичева, 1981) было показано, что амплифи-
кации связаны с необходимостью увеличения числа семязачатков в завязи. В на-
шем случае они выражаются в усложнении строения плаценты и возникновении
большего числа семязачатков у J. filiformis по сравнению с L. pedemontana. У
последнего имеется всего три крупных семязачатка, возникающих на плацентар-
ной колонке в основании завязи. У J. filiformis развивается большое количество
семязачатков, размеры которых в 2–2.5 раза меньше, чем у L. pedemontana. Они
располагаются на трех составных париетальных плацентах, проходящих по всей
завязи. Здесь, вероятно, имеет место одно из двух основных направлений струк-
турной редукции — общая редукция, связанная с уменьшением размеров струк-
туры. Это выражается либо в уменьшении числа слоев, составляющих нуцеллус,
наружный интегумент, халазу, гипостазу, и сокращении времени существования
этих структур, либо в более раннем появлении некоторых специфических черт в
их развитии у J. filiformis по сравнению с L. pedemontana.

Выявлено также альтернативное развитие структур, которые выполняют сход-
ную (защитную) функцию в зрелом семени. Так, у обоих видов отмечена тенден-
ция к формированию нуцеллярного колпачка и оперкулума. Однако преимуще-
ственное развитие у каждого вида получает только одна структура: у J. filiformis

сохраняется только оперкулум, а у L. pedemontana — нуцеллярный колпачок,
преобразующийся в эпистазу. И оперкулум, и эпистаза участвуют в прорастании
семени.

Семейство HEMEROCALLIDACEAE

В сем. Hemerocallidaceae обычно включают два рода: Hemerocallis и
Leucocrinum (Тахтаджян, 1987). Семязачаток у большинства видов этого семей-
ства является анатропным и лишь у некоторых видов (H. flava, H. middendorffii —
Савченко, Комар, 1965) — гемитропным. Обычно указывается, что микропиле
образовано внутренним интегументом. У H. citrina и H. hybrida микропиле диф-
ференцировано на четкие эндо- и экзостом (Шамров, 1999а). Для ряда видов се-
мейства отмечается образование секреторных таблитчатых клеток в наружной эпи-
дерме внутреннего интегумента (Cave, 1948; Савченко, Комар, 1965; Шамров,
1999а).

Семязачаток у представителей сем. Hemerocallidaceae характеризуют как тену-
инуцеллятный, кроме Leucocrinum montanum (Cave, 1948). У последнего вида он
является крассинуцеллятным: образуются однослойная париетальная ткань, которая
разрушается на поздних стадиях развития зародышевого мешка, и нуцеллярный
колпачок. У видов Hemerocallis (H. citrina, H. lutea) париетальная ткань не обна-
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ружена (Schnarf, 1929; Cave, 1948; Шамров, 1999а). По характеру развития ну-
целлуса семязачаток представителей этого рода следует классифицировать как
медионуцеллятный. Нуцеллус обладает потенцией к образованию таких специфи-
ческих структур, как подиум (наличие периклинальных делений в халазальной
зоне) и постамент (наличие двух хорошо выраженных рядов клеток в основании
развивающегося зародышевого мешка). Однако халазальная зона нуцеллуса, име-
ющая вид колонки, после оплодотворения функционирует как единая структура
(постаменто-подиум) без разделения на подиум и постамент (рис. 92, 1–15).

У Leucocrinum montanum (Cave, 1948) было описано образование гипостазы
в виде утолщенных клеток нуцеллуса в основании зародышевого мешка. По на-
шим данным, у видов Hemerocallis гипостаза формируется в основании нуцеллуса
и внутреннего интегумента и состоит из двух слоев густоплазменных таблитчатых
клеток, которые до оплодотворения являются тонкостенными.

Таким образом, диагностическими признаками семязачатка в этом семействе
могут быть следующие: морфологический тип семязачатка, строение нуцеллуса и
микропиле.

Семейство ORCHIDACEAE

Изучению развития эмбриональных структур у орхидных посвящена обшир-
ная литература (см. Савина, Поддубная-Арнольди, 1990). Большое внимание было
уделено характеристике мегаспорогенеза, формированию зародышевого мешка,
специфике оплодотворения, а также строению зародыша и эндосперма.

Вопросы инициации примордия семязачатка на плаценте оставались, как пра-
вило, вне поля зрения исследователей. В ряде современных работ указывается, что
стимулом к развитию семязачатков является опыление. После опыления париеталь-
ные плаценты в завязи образуют систему дихотомически ветвящихся выростов, или
гребней, каждый из которых дает примордий семязачатка, состоящий из осевого
ряда клеток, окруженных эпидермой (Swamy, 1949; Kimura, 1968; Rao, Sood,
1979; Fredrikson et al., 1988; Yeung, Law, 1989, 1997; Yeung et al., 1994; Fredrikson,
1990, 1991, 1992; Vij et al., 1999).

Согласно первым исследованиям, примордий семязачатка у орхидных возни-
кает путем периклинальных делений клеток эпидермы плаценты (Hofmeister, 1849,
1861). Однако позже было показано, что такие деления происходят только в клет-
ках субэпидермального слоя плаценты (Schmitz, 1872; Strasburger, 1872, 1879).

По нашему мнению, у растений сем. Orchidaceae основным фактором, опре-
деляющим специфику строения примордия семязачатка, является своеобразное
строение плацент. Увеличение числа семязачатков в завязи достигается у них не
увеличением числа и степени развития плацент, а образованием на них небольших
выростов. Исследование Gymnadenia conopsea (Шамров, Никитичева, 1992) пока-
зало, что немногослойное строение выростов париетальных плацент и необходи-
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Рис. 92. Развитие и строение семязачатка Hemerocallis citrina (1–10) и H. hybrida (11–
15) (по: Шамров, 1999а).

1 — завязь на стадии примордия семязачатка; 2, 3 — формирование примордия семязачатка,
дифференциация археспориальной клетки; 4 — семязачаток на стадии мегаспороцита в начале
мейоза; 5–7 — семязачаток в период мегаспорогенеза; 8–13 — строение нуцеллуса во время
развития зародышевого мешка; 14 —  антиподы в зрелом зародышевом мешке; 15 — схема
сформированного семязачатка; а к — археспориальная клетка, б о н — базальная область ну-
целлуса, г — гипостаза, л о н — латеральная область нуцеллуса, пр п — проводящий пучок.
Масштабная линейка: 1 — 500 мкм, 2–5, 7–14 — 20 мкм, 15 — 200 мкм.
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Рис. 92 (окончание).
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мость быстрого формирования примордиев семязачатков, которые начинают зак-
ладываться только после опыления, приводят к тому, что каждый примордий се-
мязачатка инициируется за счет периклинальных делений одной клетки в субэпи-
дерме плацентарного выроста. Верхняя из двух возникших клеток делится также
периклинально, и это деление является дифференцирующим. Образуются две клет-
ки: одна клетка с более крупным ядром — археспориальная клетка — и другая
— с меньшим ядром, в результате деления которой возникает осевой ряд клеток
под археспориальной клеткой. Следовательно, археспориальная клетка возникает
раньше клеток осевого ряда, в то время как ранее считалось, что в нее преобра-
зуется верхушечная клетка этого ряда (Heusser, 1915). Таким образом, примор-
дий семязачатка у орхидных состоит из эпидермального и субэпидермального сло-
ев и осевого ряда клеток под археспориальной клеткой. Наиболее вариабельным
является субэпидермальный слой. Он сильно редуцирован в примордии семяза-
чатка большинства орхидных и представлен лишь археспориальной клеткой, как,

Рис. 93. Ранние стадии развития семязачатка Listera ovata (по: Шамров, 2001).

1, 2 — завязь на стадии примордия семязачатка; 3 — примордий семязачатка с археспориаль-
ной клеткой; а к — археспориальная клетка, о р к — осевой ряд клеток, пр с — примордий
семязачатка. Масштабная линейка: 1, 2 — 200 мкм, 3 — 20 мкм.
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например, у G. conopsea. У ряда растений (Listera ovata — Шамров, Никитиче-
ва, 1992; Шамров, 1995б, 2001; а также, вероятно, у Vanilla planifolia — Swamy,
1947) субэпидермальный слой хорошо выражен, но является асимметричным и не
образует кольца клеток на поперечном срезе (рис. 93, 1–3; 94, 1, 4).

Семязачаток орхидных традиционно определяют как тенуинуцеллятный (нуцел-
лус состоит только из эпидермы, окружающей материнскую клетку мегаспор).
Однако, по нашему мнению, семязачаток большинства орхидных по особеннос-
тям развития и строения нуцеллуса следует классифицировать как медионуцеллят-
ный. Так, в состав нуцеллуса у G. conopsea кроме эпидермального слоя входит
также постамент — базальная область нуцеллуса, представленная осевым рядом

Рис. 94. Семязачаток Listera ovata во время мегаспорогенеза (по: Шамров, 2001).

1, 4 — дифференциация инициалей гипостазы и внутреннего интегумента на стадии мегаспоро-
цита (4 — поперечный срез); 2, 3, 5 — семязачаток в периоды мегаспорогенеза и образования
2-ядерного зародышевого мешка, формирование единого слоя гипостазы; г — гипостаза, и в
и — инициали внутреннего интегумента, и г — инициали гипостазы, о р к — осевой ряд кле-
ток. Масштабная линейка — 20 мкм.
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клеток под мегаспороцитом и в дальнейшем зародышевым мешком (перманент-
ная вариация, базальная субвариация). Постамент, вероятно, характерен и для
Hetaeria nitida (Olsson, 1967), Galeola septentrionalis (Kimura, 1968), Cymbidium

sinense (Tung et al., 1999; правда, авторы называют эту структуру гипостазой) и
некоторых других видов. В отличие от этих видов, у Listera ovata нуцеллус пред-
ставлен эпидермальным и субэпидермальным слоями, а базальная область топог-
рафически не выражена (Шамров, Никитичева, 1992; Шамров, 1995б, 2001) (рис.
94, 2, 5; 95, 1, 3).  Такое строение нуцеллуса,  возможно,  присуще и Vanilla

planifolia (Swamy, 1947).
В ряде работ было отмечено, что нуцеллус в семязачатке орхидных разруша-

ется до оплодотворения (Afzelius, 1916; Савина, 1965; Cocucci, Jensen, 1969;
Ekanthappa, Arekal, 1977) либо представлен тонкой, сильно окрашивающейся мем-
браной вокруг зародышевого мешка (Olsson, 1967). Ультраструктурное исследо-
вание показало, что зрелый зародышевый мешок Epidendrum scutella окружен
толстой гетерогенной оболочкой, состоящей из стенок клеток зародышевого меш-
ка, стенки функционирующей мегаспоры и остатков стенок эпидермальных кле-
ток нуцеллуса (Cocucci, Jensen, 1969).

Необходимо отметить, что среди видов обширного сем. Orchidaceae имеются
различия в продолжительности существования нуцеллуса. У Paphiopedilum insigne

(Afzelius, 1916), Galeola septentrionalis (Kimura, 1968) перед оплодотворением ну-
целлус обнаруживается только в халазальной части, тогда как у Epipogium

aphyllum (Afzelius, 1954) он сохраняется полностью. У Gastrodia elata (Kusano,
1915), Cypripedium parviflorum (Carlson, 1940), Bulbophyllum neilgherrense,
Geodorum densiflorum (Swamy, 1949) нуцеллус начинает разрушаться в период
раннего эмбриогенеза. Согласно нашим данным, у Gymnadenia conopsea и Listera

ovata нуцеллус продолжает функционировать и во время раннего эмбриогенеза.
Большинство клеток нуцеллуса у этих видов сдавливаются до бесструктурного
слоя, покрытого кутикулой (рис. 96, 1), к стадии октантов проэмбрио. Клетки по-
стамента у G. conopsea исчезают к стадии раннего глобулярного зародыша с эм-
бриодермой. Как постамент, так и эпидерма нуцеллуса у G. conopsea являются, ве-
роятно, физиологически активными тканями. Об этом свидетельствует значитель-
ное содержание в них белков и декстринов, особенно в период формирования за-
родышевого мешка и раннего проэмбрио. Подобное заключение было сделано ра-
нее для Gastrodia elata: клетки долго сохраняющейся эпидермы нуцеллуса непос-
редственно контактируют с подвеском и, возможно, осуществляют транспорт ве-
ществ из фуникулуса в зародыш (Kusano, 1915). По данным ультраструктурного
исследования семязачатка Cymbidium sinense (Tung et al., 1999), утолщенные обо-
лочки клеток нуцеллуса под развивающимся зародышевым мешком (постамент,
согласно нашим представлениям) дают положительную ШИК-реакцию.

Обычно указывают на эпидермальное происхождение интегументов семязачатка
орхидных (Савина, 1965; Abe, 1968; Sood, 1986; Sood, Sham, 1987). Однако на-
чальные стадии развития интегументов не прослежены. У исследованных нами
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видов наблюдались периклинальные деления эпидермальных клеток, опоясываю-
щих среднюю часть примордия семязачатка. В результате делений отделяются на-
ружу терминальные инициали, за счет которых формируются интегументы (рис. 94,
1, 2, 4; 95, 1; 96, 1, 4, 5).

В литературе наличие гипостазы в семязачатке орхидных отмечено только для
некоторых видов. У Calanthe veitchii, Cypripedium insigne, Dendrobium nobile ги-
постаза располагается непосредственно под мегаспороцитом, а затем под зароды-
шевым мешком и представлена 1–3 лигнифицированными клетками, в которых в
зависимости от вида могут накапливаться крахмал, белки, аскорбиновая кислота
(Поддубная-Арнольди, 1959; Цингер, Поддубная-Арнольди, 1959; Zinger, Poddub-
naya-Arnoldi, 1966). Существуют примеры, когда под зародышевым мешком так-
же отмечают, как правило, одну густоплазменную, долго сохраняющуюся клет-
ку, которую можно рассматривать как сильно редуцированную гипостазу:
Gastrodia elata (Kusano, 1915), Epipogium aphyllum (Afzelius, 1954), Hetaeria nitida

(Olsson, 1967).

Рис. 95. Семязачаток на заключительных стадиях развития зародышевого мешка у Listera

ovata (по: Шамров, 2001).

1, 2 — 4-ядерный зародышевый мешок, 3 — зрелый зародышевый мешок. Масштабная линей-
ка — 20 мкм.
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У Listera ovata гипостаза дифференцируется непосредственно под зародыше-
вым мешком (рис. 94, 1, 2, 4, 5; 95, 1, 3),  тогда как у Gymnadenia conopsea —
в основании постамента. Она представлена в виде диска из одного слоя клеток
у L. ovata и двух слоев — у G. conopsea. Стенки клеток гипостазы не лигнифи-
цированы, однако в них обнаруживается сильная ШИК-положительная реакция на
полисахариды. В клетках гипостазы обнаружено значительное содержание белков
и декстринов на протяжении всего периода развития, что свидетельствует, веро-
ятно, о высокой физиологической активности гипостазы в обеспечении зародыше-
вого мешка метаболитами.

Рис. 96. Семя Listera ovata во время развития зародыша и эндосперма (по: Шамров,
2001).

1 — семя на стадии 2-клеточного проэмбрио; 2, 3 — образование квадрантов в проэмбрио; 4 —
семя на стадии октантов в проэмбрио; 5 — зрелое семя; г — гипостаза, зар — зародыш, энд —
эндосперм, cb, q — этажи проэмбрио. Масштабная линейка — 20 мкм.
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В халазальной области семязачатка орхидных формируется воздушная полость,
происхождение которой оставалось недостаточно ясным. Afzelius (1954) выявил на
ранней стадии развития семязачатка крупную клетку, трансформирующуюся пос-
ле оплодотворения в полость. Некоторые авторы (Саrlson, 1940; Maheshwari,
Narayanaswamy, 1952; Савина, 1965; Nikiticheva, 1983) полагали, что она образу-
ется за счет разрушения внутренних клеток халазы. По нашим данным, воздуш-
ная полость в халазальной области семязачатка возникает за счет разрушения кле-
ток халазы, а в последующем и гипостазы после выполнения ими функции пита-
ния. Образование воздушных полостей в микропилярной (за счет удлинения на-
ружного интегумента над эндостомом) и халазальной областях семени, возмож-
но, обусловлено адаптацией к анемохорному способу распространения мелких
семян орхидных.

Таким образом, сем. Orchidaceae является довольно гетерогенным по призна-
кам строения и развития семязачатка. Для целей систематики и филогении могут
иметь значение следующие признаки: строение примордия семязачатка, тип семя-
зачатка по нуцеллусу, продолжительность существования нуцеллуса, строение ги-
постазы, а также особенности мегаспорогенеза, формирования зародышевого меш-
ка, эндосперма и зародыша.

Порядок SANTALALES

Эволюция семязачатка цветковых растений сопровождалась редукцией его
структур (интегумента, нуцеллуса, халазы, фуникулуса), а также конгенитальным
срастанием некоторых из них между собой и с окружающими структурами гинецея
(плацентой, стенкой завязи) (Тахтаджян, 1964; Терехин, 1977, 1991). Эти процессы
наиболее ярко проявились у высокоспециализированных таксонов. К таким так-
сонам относится пор. Santalales, многие представители которого являются пара-
зитными растениями (Терехин, 1977).

Представители пор. Santalales характеризуются ценокарпным гинецеем. Развитие
эмбриональных структур начинается с образования выроста в базальной части за-
вязи, который был назван свободной париетальной плацентой (колонкой) (Griffith,
1836, 1844). Hofmeister (1859) считал всю свободную центральную плаценту у
Hyphear europaeum эквивалентной ортотропному семязачатку.

Наибольшее разнообразие в строении завязи и плаценты отмечено среди пред-
ставителей сем. Loranthaceae (Maheshwari et al., 1957; Raj, 1970). Были установ-
лены следующие типы строения завязи и плаценты: 1) завязь многогнездная; сво-
бодная центральная плацента многолопастная, каждая лопасть представляет собой
редуцированный семязачаток (Lysiana); 2) завязь многогнездная в основании и
одногнездная в верхней части; свободная центральная плацента многолопастная в
основании и имеет вид конусообразного выроста в верхней части (Lepeostegeres,
Nuytsia); 3) завязь одногнездная; центральная плацента многолопастная (Elytranthe,
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Macrosolen); 4) завязь одногнездная; центральная плацента без лопастей
(Helicanthes); 5) завязь одногнездная; центральная плацента слабо развита, в ос-
новании завязи образуется лишь небольшое выпячивание (Amyema, Dendrophthoe

neelgherrensis, D. pentandra, Scurrula montana, Tolypanthus); 6) полость завязи
представлена узким каналом; плацента отсутствует (Helixanthera, Tapinanthus,
Taxillus, Tupeia, некоторые виды Dendrophthoe и Scurrula) (рис. 97).

Терехин (1977) обобщил представления о структурной организации завязи в
пор. Santalales и предложил различать три основные ее формы: 1) в завязи раз-
вивается свободная центральная плацента с более или менее дифференцированными
мегаспорангиями — Comandra pallida, Olax stricta, Osyris arborea, Santalum album,
Thesium ramosum, Ximenia americana и др.; 2) дифференцированные мегаспоран-
гии отсутствуют, а археспориальные клетки образуются в ткани центральной пла-
центы — Arceuthobium oxycedri, Exocarpus menziensii, Loranthus sphaerocarpus и
др.; 3) археспориальные клетки развиваются в тканях основания завязи, а цент-
ральная плацента не образуется — Barathranthus axanthus, Helixanthera hookeriana,
Scurrula atropurpurea, Viscum album и др.

Все многообразие строения семязачатка представителей пор. Santalales (Ани-
симова, 1987б, в; Никитичева, 1987а; Никитичева, Анисимова, 1987; Терехин,
1987; Терехин, Анисимова, 1987) можно свести к трем категориям: 1) дифферен-
цированные семязачатки, 2) не дифференцированные на структуры семязачатки, 3)
семязачатки морфологически не выражены, эмбриональные структуры развиваются
в тканях плаценты или стенки завязи (Шамров и др., 2001).

В литературе существует точка зрения о том, что бóльшую часть дифференци-

рованного семязачатка (рис. 98, 1, 2)  у видов,  относящихся к этому порядку,
составляет интегумент (Fagerlind, 1947; Shamanna, 1954; Swamy, 1960; Agarwal, 1961,
1963a, b; Johri, Agarwal, 1965). У представителей сем. Olacaceae интегумент (или
интегументы) хорошо выражен и образует микропиле: в битегмальных семязачатках
у Coula edulis, Heisteria cyanocarpa, Macrotheca elaeocarpa, Minquartia guianensis,
Ochanostachys amentacea, Octoknema orientalia, O. affinis (Fagerlind, 1948), Ximenia

americana (Fagerlind, 1948; Johri, Bhatnagar, 1960) и в унитегмальных семязачатках
у Erythropalum scandens (Fagerlind, 1946), Anacolosa frutescens (Fagerlind, 1947),
Tetrastylidium janeirense, Schoepfia brasiliensis, S. fragrans (Fagerlind, 1948), Olax

scandens, O. stricta (Agarwal, 1963a, b), O. wightiana (Shamanna, 1954), Strombosia

zeylanica (Fagerlind, 1947; Shamanna, 1955). Хорошо сформированный интегумент
характерен также для представителей сем. Opiliaceae (Cansjera rheedii — Swamy,
1960) и сем. Santalaceae (Iodina rhombifolia — Pilger, 1935; F. Smith, E. Smith, 1942;
Bhatnagar, Sabharwal, 1966, 1968 (1969), Thesium alpinum, T. wightianum (Bhatnagar,
Agarwal, 1961). Для некоторых видов семейств Olacaceae и Santalaceae указыва-
ется наличие атегмальных семязачатков.

Анализ, проведенный нами, показал, что интегумент, хотя и сильно редуциро-
ванный, присутствует у Olax imbricata (Fagerlind, 1947), Buckleya lanceolata (Raj,
1970), Choretrum lateriflorum (Raj, 1972), Comandra umbellata (Ghosh, 1955),
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Рис. 97. Строение завязи у представителей пор. Santalales (по: Терехин, 1977).

1 — Schoepfia pringlei; 2 — S. haitiensis; 3 — Ximenia americana; 4 — Apthandra spruceana; 5 —
Olax stricta; 6 — Dulacia grandiflora; 7 — Anacalosa puberula; 8 — Comandra elegans; 9 — C. pallida;
10 — Osyris compressa; 11 — Pyrularia pubera; 12 — Arceuthobium douglasii; 13 — A. oxycedri;
14 — Viscum album. 1–10 — продольные и поперечные срезы, 11–14 — продольные срезы.

Leptomeria acida, L. cunninghamii (Ram, 1959b) и Santalum album (Шамров, 1995б;
Шамров и др., 2001). Как в случае хорошо дифференцированных, так и в слу-
чае зачаточных интегументов, периклинальные деления, инициирующие интегумент,
происходят в самой верхней части примордия семязачатка (рис. 98, 1; 100, 1–3).

7

8

1

2
3

4 5 6

9 10 11

12 13 14



Ãëàâà 5. Çíà÷èìîñòü ïðèçíàêîâ ñòðîåíèÿ è ðàçâèòèÿ ñåìÿçà÷àòêà... 251

Рис. 98. Строение семязачатка и формирование спорогенного комплекса в тканях пла-
центы и завязи.

1, 2 — стадии развития семязачатка у Strombosia ceylanica (по: Agarwal, 1963b); 3, 4 — схема
гинецея и комплекс мегаспороцитов у Loranthus europaeus (по: Никитичева, Анисимова, 1987);
5 — спорогенный комплекс на стадии формирования мегаспороцитов у Amyema miquelii (по:
Dixit, 1958); г — гипостаза.

1

2
3

4 5г



252 Ø àì ðî â È.È. Ñåì ÿçà÷àòî ê öâåòêî âû õ ðàñòåí èé: ñòðî åí èå, ô óí êöèè, ï ðî èñõî æäåí èå

4

Нуцеллус, по данным многих авторов, представлен у видов пор. Santalales

несколькими эпидермальными клетками над мегаспороцитом («рудиментарный
нуцеллус», по Dahlgren, 1927). Однако у Anacolosa frutescens (сем. Olacaceae), по
мнению Fagerlind (1947), в качестве нуцеллуса можно рассматривать еще и слой
клеток вокруг развивающегося мегаспороцита. Paliwal (1956) считал, что у Thesium

humifusum (сем. Santalaceae) нуцеллус представлен несколькими слоями густоп-
лазменных клеток в центре семязачатка, а остальные слои образуют интегумент.
Как показало наше исследование, у Santalum album из этого же семейства семя-
зачаток является медионуцеллятным. Нуцеллус представлен одним слоем клеток
в латеральной и базальной областях и в большей своей части конгенитально сра-
стается с интегументом. В свободной от срастания (апикальной) части нуцеллус
образован 2–3-слойным нуцеллярным колпачком. Бóльшую часть семязачатка со-
ставляет не интегумент, а халаза. Следовательно, семязачаток является пахихала-
зальным. Фуникулус морфологически не выражен — ткани плаценты переходят не-
посредственно в ткани халазы (рис. 99–101) (Шамров и др., 2001). Конгениталь-
ным срастанием можно объяснить и объединение двух интегументов у Heisteria

cyanocarpa, Ximenia americana (Fagerlind, 1948), у которых интегументы остают-
ся свободными только в апикальной части.

Вторую категорию семязачатков представителей пор. Santalales составляют
семязачатки, не дифференцированные на структуры. Свободная центральная
плацента в завязи образует лишь вырост, который был назван «mamelon» («сосо-
чек») (Treub, 1881). Этот вырост может быть лопастным (см. рис. 97). Лопасти
представляют собой недифференцированные семязачатки (Treub интерпретировал
их как редуцированные семязачатки), в каждом из которых возникает археспори-
альная клетка, а затем развивается зародышевый мешок. Отсутствие дифференци-
рованных структур в семязачатке и нечеткая отграниченность его от плаценты по-
зволяют предположить, что и в этом случае мы имеем дело с конгенитальным
срастанием тканей плаценты и семязачатка, развитие которого фактически останав-
ливается на стадии примордия.

Недифференцированные семязачатки обнаружены у многих видов семейств
Opiliaceae (Opilia amentacea — Shamanna, 1955; Agonandra silvatica, Rhopalophilia

umbellata — Fagerlind, 1948), Loranthaceae (Helicanthes elastica — Johri, Agrawal,
1954; Johri et al., 1957; Moquiniella rubra — Johri, Raj, 1969; Legeostegeres

gemmiflorus — Dixit, 1955, 1958; Macrosolen cochinchinensis — Maheshwari, Singh,
1952; Lysiana exocarpi — Narayana, 1954; Nuytsia floribunda — Narayana, 1958;
Amylotheca dictyophleba — Raj, 1970), Misodendraceae (Misodendrum punctula-

tum — Skottsberg, 1913) и Santalaceae (Osyris wightiana — Joshi, 1960; Quincha-

malium chilense — Agarwal, 1961; Johri, Agarwal, 1965).
У некоторых представителей пор. Santalales, у которых семязачатки как орга-

ны отсутствуют, эмбриональные структуры формируются в тканях плаценты либо
стенки завязи (рис. 98, 3–5). Однако, несмотря на это, в плаценте и стенке завя-
зи можно выделить комплекс тканей вокруг археспориальных клеток и зароды-
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шевых мешков, который условно можно рассматривать как семязачаток. Более
того, у ряда таксонов, например в сем. Loranthaceae, обнаружена гипостаза раз-
ной формы — от чашевидной до трубкообразной. Она состоит из нескольких сло-
ев толстостенных клеток. Между гипостазой и спорогенным комплексом имеет-
ся паренхимная ткань (Hofmeister, 1859; Treub, 1882; Dixit, 1958; Narayana, 1958;
Johri, Prakash, 1965). Местоположение гипостазы может служить указателем гра-
ницы, которая была между нуцеллусом и интегументом, с одной стороны, и ха-
лазой, с другой стороны. Такое своеобразное развитие эмбриональных структур
обнаружено в семействах Loranthaceae (Amyema — Dixit, 1958; Tolypanthus —

Dixit, 1956, 1961; Struthanthus vulgaris — Venturelli, 1981; Loranthus — Hofmeister,
1859; Treub, 1882; Barathranthus axanthus — Prakash, 1963; Scurrula atropurpurea,
Dendrophthoe pentandra — Rauch, 1936), Santalaceae (Exocarpus cupressiformis,
E. sparteus, E.  strictus  — Ram, 1959a; Johri, 1960; E. bidwillii — Bhatnagar, Joshi,
1965), Viscaceae (Viscum и Arceuthobium — Bhandari, Indira, 1969; Bhandari, Nanda,
1968; Терехин, 1987).

Семязачатки этой категории представляют собой крайний вариант редукции, их
развитие заканчивается на самой ювенильной стадии еще в тканях плаценты. Та-
ким образом, и в этом случае мы имеем дело с ретардациями (остановками раз-
вития).

Исходя из вышеизложенного, можно полагать, что структурная эволюция се-
мязачатков в пор. Santalales шла от дифференцированных к недифференцирован-
ным семязачаткам, а затем к полному их исчезновению и сопровождалась появ-
лением ряда необычных черт в развитии эмбриональных структур, обеспечиваю-
щих надежность систем репродукции при паразитическом существовании. Это,
прежде всего, формирование множественного археспория (рис. 99, 2, 3); обра-
зование различных выростов зародышевых мешков (рис. 101, 3; 102) и эндоспер-
ма, функционирующих как гаустории и внедряющихся иногда не только в ткани
плаценты, но и доходящих до основания гинецея; образование сложного эндо-
сперма (семейства Loranthaceae, Viscaceae) за счет объединения тканей эндосперма
нескольких зародышевых мешков одной завязи. Подтверждением этого могут слу-
жить случаи образования нескольких диад и тетрад мегаспор у Santalum album

(рис. 99, 2, 3); при этом семязачатки характеризуются отсутствием каких-либо
признаков структурной дифференциации.

Рис. 99. Ранние стадии развития семязачатка Santalum album (по: Шамров и др., 2001).

1 — строение плодолистика и положение семязачатка на свободной центральной плаценте (пунк-
тиром показано исходное положение семязачатка); 2, 3 — аномальное развитие семязачатка и
формирование многоклеточного археспория; 4–8 — формирование примордия семязачатка и
дифференциация археспориальной клетки и инициалей базальной области нуцеллуса; на дета-
лях 4–8 точками показаны декстрины в клетках; а к — археспориальная клетка, и б о н — ини-
циали базальной области нуцеллуса, о р к — осевой ряд клеток. Масштабная линейка: 1, 2 —
20 мкм, 3–8 — 30 мкм.
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Рис. 100. Семязачаток Santalum album в период мегаспорогенеза (по: Шамров и др.,
2001).

1, 2 — семязачаток на стадии мегаспороцита перед мейозом, видны деления, инициирующие
интегумент; 3, 4 — семязачаток во время мегаспорогенеза, образование нуцеллярного колпач-
ка; декстрины показаны мелкими точками, липидные капли — крупными точками, танины —
ячейками; и — интегумент, н — нуцеллус, н к — нуцеллярный колпачок.

Была установлена прямая связь между редукцией комплекса плацента — се-
мязачаток и степенью паразитизма. По мере усиления паразитизма семейства пор.
Santalales были расположены следующим образом: Olacaceae — Opiliaceae —
Octoknemaceae — Grubbiaceae — Santalaceae — Misodendraceae — Loranthaceae

(Schellenberg, 1932). Fagerlind (1948) построил эволюционный ряд, касающийся
преобразования завязи в пределах этого порядка: многогнездная завязь с централь-
ной плацентой и дифференцированными на структуры семязачатками — завязь без
гнезд, с центральной плацентой, но без дифференцированных семязачатков — за-
вязь без плаценты. Он предположил, что последние стадии редукции комплекса
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плацента — семязачаток у Santalales напоминают различные стадии редукции ну-
целлуса. По его мнению (Fagerlind, 1946), гинецей Santalales по форме и строе-
нию напоминает унитегмальный семязачаток на заключительных стадиях редукции,
при этом центральная колонка соответствует нуцеллусу, а стенка завязи — инте-
гументу.

Согласно представлениям Терехина (1977, 1991), редукционные ряды, по-
строенные в соответствии с увеличением функциональной специализации к пара-
зитизму, обнаруживают постепенную редукцию и последовательную элиминацию
сначала интегументальных, затем нуцеллярных, а впоследствии и плацентарных
образований. Таким образом, в качестве исходных структур следует рассматри-
вать свободную центральную плаценту с более или менее дифференцированными
семязачатками, которые в дальнейшем претерпели редукцию и элиминацию
(Fagerlind, 1948; Терехин, Яковлев, 1967; Терехин, 1977; Bouman, 1984).

Рис. 101. Семязачаток Santalum album в период развития зародышевого мешка (по:
Шамров и др., 2001).

1–3 — стадии развития зародышевого мешка: 1 — 2-ядерный, 2 — 4-ядерный, 3 — сформи-
рованный; крахмал показан гранулами, декстрины — мелкими точками, липидные капли —
крупными точками, танины — ячейками; г — гипостаза, н — нуцеллус. Масштабная линейка:
1, 2 — 30 мкм, 3 — 100 мкм.
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Однако рассмотренные особенности строения семязачатка у представителей
различных семейств пор. Santalales можно объяснить не только влиянием парази-
тического образа существования этих растений, но и исходя из общих представ-
лений об эволюционном становлении отдельных структур. Проведенный анализ
показал, что у видов ряда других высокоспециализированных семейств (Apocyna-

ceae, Asclepiadaceae, Euphorbiaceae, Rubiaceae, Theligoniaceae, Tropaeolaceae)
смещение места инициации интегумента в апикальную часть примордия семязачатка
сопряжено не только с редукцией нуцеллуса и интегумента, но и с разрастанием
халазы и становлением пахихалазального семязачатка. Показательным в этом от-
ношении является сем. Rubiaceae, в котором обнаружены переходы от типичных
тенуинуцеллятных к редуцированно тенуинуцеллятным семязачаткам (Шамров,
1995б; Шамров и др., 2001).

Рис. 102. Зрелый зародышевый мешок в завязи Santalum album (по: Шамров и др.,
2001).

Зародышевые мешки растут по поверхности плаценты в направлении канала столбика; крахмал
показан гранулами. Масштабная линейка — 100 мкм.



Глава 6. ПРОИСХОЖДЕНИЕ СЕМЯЗАЧАТКА
ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ

Семязачатки цветковых растений различаются по форме, строению и характе-
ру развития. С позиции системного подхода нами были сформулированы принци-
пы организации и типизации, которые позволяют объяснить разнообразие типов
семязачатка и его структур.

Семязачаток как целостная система может быть охарактеризован с помощью
таких общих принципов организации, как поливариантность развития и простран-
ственно-временная координация. В основе построения элементов, составляющих
семязачаток, лежат другие, частные принципы организации: происхождение, рас-
положение, назначение, конкурентное развитие дублирующих структур. Основы-
ваясь на зональном строении примордия семязачатка и используя частные прин-
ципы, можно точно идентифицировать инициальные клетки, положение и характер
развития которых специфичны для каждой структуры и соответствуют ее функ-
ции. Таким образом, выделенные принципы организации позволяют диагностиро-
вать особенности строения семязачатка с самых первых стадий развития.

В соответствии с принципами организации, каждая структура семязачатка имеет
свой генезис и выполняет только ей присущие функции. Однако морфологичес-
кое выражение структур является таксоноспецифичным и отражает направления
эволюции как самой структуры, так и всего семязачатка. По мнению Терехина
(1991), наиболее общие функциональные и структурные взаимодействия частей
разного ранга в онтогенезе (принципы эволюционного преобразования онтогене-
за) создают необходимую базу для осуществления эволюционных преобразований.

В соответствии с принципами типизации (специфика развития и строе-

ния, степень развития, число одноименных структур, взаимоположение различ-

ных структур в процессе развития) был проведен анализ критериев, положенных
в основу выделения типов семязачатка по развитию и строению нуцеллуса, инте-
гумента, халазы, фуникулуса, а также по его общей морфологии (Шамров, 1995б,
1999б, 2002б, 2003, 2004; Shamrov, 1998, 2000в, 2004). Это дало возможность пе-
ресмотреть традиционные представления о морфологической природе структур
семязачатка и обсудить возможные направления его эволюции.
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Морфологическая природа семязачатка
и его структур

Теории происхождения семязачатка и плодолистика. Самые первые иссле-
дования семязачатка цветковых растений были неразрывно связаны с вопросами
его происхождения. Широкое и целенаправленное изучение семязачатка в XIX веке
привело к появлению трех теорий, объясняющих природу семязачатка и его струк-
тур.

Первой была предложена осевая теория, согласно которой семязачаток яв-
ляется вегетативной почкой, в которой нуцеллус представляет собой точку роста,
а интегументы — латеральные листовые зачатки (Saint-Hilaire, 1841; Schleiden,
1843; Payer, 1857; Braun, 1860).

В соответствии с фолиарной теорией, основанной главным образом на тера-
тологических трансформациях, семязачаток является филломом, т.е. органом ли-
стовой природы. Он гомологичен либо сегменту плодолистика и тогда представ-
ляет собой «односпорангиевый мегаспорангий», либо листочку, обычно трехлопа-
стному. В последнем случае наружный интегумент и фуникулус гомологичны ла-
теральным долям нижней части листочка, образующим нижнюю поверхность фил-
лома. Внутренний интегумент гомологичен терминальной доле листочка, которая
образует верхнюю поверхность филлома и на которой в виде выроста, подобно
эуспорангию у папоротников, возникает нуцеллус (Brongiart, 1844; Brown, 1866;
Prantl, 1875; Warming, 1878; Celakovsky, 1884).

Наконец, теория «sui generis» трактует семязачатки как новообразования, воз-
никающие на стеблевых либо листовых органах (Schmitz, 1872; Sachs, 1874;
Strasburger, 1879; Goebel, 1898–1901).

Таким образом, в ботанической литературе XIX века сформировались различ-
ные представления, согласно которым семязачаток является либо видоизмененной
вегетативной почкой, либо производным плодолистика, либо новообразованием.
Эти представления в разной степени получили дальнейшее развитие в XX веке по
мере получения новых фактов о морфологии семязачатка и геологическом време-
ни его появления (Gregoire, 1931; Hagerup, 1936; Яковлев, 1958б; Имс, 1964; Тах-
таджян, 1964, 1980; Long, 1966; Takhtajan, 1997).

Осевая теория происхождения семязачатка была поддержана Навашиным
(1894), хотя и приобрела несколько иной вид. По его мнению, семязачатки (напри-
мер, у Betula alba) являются примордиями последней пары листьев, вслед за об-
разованием которых деятельность верхушки цветочной оси прекращается. Он при-
шел к выводу, что семязачатки у цветковых растений представляли изначально
продукт оси, а не плодолистиков. В подтверждение этого положения приведены
данные о положении семязачатков у растений некоторых семейств (Caryophylla-

ceae, Polygonaceae и др.), единственный семязачаток которых заканчивает верхуш-
ку оси цветка. Эта точка зрения получила развитие в ряде дальнейших исследо-
ваний (Hagerup, 1936; Яковлев, 1958б; Сурков, 1965).
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На основании морфо-физиологической трактовки верхушечных меристем
Яковлев (1958б) пришел к выводу, что мега- и микроспорангии представляют
собой конечные звенья конуса нарастания цветочного побега. По его мнению, раз-
витие генеративных органов у цветковых растений, в отличие от папоротниковых
и большинства голосеменных, приурочено к гистогенезу конуса нарастания побега.
Фактически, семязачаток, а точнее нуцеллус, принят им за конус нарастания, в
котором процессы, связанные с образованием наружных покровов, сменились
процессами внутренних преобразований.

Осевая теория получила совершенно неожиданное продолжение в исследова-
нии Sattler (1974) и Красилова (1989). Satler (1974) считал, что у Myrica gale фло-
ральный апекс в процессе развития постепенно преобразуется в единственный се-
мязачаток. Красилов (1989) пересмотрел концепции возникновения плодолистика
и обнаружил, что у значительного числа цветковых растений (Cyperaceae,
Illiciaceae, Juglandaceae, Myricaceae, Piperaceae, Poaceae, некоторые Restionaceae)
не существует ни топологической, ни онтогенетической связи между семязачатком
и стенкой завязи. Семязачатки развиваются латерально или строго апикально на
цветоложе, где флоральный апекс целиком трансформируется в семязачаток, что
указывает, по его мнению, на осевую природу семязачатка.

Следует отметить, что в результате многих повторных исследований было оп-
ровергнуто наличие растений с осевой плацентацией. Было показано, что у пред-
ставителей семейств Caryophyllaceae, Plumbaginaceae, Polygonaceae, Portulacaceae,
Primulaceae единственный семязачаток является базальным и развивается на сво-
бодной центральной (Puri, 1952; Leinfellner, 1953; Савченко, 1957а, б; Тахтаджян,
1964, 1980; Moeliono, 1970) или базальной плаценте (Имс, 1964) и имеет карпел-
лярную природу.

Фолиарная теория происхождения семязачатка была поддержана рядом иссле-
дователей (Van Tieghem, 1901; Hallier, 1912; Goebel, 1933; Рыжков, 1954; Савченко,
1958, 1973). Согласно представлениям Hallier (1912), семязачаток соответствует
перистой лопасти плодолистика, на верхней поверхности которого в качестве вы-
роста развивается нуцеллус, равноценный спорангию папоротников. Вслед за
Celakovsky (1884) и Worsdell (1904), он пришел к выводу, что покровы семяза-
чатка представляют собой валикоподобные образования, возникшие из перистых
долей плодолистика, и их можно сравнивать с индузиями некоторых папоротни-
ков. Савченко (1957б, 1958, 1973) считает самой приемлемой точку зрения, со-
гласно которой семязачаток и плацента являются производными плодолистика. Пло-
долистик произошел от репродуктивного осевого органа, который в процессе эво-
люции претерпел ряд преобразований, приобрел дорзовентральность и стал лис-
топодобным. Об этом, по ее мнению, свидетельствует наличие тератологических
форм, когда семязачатки формируются на открытых плодолистиках.

Теория «sui generis» была развита в работе Gregoire (1931), который подчер-
кивал, что органы цветка, в том числе и семязачаток, являются органами особо-
го рода.



Ãëàâà 6. Ïðîèñõîæäåíèå ñåìÿçà÷àòêà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé 261

Существует также точка зрения, согласно которой семязачатки покрытосемен-
ных не имеют ничего общего с семязачатками семенных папоротников и других
голосеменных и, следовательно, имеют независимое происхождение. У семенных
папоротников, саговников и гинкговых семязачатки представляют собой доли фер-
тильного листа, а у покрытосеменных — это образования более низкого порядка,
а именно, выросты (Eames, 1961; Puri, 1970).

Следует иметь в виду, что, в отличие от голосеменных, у которых семязачат-
ки и семена формируются открыто на мегаспорофилле и защищены лишь с по-
мощью чешуй (кроме гнетовых), у покрытосеменных растений эти органы разви-
ваются внутри плодолистика, морфологическая природа которого вызывает дис-
куссию. Плодолистик считают купулярным образованием (Красилов, 1989), его
возникновение объясняют с позиций филломной либо теломной (Zimmermann,
1965) теорий. В последнем случае прообразом мегаспорофилла считается репро-
дуктивный орган радиального строения, который в ходе органогенетических пре-
вращений (перевершинивания, планации, срастания, слияния и редукции) приоб-
рел дорзовентральность и стал листоподобным.

Мы склонны поддержать филломную теорию, согласно которой плодолистик
рассматривают как орган листовой природы, в котором смыкание краев происхо-
дит путем складывания мегаспорофилла вдоль, без заворачивания краев внутрь
(концепция кондупликатного плодолистика — Goebel, 1933; Тахтаджян, 1948;
Bailey, Swamy, 1951; Eames, 1961; Swamy, Periasamy, 1964), либо как пельтатный
или асцидиморфный лист, по краям или по всей поверхности которого распола-
гаются фертильные зоны — плаценты, несущие семязачатки (концепция пельтатно-
го, или щитовидного, плодолистика — Troll, 1928, 1939; Leinfellner, 1950; Frank,
1976; Волгин, Тихомиров, 1980; Taylor, 1991). В этой связи особо следует отме-
тить концепцию происхождения плодолистика от микроспорофилла, характерного
для пор. Bennettitales (Meyen, 1988). На примере одного из представителей этого
порядка (Weltrichia setosa) было показано, что такая реорганизация могла произой-
ти в результате гамогетеротопии, при которой в пластинчатом микроспорофилле с
адаксиальной стороны на месте микроспорангиев, располагающихся в два ряда,
стали возникать эпифильные органы, производящие семязачатки — филлоспермы.
Последние сначала были частично открытыми, но постепенно становились похо-
жими на листовки.

Таким образом, данные о морфологической природе семязачатка и плодоли-
стика крайне противоречивы. Не меньшую дискуссию вызывают и вопросы про-
исхождения основных элементов семязачатка.

Морфологическая природа структур семязачатка. В настоящее время из-
вестны несколько гипотез (теорий), объясняющих происхождение интегумента и
нуцеллуса у семенных растений на основе данных о строении репродуктивных
структур у споровых растений: индузиальная, синангиальная и теломная теории,
концепция модификации нуцеллуса, теория двойного интегумента.
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Индузиальная теория была предложена на основании изучения Lagenostoma

lomaxii (Oliver, Scott, 1904). Мегаспорангий у этого семенного папоротника был
окружен двумя индузиоподобными структурами, наружная из которых представ-
ляет собой купулу, а внутренняя — интегумент. В дальнейшем эта теория была
пересмотрена (Oliver, 1909).

Согласно синангиальной теории, или теории стерилизации (Benson, 1904;
Meese, 1964a, b), семязачаток возник из соруса, в котором один центральный спо-
рангий постепенно становился нуцеллусом, а окружающие спорангии по мере их
стерилизации объединялись, образуя интегумент. Это рассматривалось как дока-
зательство спорангиального происхождения интегумента, основанное на заметном
сходстве между синангием Telangium scotti и семязачатком Lagenostoma. В соот-
ветствии с этой гипотезой каждая продольная камера многокамерных интегумен-
тов палеозойских голосеменных соответствует одному стерильному спорангию
(Benson, 1904; Benson, Welsford, 1909; Thomas, 1935).

Сторонники теломной теории (воротничковой синтеломной теории — англ.
collar syntelome theory) утверждают, что интегумент возник из системы дихотоми-
чески ветвящихся стеблевых осей (англ. stem trusses), или теломов, которые ок-
ружали центральный мегаспорангий — нуцеллус. Семязачаток произошел от ме-
гаспорангия, образующегося терминально на теломе и окруженного двумя и бо-
лее стерильными теломами (Van Haan, 1920; Козо-Полянский, 1948; Кречетович,
1952; Walton, 1952, 1953; Andrews, 1961; Long, 1966; Kenrick, Crane, 1997). Под-
тверждением процесса объединения теломов могут служить случаи, когда интегу-
менты у некоторых цветковых растений (Fabaceae, Hernandiaceae, Juglandaceae,
Ulmaceae) в апикальной части остаются лопастными (Boesewinkel, Bouman, 1967;
Van Heel, 1970, 1971; Van Heel, Bouman, 1972; Rembert, 1977; Dottori, 1991; Umeda
et al., 1994). Проводящие пучки, дифференцирующиеся в интегументе некоторых
примитивных цветковых растений (Dilleniaceae, Fagaceae, Juglandaceae,
Myricaceae), принимаются рядом исследователей за «реликтовые» пучки, снабжав-
шие когда-то отдельные мегаспорангии (Kershaw, 1909a, b; Mangenot, 1952; Walton,
1952; Camp, Hubbard, 1963a; Boesewinkel, Bouman, 1967).

Теломная теория получила широкое распространение среди исследователей,
занимающихся вопросами морфологической природы и возникновения семязачат-
ка. Она претерпела некоторые трансформации, что выразилось в появлении само-
стоятельных теорий и концепций. Одной из них является теория двойного инте-

гумента. Согласно этой теории, первые палеозойские семязачатки имели два срос-
шихся интегумента, возникших из стерильных, дихотомически ветвящихся тело-
мов и охватывающих терминальный мегаспорангий. Внутренние круги теломов
постепенно сливались с нуцеллусом (Camp, Hubbard, 1963a, b).

К теории двойного интегумента близка по сути концепция модификации ну-

целлуса, основным постулатом которой является возникновение интегумента у пред-
ставителей порядков Lagenostomales, Trigonocarpales из периферической ткани ме-
гаспорангия (Andrews, 1961). Ранее Walton (1953) высказывалась сходная точка
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зрения, согласно которой наличие проводящей системы в периферической области
нуцеллуса следует интерпретировать как «слияние» интегумента с нуцеллусом.

Различия между всеми приведенными теориями касаются главным образом
происхождения интегумента. Но ни одна из них не гомологизирует интегумент с
фертильными структурами. Была предложена новая концепция, согласно кото-
рой часть слившихся интегументальных теломов были когда-то фертильными (Herr,
1995, 2000) (подробнее эта концепция будет рассмотрена ниже).

По нашему мнению, все перечисленные теории и гипотезы могут быть рас-
смотрены как равноправные, а не как альтернативные, поскольку становление
семязачатка у разных таксонов семенных растений могло происходить незави-

симыми путями.

Так, особенности гистогенеза интегументов у Paeonia lactiflora (Шамров,
1997а) свидетельствуют, по-видимому, в пользу теории двойного интегумента.
Формирование каждого из интегументов этого современного растения характери-
зуется сочетанием особенностей развития двух анцестральных интегументов раз-
ного происхождения: дермального и субдермального (в наружном) либо дермаль-
ного и дермального (во внутреннем) (рис. 103, 1–3). Фактически мы наблюдаем
остаточные явления трансформации, проявляющиеся в объединении периферичес-
ких мегаспорангиев на самых ранних стадиях развития.

У других растений происхождение интегумента можно объяснить с позиций
иных теорий. В сем. Juglandaceae интегумент возникает в виде двух отчетливых
долей, что позволило рассматривать его образование как результат слияния двух
интегументов (Benson, Welsford, 1909; Leroy, 1954). Однако исследования генезиса
интегумента у ряда видов этого семейства (Engelhardia spicata, Juglans regia,
Pterocarya fraxinifolia, P. stenoptera) показали, что интегумент появляется как коль-
цевидная структура, свободная от нуцеллуса, на базе единой инициальной зоны.
И хотя первыми образуются его лопасти, растущие подобно листу, интегумент,
вследствие конгенитального срастания и интеркалярного роста, является лопаст-
ным только в микропилярной части (Boesewinkel, Bouman, 1967; Bouman, 1974).
Подобный характер развития напоминает скорее не слияние двух интегументов в
один, как это происходит у некоторых продвинутых таксонов цветковых растений,
а заключительные стадии формирования единого интегумента первичных семенных
согласно положениям теломной теории.

Изучение нуцеллуса и интегумента хвойных показало, что им присущ одина-
ковый тип роста — деление и растяжение клеток разделены во времени (Данович,
Сорокина, 1982). По мнению авторов, это может служить подтверждением их об-
щей морфологической природы и синангиального происхождения семязачатка.

Нуцеллус семязачатка цветковых растений, как установил еще Hofmeister
(1851), гомологичен мегаспорангию других высших растений. Это представле-
ние в дальнейшем получило развитие во многих исследованиях (Warming, 1878;
Schnarf, 1929; Maheshwari, 1950; Тахтаджян, 1964, 1980; Поддубная-Арнольди,
1976; Кордюм, 1978). Было предложено называть крассинуцеллятные семязачатки
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Рис. 103. Сходные черты в дифференциации мега- и микроспорангия.

1–3 — формирование стенки мегаспорангия (нуцеллуса) у Paeonia lactiflora (по: Шамров,
1997з): 1, 2 — образование примордия семязачатка, 3 — дифференциация структур семязачатка;
4–6 — формирование стенки микроспорангия (гнезда пыльника) у Allium caspium (по: Шамров,
1990а, с изменениями): 4 — дифференциация инициальных клеток микроспорангия в субэпи-
дермальном слое, 5 — отделение париетальных клеток, формирующих стенку микроспорангия
с дистальной стороны, видны инициали слоев ее латеральной и проксимальной частей, 6 — стен-
ка микроспорангия на стадии образования тяжей спорогенной ткани; а к — археспориальная
клетка, а о н — апикальная область нуцеллуса, б о н — базальная область нуцеллуса, г — ги-
постаза, д ч с м — дистальная часть стенки микроспорангия, и б о н — инициали базальной
области нуцеллуса, и в и — инициали внутреннего интегумента, и л о н — инициали латераль-
ной области нуцеллуса, и л ч с м — инициали латеральной части стенки микроспорангия, и н
и — инициали наружного интегумента, и п ч с м — инициали проксимальной части микроспо-
рангия, и р — инициали рафе, л о н — латеральная область нуцеллуса, л ч с м — латераль-
ная часть стенки микроспорангия, н к — нуцеллярный колпачок, п к — париетальная клетка,
пл — плацента, п ч с м — проксимальная часть микроспорангия, с к — спорогенная клетка.
Масштабная линейка — 20 мкм.
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эуспорангиатными, а тенуинуцеллятные — лептоспорангиатными (Warming, 1913).
Однако позже было показано, что, хотя нуцеллус и является гомологом мегас-
порангия папоротников, по своему развитию и строению он представляет мегас-
порангий эуспорангиатного типа. Имс (1964) считает подобную интерпретацию
нуцеллуса неправильной. По его мнению, нуцеллус гомологичен стенке пыльни-
ка, которая является, вероятно, остатком мезофилла спорофилла, а не стенки
спорангия, т.е. мегаспорангий (спорогенная ткань) у покрытосеменных растений
лишен стенки и погружен в ткань спорофилла. Защита спорогенных клеток осу-
ществляется окружающими клетками (нуцеллусом) и прилегающими тканями.

В отличие от Eames (1961), мы считаем, что нуцеллус гомологичен всему
микроспорангию. У цветковых растений микроспорангий включает не только
стенку гнезда пыльника со всех его сторон (дистальную часть — с наружной сто-
роны, проксимальную — со стороны связника и латеральную — с боков), но и
спорогенную ткань (рис. 103, 5–7).  В мегаспорангии апикальная область (соб-
ственно стенка мегаспорангия), представленная лишь париетальной тканью, гомо-
логична дистальной части стенки микроспорангия; базальная область гомологич-
на проксимальной ее части, а латеральные области — латеральным частям стен-
ки микроспорангия; археспориальная и спорогенная ткани являются тождествен-
ными структурами (рис. 103, 3, 4, 7). Все составные элементы как микроспоран-
гия, так и мегаспорангия имеют общее происхождение: возникают из клеток су-
бэпидермального слоя зачатка пыльника или плаценты (Шамров, 1994а, 1995б,
1999б, 2002б) (рис. 103, 1, 2, 5, 6). Следует отметить, что Pant (1992) рассмат-
ривает нуцеллус лишь как стенку мегаспорангия. Согласно представлениям Herr
(1995, 2000), нуцеллус — это спорангиофор кауломного происхождения, который
производит единственный терминальный мегаспорангий.

Анализ первых ископаемых семенных растений, обнаруженных в позднедевон-
ских отложениях, показал, что семязачатки у них были прямыми и имели ради-
альную симметрию. Они состояли из мегаспорангия и лопастного интегумента, при
этом лопасти интегумента были сросшимися только в основании, а сам интегумент
был свободен от мегаспорангия. Семязачатки были окружены купулой. В дальней-
шем стали появляться семязачатки с дорзовентральной симметрией (Chaloner et al.,
1977; Gillespie et al., 1981; Scheckler, 1985; Meyen, 1987). В нижнем карбоне число
типов семязачатков увеличилось, при этом они различались главным образом по
числу лопастей интегумента и степени их срастания (Galtier, Rowe, 1989). К на-
чалу верхнего карбона число типов семязачатков уменьшилось и стали домини-
ровать семязачатки, в которых лопасти интегумента уже объединились и образо-
валось микропиле. Была предложена гипотетическая серия трансформации семя-
зачатка с лопастным интегументом до семязачатка с единым цельным интегумен-
том, формирующим микропиле (Andrews, 1963; Di Michelle et al., 1989) (рис. 104,
1–4). Такое строение семязачатка, а именно наличие одного интегумента, харак-
терно для ископаемых семенных и многих современных голосеменных, в отличие
от большинства покрытосеменных.
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Вопрос о том, как возникли битегмальные семязачатки цветковых растений,
остается до сих пор нерешенным. По мнению многих авторов (Stopes, 1905;
Walton, 1949, 1952, 1953; Тахтаджян, 1964, 1980; Stebbins, 1974; Crane, 1985; Кра-
силов, 1989; Pant, 1992), из двух покровов семязачатка лишь внутренний ин-

тегумент является истинным, соответствующим единственному интегументу го-
лосеменных. Наружный интегумент имеет не спорангиальное, а листовое про-

исхождение. Он произошел из купулы — особого покрова, окружающего один
или несколько семязачатков семенных растений. В качестве предков голосеменных,
купула которых могла бы трансформироваться в наружный интегумент беннетти-
товых и покрытосеменных, рассматривают такие таксоны, как Lagenostomales и
Corystospermaceae. Например, у Lagestoma lomaxii купула была лопастной и внеш-
не напоминала наружный интегумент. Купула окружала один ортотропный семя-

Рис. 104. Гипотетические стадии эволюции семязачатка (по: Andrews, 1961) от ветви с
фертильными и стерильными теломами (1) до объединения стерильных теломов в ин-
тегумент вокруг мегаспорангия (2–4).

1 2

3 4
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зачаток, в единственном интегументе которого по всей длине проходили 9 прово-
дящих пучков (Taylor, Millay, 1981; Crane, 1985). Однако данные, касающиеся
последовательных стадий трансформации купулы в наружный интегумент, до сих
пор не получены.

Существует иная точка зрения на происхождение интегументов (Meeuse, 1963,
1964a, b; Meeuse, Bouman, 1974). Наружный интегумент семязачатка цветковых
растений, как правило, лучше развит, и за счет него главным образом формиру-
ется семенная кожура. Он является гомологом первичного интегумента саговни-
ковых из голосеменных, у которых интегумент лопастный и содержит проводящие
пучки (у более продвинутых саговниковых с битегмальными семязачатками про-
водящие пучки формируются в наружном интегументе). В качестве подтверждения
этой точки зрения авторы приводят данные Long (1966) о происхождении купу-
лы семенных растений и считают, что ее формирование происходило после воз-
никновения первичного интегумента. Внутренний интегумент семязачатка цветко-
вых растений, располагающийся между нуцеллусом и наружным интегументом,
появился позже наружного и мог возникнуть либо de novo, либо в результате пре-
образований части уже существующего мегаспорангия или интегумента.

Ряд авторов (Camp, Hubbard, 1963a) гомологизируют внутренний интегумент
покрытосеменных растений с пыльцеулавливающей структурой семенных папорот-
ников (анг. lagenostome, или salpinx), наружный интегумент — с интегументом
семенных папоротников, а ариллус — с купулой. Считалось также (Leroy, 1950),
что внутренний интегумент у Canacomyrica функционирует подобно аппарату, вос-
принимающему пыльцу у голосеменных. Long (1966) рассматривал внутренний
интегумент как гомолог интегумента голосеменных, наружный интегумент — как
вырост либо халазы, либо первичного интегумента голосеменных, а плодолистик
сравнивал с купулой.

Несмотря на дискуссионность вопроса о том, какова природа второго интегу-
мента семязачатка, появление битегмальных семязачатков у цветковых растений
считается вторичным признаком (Stopes, 1905; Walton, 1949; Meeuse, 1963, 1964a,
b; Тахтаджян, 1964, 1980; Meeuse, Bouman, 1974; Stebbins, 1974; Красилов, 1989).

Молекулярно-генетические исследования морфологии семязачатка у Arabidop-

sis thaliana выявили веер аномалий, анализ которых может пролить свет на про-
исхождение семязачатка (Robinson-Beers et al., 1992; Schneitz et al., 1995; Angenent,
Colombo, 1996; Schneitz, 2000). Прежде всего, был сделан вывод о независимых
программах развития для каждого интегумента. Так, семязачатки мутантов ant

полностью лишены интегументов и напоминают собой спорангиофоры предков
семенных растений. У мутантов ino возникает только внутренний интегумент, при
этом семязачаток напоминает по строению семязачаток голосеменных с одним
интегументом. У мутантов bel1, bel2 и bel3 внутренний интегумент не развивает-
ся, а вместо наружного интегумента возникает структура в виде колокола.

Исследование семязачатка мутанта bel3 показало наличие в его строении ряда
примитивных черт, присущих семязачаткам палеозойских и современных семен-
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ных растений. Во время мегаспорогенеза интегументоподобная структура становится
лопастной, а семязачатки напоминают уплощенные семена Lyrasperma scotica из
нижнего карбона. Эти лопасти постепенно заходят одна за другую и оказывают-
ся расположенными вокруг нуцеллуса. В некоторых случаях они образуют кар-
пеллярноподобную структуру (Modrusan et al., 1994). В результате детального изу-
чения таких семязачатков с применением методики просветления и оптики Номар-
ского было обнаружено, что в лопастях нередко дифференцируются прокамбиаль-
ные тяжи или склереиды, которые могут контактировать с проводящей системой
фуникулуса. На поздних стадиях развития лопасти отчасти уплощаются и дихото-
мически ветвятся. Это позволило интерпретировать строение семязачатка мутанта
bel3 как разветвленную систему осей, из которых в конечном счете возникает
плодолистик. По его краям в терминальном положении находятся образования,
которые можно рассматривать как отдельные нуцеллусы (при этом в центре на-
ходится исходный нуцеллус семязачатка), так как в них иногда дифференцируются
археспориальные клетки и даже мегаспороциты. Эти представления составили ос-
нову новой гипотезы происхождения семязачатка, предложенной Herr (1995).

Особенности строения наружного интегумента. В ортотропных битегмаль-
ных семязачатках интегументы развиваются как кольцевидные структуры вокруг
нуцеллуса и имеют чашевидную форму. В анатропных семязачатках наружный
интегумент часто асимметричный. Сущность явления асимметричности этого инте-
гумента понимается различными авторами неоднозначно. Изучив особенности раз-
вития и строения семязачатка у большого числа цветковых растений, Bouman (1974,
1984) пришел к выводу, что асимметричность наружного интегумента обусловлена
его двояким происхождением (эпидермальным и/или субэпидермальным) и, соот-
ветственно, разным строением в разных областях семязачатка. Однако ряд иссле-
дователей полагает, что у многих покрытосеменных, располагающихся в основании
филогенетической системы (так называемые «базальные» покрытосеменные), на-
ружный интегумент имеет скорее форму колпака или капюшона (англ. hood) и является
явно асимметричным, поскольку отсутствует на дорзальной (фуникулярной) сторо-
не семязачатка. В этом случае наружный интегумент оказывается не кольцевидным,
а полукольцевидным (Collinson, 1980; Johri et al., 1992; Matsui et al., 1993; Umeda
et al., 1994; Imaichi et al., 1995; Endress, Igersheim, 1997а, b, 1999; Igersheim, Endress,
1997, 1998; Yamada et al., 2001).

С нашей точки зрения, вышеупомянутые авторы не совсем верно трактуют
понятие «полукольцевидный». Во-первых, они не используют термин «рафе» и
структуру любой морфологической природы с дорзальной стороны семязачатка
называют фуникулусом. Во-вторых, под полукольцевым понимается наружный
интегумент, в котором его часть, контактирующая с фуникулусом, морфологиче-
ски не выражена на дорзальной стороне, т.е. наружный интегумент на поперечном
срезе не образует единого кольца. В-третьих, подобная структура наружного ин-
тегумента трактуется ими как нечто оригинальное. Анализ имеющихся данных по-
казал, что в этом случае мы имеем дело с конгенитальным срастанием фунику-
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луса с частью примыкающего к нему наружного интегумента. Эту структуру еще
Schleiden (1839) назвал «рафе». Eames (1961) писал, что в анатропных семязачат-
ках с двумя интегументами обычно только один интегумент виден на стороне се-
мязачатка, примыкающей к фуникулусу. Гистологические доказательства этого
конгенитального срастания, по его мнению, отсутствуют. Следует отметить, что у
ряда растений (Juncus filiformis, Luzula pedemontana, Nuphar lutea, Nymphaea

gigantea, Paeonia lactiflora — Винтер, Шамров, 1991а, б; Шамров, Винтер, 1991;
Шамров, Анисимова, 1993а–в; Шамров, 1997з, 1998а) можно выделить инициаль-
ные слои, дающие элементы рафе. При этом на ранних стадиях слои единой, ини-
циальной для наружного интегумента и фуникулуса, зоны могут давать разные типы
тканей, но в рамках одной структуры (см. рис. 77, 1). Полного объединения в
рафе может и не произойти, если общими оказываются только нижние производ-
ные инициальных клеток, тогда как верхние дериваты образуют «свободные» ча-
сти наружного интегумента и фуникулуса (см. рис. 1, 1; 33, 1, 2, 7, 8). В по-
следнем случае свободная часть интегумента выглядит как вырост (виды
Caesalpinia из сем. Fabaceae — De Pádua Teixeira et al., 2004; Sinomanglietia

glauca из сем. Magnoliaceae — Xiao, Yuan, 2006; Arabidopsis thaliana из сем.
Brassicaceae — ориг. данные). Подобное строение семязачатка и семян характер-
но для представителей многих таксонов, как примитивных, так и продвинутых. На-
пример, у Magnolia grandiflora такой вырост был назван фуникулярным (Yamada
et al., 2003). Авторы полагали, что вырост завершает полукольцевидную структуру
наружного интегумента до единой кольцевидной, образуя экзостом микропиле.
Однако Bouman (1974), изучив генезис наружного интегумента у Magnolia stellata

и М. virginiana, сделал заключение о том, что процесс его инициации осуществ-
ляется сходно как с рафальной стороны, так и с антирафальной. Единственное
сомнение у него вызвал вопрос, инициируются ли эти части наружного интегу-
мента отдельно или они возникают на базе кольца инициальных клеток.

Столь пристальное внимание к наружному интегументу обусловлено тем, что
исследователи, описавшие его полукольцевидное состояние, считали этот признак
первичным по сравнению с кольцевым строением. Полукольцевидный наруж-

ный интегумент был обнаружен в таких примитивных семействах двудольных,
как Lauraceae, Trimeniaceae (Endress, Igersheim, 1997), Circaeasteraceae (Endress,
Igersheim, 1999), Annonaceae, Austrobaileyaceae, Eupomatiaceae, Magnoliaceae,
Schizandraceae, Winteraceae (Matsui et al., 1993; Umeda et al., 1994; Igersheim,
Endress, 1997а), Cabombaceae и Nelumbonaceae (Igersheim, Endress, 1998). Такое
же его строение присуще и ряду семейств однодольных: Alismataceae, Butomaceae,
Juncaginaceae, Limnocharitaceae, Scheuchzeriaceae, Tofieldiaceae, Truiridaceae,
Taccaceae (Igersheim et al., 2001). Однако полукольцевидный наружный интегумент
выявлен и в битегмальных семязачатках ряда продвинутых двудольных:
Anisophylleaceae, Begoniaceae, Cucurbitaceae, Datiscaceae, Tetramelaceae (Matthews,
Endress, 2004), Grossosomataceae (Matthews, Endress, 2005).
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С другой стороны, для представителей многих примитивных покрытосеменных
характерна кольцевидная структура наружного интегумента: Amborellaceae,
Chloranthaceae, Gomortegaceae (Endress, Igersheim, 1997а; Heo et al., 2004),
Canellaceae, Degeneriaceae, Himantandraceae, Illiciaceae, Myristicaceae (Igersheim,
Endress, 1997). В ряде примитивных семейств обнаружено как кольцевидное, так
и полукольцевидное строение наружного интегумента: Calycanthaceae, Hernan-

diaceae, Monimiaceae (Endress, Igersheim, 1997а), Aristolochiaceae, Nymphaeaceae

(Igersheim, Endress, 1998).
Таким образом, на основании особенностей строения наружного интегумента

семязачатки можно подразделить на три типа:
первый тип — семязачатки с наружным интегументом кольцевидной

структуры (ортотропные, гемитропные, анатропные),
второй тип — семязачаток с рафе (анатропные),
третий тип —  семязачаток,  в котором рафе образуется только в основа-

нии и средней части, а в микропилярной части наружный интегумент оста-

ется кольцевым, часто образуя экзостом микропиле, и выглядит как вырост
(анатропные). Последний тип характерен также для унитегмальных семязачатков,
в которых, наряду с участием интегумента в формировании симметричного мик-
ропиле происходят процессы редукции одного из интегументов либо объединение
интегументов между собой и с фуникулусом. Вопрос о том, к какому типу отно-
сятся кампилотропные семязачатки, будет рассмотрен ниже.

Эволюционные направления в развитии семязачатка

Эволюционные преобразования морфологических типов семязачатка.

В связи с вышеупомянутыми особенностями развития и строения наружного ин-
тегумента рассмотрим вопрос о том, какой морфологический тип семязачатка сле-
дует считать первичным. По данным Davis (1966), из 315 семейств, для которых
установлен морфологический тип семязачатка, 266 семейств относятся к двудоль-
ным. Это признак, константный в 248 семействах. Из них 204 семейства харак-
теризуются анатропными семязачатками, 20 семейств — ортотропными, 13 — ге-
митропными и 11 — кампило- и амфитропными. В 67 семействах обнаружены
разные типы (различия на уровне рода и даже вида).

Мы разделяем представления ряда авторов о независимом возникновении се-
мязачатка и его параллельной эволюции у покрытосеменных и голосеменных
(Eames, 1961; Puri, 1970). Однако при обсуждении направлений эволюции следует
принимать во внимание, что пути, способы и механизмы могли быть в чем-то
сходными. Выводить все разнообразие типов семязачатка у цветковых растений,
видимо, нужно не от современных и ископаемых голосеменных, а от предков се-
менных растений, общих для обеих групп растений.



Ãëàâà 6. Ïðîèñõîæäåíèå ñåìÿçà÷àòêà öâåòêîâûõ ðàñòåíèé 271

В связи с вопросами эволюции семязачатка цветковых растений остановимся
на некоторых особенностях строения кампилотропных семязачатков и принципах
типизации морфологических типов семязачатка, о которых в сжатой форме гово-
рилось в главе 1.

Развитие битегмального кампилотропного семязачатка, а именно его поворот,
сопровождается асимметричным ростом интегументов с дорзальной стороны, в ре-
зультате чего интегументы в этой части оказываются длиннее. В месте вентрального
изгиба происходит формирование «базального тела», строение которого широко
обсуждается в литературе. В его образовании могут принимать участие интегумен-
ты, халаза, рафе (Bocquet, 1959; Prasad, 1977; Bouman, 1992). Prasad (1977) пред-
ложил различать четыре типа (Brassica, Farsetia, Lepidium и Coronopus) строения
базального тела. Однако критерии, положенные в основу разделения этих типов, не
очень четкие. Тем более непонятно, что автор понимал под субхиларной тканью
(вероятно, халазу). Анализ литературных и оригинальных данных о развитии семя-
зачатка и семени у Arabidopsis thaliana и Capsella bursa-pastoris (Шамров, 2002а,
2007) позволяет предположить, что у большинства видов сем. Brassicaceae в обра-
зовании базального тела принимают участие преимущественно интегументы, кото-
рые с адаксиальной стороны семени состоят из большего числа слоев клеток, по
сравнению с абаксиальной стороной. Поскольку у C. bursa-pastoris интегументы
кольцевидные на всем протяжении, то базальное тело образовано только ими. В
отличие от этого вида, у A. thaliana наружный интегумент кольцевидный только с
абаксиальной стороны и в области микропиле, тогда как с адаксиальной стороны
он полукольцевидный и входит вместе с частью фуникулуса в состав рафе. Таким
образом, базальное тело в этом случае образовано внутренним интегументом, ин-
тегументальной частью и, возможно, нижележащими несколькими слоями фунику-
лярной части рафе.

В пользу нашего тезиса о том, что основную роль в образовании «базально-
го тела» играют интегументы, имеющие независимые программы развития, сви-
детельствуют молекулярно-генетические исследования морфологии семязачатка у
мутантных растений A. thaliana. Так, у мутанта sup изменяется ход развития се-
мязачатка, который в процессе развития вместо кампилотропного, характеризую-
щегося наличием рафе, становится ортотропным или гемитропным, при этом ин-
тегументы оказываются кольцевидными и образуют трубкообразные структуры с
радиальной симметрией (Gaiser et al., 1995). Независимые программы развития
имеют, вероятно, и слои интегументов, о чем свидетельствуют данные о развитии
семени у A. thaliana, полученные в условиях невесомости космоса (Kuang et al.,
1996). Так, внутренняя эпидерма внутреннего интегумента в земных условиях спо-
собна к формообразующей деятельности — образованию эндотелия и одного (с
абаксиальной стороны) или двух (с адаксиальной) средних слоев. В условиях кос-
моса средние слои во внутреннем интегументе не обнаружены. Наружный инте-
гумент в основной части состоит из двух слоев. Стенки клеток его внутренней
эпидермы в процессе развития приобретают вторичные утолщения и образуют эн-
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дотесту. В наружной эпидерме клеточные оболочки не утолщаются. В условиях
космоса (Kuang et al., 1996), вероятно, сменяется программа развития и в наруж-
ном интегументе механическим и защитным слоем семенной кожуры становится
экзотеста, а клетки внутренней эпидермы остаются тонкостенными.

Как мы уже отмечали в главе 1, в первой классификации морфологических
типов семязачатка (Mirbel, 1829) различались ортотропный, анатропный, кампилот-
ропный и амфитропный семязачатки. Признаки, по которым можно идентифици-
ровать типы семязачатков, не всегда четкие. Особенно это касается кампилотроп-
ных и амфитропных семязачатков. Существует точка зрения, что амфитропные
семязачатки отличаются от кампилотропных наличием «базального тела» (Bocquet,
1959; Bocquet, Bersier, 1960). Исходя из степени искривления нуцеллуса и изги-
бания фуникулуса и сопряженной с этим различной протяженности проводящего
пучка, было предложено выделять орто- и ана-кампилотропные и орто- и ана-ам-
фитропные семязачатки (Bocquet, 1959). Некоторые авторы (Corner, 1976; Bouman,
Boesewinkel, 1991; Bouman, 1992) применяют термин «кампилотропный семязача-
ток» ко всем семязачаткам с изогнутым зародышевым мешком. Следует отметить,
что наряду с истинно кампилотропным семязачатком выделяют еще обкампилот-
ропный семязачаток, в котором более развитой частью является антирафе по срав-
нению с рафе (Corner, 1976).

Устойчивость морфологического типа семязачатка, как правило, относительна.
В связи с тем, что тип семязачатка и его положение в завязи могут меняться в
процессе развития, многие авторы предлагают определять тип семязачатка на стадии
зрелого зародышевого мешка. Таким образом, при окончательном становлении
морфологического типа после оплодотворения (особенно это касается кампилот-
ропного и амфитропного семязачатков) мы должны говорить не о типе семязачат-
ка, а о типе семени. Подобную точку зрения высказывали и ранее (Савченко,
1973). Следует подчеркнуть, что литературные данные свидетельствуют о наличии
«базального тела» не только в амфитропных, но и в кампилотропных семязачат-
ках. С другой стороны, амфитропными чаще всего называют не семязачатки, а
формирующиеся семена (см. рис. 106). В связи с этим в исследовании, прове-
денном нами (Шамров, 2006б, 2007), все многообразие морфологических типов
семязачатка по признакам внешней морфологии (без учета положения в завязи,
ориентации микропиле относительно его разных его частей, степени развития фу-
никулуса и др.) было сведено к четырем. Амфитропный тип семязачатка был при-
знан несуществующим.

Предлагаем оригинальную схему морфологических типов семязачатка цветко-
вых растений (рис. 105). В основу их разделения были положены следующие кри-
терии: форма морфологической (продольной) оси семязачатка и комплекс опре-
деляющих ее элементов; взаимоположение различных элементов в процессе раз-
вития; соотношение различных частей семязачатка. Ранее (Шамров, 1999б) при
обсуждении вопросов топографии нуцеллуса нами с учетом литературных данных
было предложено выделять в нем 3 зоны относительно микропиле и халазы се-
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мязачатка: микропилярная (над зародышевым мешком), средняя (окружающая с
боков зародышевый мешок) и халазальная (ниже уровня зародышевого мешка).
Исходя из этих представлений,  мы сочли возможным выделить в семязачатке 3
основные части: микропилярную (интегументы и нуцеллус на уровне верхней гра-
ницы зародышевого мешка), халазальную (халаза с проводящим пучком, идущим
из фуникулуса, а также гипостаза, интегументы и нуцеллус до нижней границы
зародышевого мешка) и среднюю (интегументы и нуцеллус в границах зароды-
шевого мешка). Условно рассмотрены только те модели битегмальных семязачат-
ков, наружный интегумент которых является кольцевидным. Особенности строе-
ния фуникулуса (длинный или короткий, прямой или изогнутый, закрученный или
складчатый, а также его отсутствие или вхождение в состав рафе и др.) не при-
водят к принципиально различным морфологическим типам семязачатка, но в зна-
чительной степени определяют его положение в завязи, которое может меняться
вследствие интеркалярного роста в основании фуникулуса. В ходе всех этих
трансформаций происходит постепенное смещение таких структур халазальной
части семязачатка, как гипостаза, халаза, проводящий пучок, из орто- в геми- и
далее ана-положение.

Морфологические типы семязачатка с прямой осью, проходящей через
все его части: 1) ортотропный (рис. 105, 1) — полюса оси не изменяют сво-
его положения (микропиле противолежит плаценте, т.е. располагается под углом
в 90° по отношению к плаценте); 2) анатропный (рис. 105, 2) — инверсия по-
люсов оси, т.е. поворот на 180°, так что микропиле оказывается вблизи плацен-
ты; 3) гемитропный (рис. 105, 3) — ось и ее элементы располагаются под углом
в 135° по отношению к плаценте, т.е. между орто- и ана-положением.

Морфологические типы семязачатка с прямой осью, проходящей через
микропилярную и халазальную части, и изогнутой осью, проходящей через
среднюю часть: 4) орто-кампилотропный (рис. 105, 4) — положение халазы,
гипостазы и проводящего пучка остается исходным (халазальная часть как в ор-
тотропном семязачатке, а микропилярная — как в анатропном); 5) геми-кампилот-

ропный (рис. 105, 5) — положение этих структур смещено (халазальная часть как
в гемитропном семязачатке, а микропилярная — как в анатропном). Таким обра-
зом, орто- и геми-кампилотропный типы семязачатка являются синтетическими и
в своем строении несут признаки типов с прямой осью, за исключением того, что
в средней части морфологическая ось является изогнутой. Следует подчеркнуть,
что ана-кампилотропный семязачаток, на наш взгляд, не существует, так как в ходе
дальнейшего смещения структур все части семязачатка постепенно окажутся на
одной прямой, при этом микропиле будет находиться вблизи плаценты, т.е. семя-
зачаток станет анатропным (рис. 105, 2).

Таким образом, в соответствии с разработанными нами принципами типиза-
ции и с учетом особенностей строения «базального тела» семязачаток и семя у A.

thaliana следует определить как геми-кампилотропный (рис. 106, 1–3), тогда как
у C. bursa-pastoris — орто-кампилотропный. Морфологический тип семязачатка,
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Рис. 105. Схемы морфологических типов семязачатка.

1 — ортотропный, 2 — анатропный, 3 — гемитропный, 4 — орто-кампилотропный, 5 — геми-
кампилотропный. I–III — основные части семязачатка: I — микропилярная, II — средняя, III —
халазальная; в и — внутренний интегумент, г — гипостаза, н и — наружный интегумент,
пр п ф — проводящий пучок фуникулуса, пр п х — проводящий пучок халазы.
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Рис. 106. Семязачаток перед оплодотворением и формирующееся семя на стадии зи-
готы и первых ядер эндосперма у Arabidopsis thaliana.

1 — кампилотропный семязачаток перед оплодотворением, 2 — общий вид формирующегося
семени на продольном срезе, изгиб интегументов и нуцеллуса из дугообразного становится под-
ковообразным, и семя приобретает вид «амфитропного» типа, 3 — микропилярная и халазаль-
ная части семени; б т — «базальное тело», в и — внутренний интегумент, в э н и — внутрен-
няя эпидерма наружного интегумента, г — гипостаза, зг —  зигота, з м — зародышевый ме-
шок, мк — микропиле, н и — наружный интегумент, н э в и — наружная эпидерма внутрен-
него интегумента, н э н и — наружная эпидерма наружного интегумента, ппд — постаменто-
подиум, пр п с — проводящий пучок семязачатка, р — рафе, с с — средний слой, ф — фу-
никулус, х — халаза, эн — эндотелий, энд — эндосперм. Масштабная линейка: 1, 3 — 10 мкм,
2 — 20 мкм.
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подобный A. thaliana (семязачаток с рафе, а наружный интегумент в свободной
части с абаксиальной стороны входит в состав экзостома микропиле), убедительно
показан для Reseda lutea (Manant, 1958; Чабан, Яковлев, 1974), Brassica campestris

(Rathore, Singh, 1968).
Ортотропный семязачаток присущ большинству голосеменных, поэтому неко-

торые авторы рассматривают его в качестве исходного для цветковых растений
(Mirbel, 1829; Netolitzky, 1926; Goebel, 1933; Поддубная-Арнольди, 1976). Другие
исследователи считают первичным анатропный семязачаток, принимая во внима-
ние его широкую распространенность и наличие у многих примитивных цветко-
вых растений (Eames, 1961; Тахтаджян, 1964, 1966; Stebbins, 1974; Johri et al.,
1992; Takhtajan, 1997). Cуществует также точка зрения, что оба типа могли бы быть
исходными, при этом не исключается возможность возникновения анатропного
семязачатка из ортотропного (Bocquet, 1959; Bocquet, Bersier, 1960).

По нашему мнению, первичные семязачатки были битегмальными, орто-

тропными, с хорошо выраженным фуникулусом и имели сходство с семязачат-
ками представителей таких семейств двудольных, как Barclayaceae, Chloranthaceae,
Piperaceae, Saururaceae (рис. 107, 1). Среди современных однодольных подобные
семязачатки, возможно, присущи некоторым представителям семейств Hydrocha-

ritaceae и Zosteraceae. Их трансформации в битегмальные анатропные и кампилот-
ропные семязачатки могли осуществляться по меньшей мере в трех направлени-
ях — трех линиях развития (рис. 107, 1–20).

Фуникулярные семязачатки (первая линия) — от ортотропных через геми-
тропные к анатропным (оба интегумента остаются кольцевидными). Поворот семя-
зачатка из орто- в ана-положение возможен вследствие интеркалярного роста в
основании фуникулуса, вследствие чего изменяется положение семязачатка в по-
лости завязи (рис. 107, 1–3). Морфологическая ось остается прямой, но топо-
графия ее полюсов изменяется на 180°, так что микропиле оказывается вблизи
плаценты (Anacardiaceae, Bataceae, Gunneraceae, Malpigiaceae, Onagraceae,
Polygonaceae, Zygophyllaceae). Как крайнее проявление этой трансформации мож-
но рассматривать возникновение гипертропных (виды Nuphar, Nymphaeaceae)  и
цирцинотропных (Plumbaginaceae, некоторые Fabaceae) семязачатков, фуникулус
которых очень длинный, что позволяет семязачаткам поворачиваться на 270°, 360°
и даже 540° (рис. 107, 4, 5). В результате всех этих сложных органогенетичес-
ких превращений могли также появиться орто-кампилотропные семязачатки (рис.
107, 8), у которых оба интегумента остаются кольцевидными, но морфологичес-
кая ось, зародышевый мешок и зародыш оказываются изогнутыми (Aizoaceae,
Amaranthaceae, Basellaceae, Brassicaceae, Сactaceae, Chenopodiaceae, Portulaceae,
Schizandraceae).

Преимущественно сессильные семязачатки (вторая линия) — от ортотроп-
ных (оба интегумента кольцевидные) через гемитропные к анатропным (внутрен-
ний интегумент кольцевидный, а наружный — полукольцевидный, т.е. семязачат-
ки с рафе, при этом собственно фуникулус морфологически не выражен). Глав-
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ный механизм, лежащий в основе этого преобразования, связан с процессами
конгенитального срастания части фуникулуса и наружного интегумента в
cинтетическую структуру — рафе. При этом рафе может быть полным (рис. 107,
11) либо неполным, когда в микропилярной части наружный интегумент, сохра-
няя кольцевидную структуру, образует вырост с фуникулярной стороны (рис. 107,
10). Благодаря рафе поворот семязачатка в анатропное положение происходит
быстрее и начиная с более ранних стадий развития, даже при наличии слабо вы-
раженного фуникулуса. Изменяется топография полюсов прямой морфологической
оси семязачатка, при этом микропиле располагается вблизи хилума (Butomaceae,
Cabombaceae, Costaceae, Degeneriaceae, Dracaenaceae, Hydrocharitaceae, Juncaceae,
Liliaceae, Monimiaceae , Nymphaeaceae, Phormiaceae , Scheuchzeriaceae,
Winteraceae). В рамках второй линии развития могли возникнуть не только типич-
ные анатропные семязачатки, но и геми-кампилотропные (рис. 107, 12),  для кото-
рых характерна изогнутая морфологическая ось и изогнутая форма зародышево-
го мешка и зародыша (Alismataceae, Caryophyllaceae, Didieraceae, Dilleniaceae,
Menispermaceae, Nyctaginaceae).

Семязачатки афуникулярные (третья линия) — от ортотропных через орто-
кампилотропные к геми-кампилотропным (оба интегумента остаются кольцевидны-
ми). Преобразования семязачатков могли быть вызваны смещением халазы, гипо-
стазы и проводящего пучка из орто- в геми-положение при полном отсутствии
фуникулуса. Морфологическая ось (микропиле, нуцеллус, халаза) изогнута отно-
сительно плаценты, а хилум находится вблизи микропиле. В зависимости от того,
повторяют ли зародышевый мешок и зародыш форму морфологической оси, кам-
пилотропные семязачатки могли быть разного строения: зародышевый мешок и
зародыш изогнутые (рис. 107, 18, 19)  — Burseraceae, Cannaceae, Cneoraceae,
Molluginaceae, Potamogetonaceae, Tetragoniaceae, Zannicheliaceae — или прямые
(рис. 107, 16, 17) — Canellaceae, Fumariaceae, Haemodoraceae, Hypecoaceae,
Papaveraceae, Simaroubaceae, Ruppiaceae.

Таким образом, мы поддерживаем идею о первичности ортотропного морфо-
логического типа семязачатка для покрытосеменных растений. С другой стороны,
не следует исключать, что в ряде семейств ортотропный семязачаток мог произой-
ти из анатропного (Ceratophyllaceae, Hydnoraceae, некоторые Piperaceae —
Peperomia, Rafflesiaceae — Cytinus, Mitrastemon), на что указывали в литературе
и ранее (Bouman, 1984; Корчагина, 1994). Базой для таких преобразований мог-
ли быть лишь анатропные семязачатки с кольцевидными интегументами (см.
рис. 107, 3, 6, 7).

Возникновение унитегмальных семязачатков можно рассматривать как дальней-
шее эволюционное преобразование битегмальных, в результате которого происхо-
дила либо редукция одного из интегументов, либо объединение двух интегумен-
тов в один. Унитегмальные семязачатки, обнаруженные у значительного числа так-
сонов, различаются между собой особенностями строения фуникулуса. Прежде
всего, это анатропные сессильные семязачатки с полным или почти полным рафе
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(без морфологически выраженного фуникулуса) (рис. 107, 13, 14) — Actinidiaceae,
Alangiaceae, Apiaceae, Davidiaceae, Dipsacaceae, Empetraceae, Sarraceniaceae,
большинство Gentianaceae, некоторые Escalloniaceae (Escallonia, Corokia),
Monimiaceae (Siparuna), Salicaceae (Chosenia, Salix). Среди геми-кампилотропных
семязачатков выявлены фуникулярные (рис. 105, 9) у Loganiaceae, Theligoniaceae,
сессильные (рис. 107, 15) у Acanthaceae, Clethraceae, Cuscutaceae, Diapensiaceae,
Lennoaceae, некоторых Ericaceae (Elliottia, Vaccinium), Styracaceae (Alniphyllum);
афуникулярные (рис. 107, 20)  у Aegicerataceae, Asclepiadaceae, Hydrophyllaceae,
некоторых Nyctaginaceae (Boerhaavia), Ranunculaceae (Helleborus, Ranunculus),
Scrophulariaceae (Bartsia). Следует подчеркнуть, что теоретически возможные типы
семязачатков — унитегмальные анатропные фуникулярные с кольцевидным инте-
гументом и орто-кампилотропные афуникулярные — не обнаружены среди совре-
менных цветковых растений. Это свидетельствует, по нашему мнению, о том, что
битегмальные семязачатки подобного строения могли трансформироваться в семя-
зачатки иного строения, при этом процесс эволюции не затронул в них интегумен-
ты.

В пользу идеи о первичности ортотропного семязачатка свидетельствуют дан-
ные об особенностях его развития у некоторых растений. Так, у представителей
сем. Potamogetonaceae семязачаток до оплодотворения ортотропный (Davis, 1966;
Терехин, 1985) или орто-кампилотропный (Takaso, Bouman, 1984; Камелина,
1990в), а после оплодотворения становится амфитропным, при этом на всех ста-
диях хорошо видно кольцевидное строение наружного интегумента (рис. 108, 1–
3). Для двух видов сем. Juncaginaceae (Lilaea subulata — Campbell, 1898;
Triglochin palustre — Никитичева, Проскурина, 1990) показано, что семязачаток
на ранних стадиях ортотропный, а затем гемитропный, причем наружный интегу-
мент кольцевидный (рис. 108, 4–8). После оплодотворения семязачаток становится
анатропным, с характерным рафе. У Sparattanthelium (Hernandiaceae), Nuphar и
Nymphaea (Nymphaeaceae) наружный интегумент описан в начале развития как
полукольцевидный, а затем как кольцевидный (Endress, Igersheim, 1997а;
Igersheim, Endress, 1998; Yamada et al., 2001). Было сделано уточнение (Yamada
et  al.,  2001),  что у Nuphar и Nymphaea интегумент со стороны фуникулуса нахо-
дится в состоянии «депрессии» и представлен лишь несколькими клетками. В
ряде случаев у одного и того же вида вместо характерного анатропного семяза-
чатка с рафе может возникать ортотропный семязачаток с кольцевидным наруж-
ным интегументом (Butomus umbellatus, Butomaceae —  Igersheim  et  al.,  2001).

Семязачаток у видов Allium является сначала ортотропным, а затем гемитроп-
ным (Шамров, 1999а). Однако некоторые авторы изображают его перед оплодо-
творением как орто-кампилотропный с кольцевым наружным интегументом (Сав-
ченко, Комар, 1965). У других представителей сем. Alliaceae, например Brodiaea

coronaria (Berg, 1978), сформированный семязачаток анатропный, с рафе и выро-
стом наружного интегумента в области микропиле. Подобное строение имеют, ве-
роятно, и семязачатки в семействах Amaryllidaceae (Dutt, 1970; Ворсобина, Сол-
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Рис. 108. Развитие и строение семязачатка у Potamogeton pectinatus (1–3 — по: Каме-
лина, 1990в), Lilaea subulata (4, 5 — по: Campbell, 1898) и Triglochin palustre (6–8 —
по: Никитичева, Проскурина, 1990).
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нцева, 1990) и Phormiaceae (Fulvio, Cave, 1965; Алимова, Жинкина, 1990). У
представителей ряда семейств выявлена промежуточная форма наружного интегу-
мента — между полукольцевидным и кольцевидным (Berberidaceae — Endress,
Igersheim, 1999; Araceae, Aponogetonaceae, Dioscoreaceae, Hydrocharitaceae —

Igersheim et al., 2001).
Хотелось бы обратить внимание на тот факт, что преобразование наружного

интегумента из кольцевидного в полукольцевидный нельзя проследить в ходе он-
тогенеза (на этапе развития семязачатка). Скорее всего, на ранних стадиях у ряда
примитивных растений, характеризующихся несбалансированностью процессов
формообразования, наблюдается разнообразие в способах развития и строении
семязачатка, т.е. одни семязачатки начинают развиваться с кольцевидным, а дру-
гие с полукольцевидным наружным интегументом. Однако в дальнейшем получают
преимущественное развитие только последние и, если на большом объеме мате-
риала не выяснить это разнообразие, то может возникнуть эффект трансформации.
Об этом свидетельствуют данные о структуре семязачатков в сем. Ixerbaceae —
из двух семязачатков,  возникающих в каждом гнезде завязи,  как правило,  деге-
нерирует верхний семязачаток, наружный интегумент которого является кольцевид-
ным, а нижний семязачаток с полукольцевидным наружным интегументом разви-
вается в семя (Matthews, Endress, 2005). При анализе таксонов, у которых выяв-
ляются семязачатки разного строения, нужно прежде всего решить вопрос, что
стало с той частью наружного интегумента, которая была видна на ранних стади-
ях со стороны фуникулуса; следы ее дегенерации, так же как и постгенитального
срастания, не видны.

Эволюционные тенденции в развитии семязачатка. У некоторых совре-
менных цветковых растений (Juglandaceae, Myricaceae1) в ортотропных семязачат-
ках интегумент не срастается с нуцеллусом, а сам нуцеллус имеет в основании
своеобразную «ножку» (рис. 109). От основания нуцеллуса к зародышевому
мешку проходят тяжи из удлиненных клеток, которые рассматриваются в качестве
остатка проводящего пучка, когда-то снабжавшего мегаспорангий (Kershaw,
1909a, b). Многим представителям сем. Betulaceae с унитегмальным гемитропным
семязачатком, характеризующимся кольцевидным интегументом, также присуще
подобное строение нуцеллуса и интегумента (Корчагина, 1981, 1994в). Несмотря
на то, что халаза хорошо развита и в ней формируется множество проводящих
пучков, в ее образовании принимают участие только производные интегумента
(рис. 110, 1–4). Строение нуцеллуса, свободного от интегумента, и наличие про-
водящих пучков в интегументе являются примитивными признаками, которые ха-

1 У одного из видов этого семейства (Myrica rubra) нуцеллус семязачатка не имеет «ножки».
Судя по приведенным иллюстрациям (Sogo, Tobe, 2006), семязачаток на ранних стадиях разви-
тия является пахихалазальным (ювенильная вариация), однако к моменту оплодотворения се-
мязачаток можно трактовать как мезохалазальный. Возможно, этот вид, по сравнению с M. gale,
филогенетически более молодой, о чем свидетельствует специфика строения и развития хала-
зы.
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рактерны для некоторых ископаемых семенных папоротников (Lagenostomales,
Trigonocarpales) (Scott, Maslen, 1907; Walton, 1953).

Все эти факты свидетельствуют о том, что возникновение подобных семяза-
чатков у некоторых примитивных цветковых растений, по-видимому, происходи-
ло не через стадии формирования битегмального семязачатка, а на базе унитегмаль-
ных семязачатков первичных семенных растений. Wettstein (1934) предложил схе-
му образования семенных структур в следующем порядке: Cycas circinalis ®
Lagenostoma ® Myrica ® Juglans regia. Существует представление (Boesewinkel,
Bouman, 1967; Macdonald, Sattler, 1973), согласно которому семязачаток Myrica

gale (Myricaceae)  и Engelhardia spicata (Juglandaceae) ведет свое начало от уни-
тегмального семязачатка семенных папоротников и гнетовых с купулой, которую
расценивают как наружный интегумент и гомологизируют ее с конгенитально
сросшимися плодолистиками и брактеями. Однако ряд авторов (Meeuse, 1964;
Meeuse, Houthuesen, 1964) интерпретируют стенку завязи у Juglandaceae как на-
ружный интегумент, а околоцветник — как купулу.

Рис. 109. Продольный срез женского цветка Myrica gale (по: Kershaw, 1909a).

з м — зародышевый мешок, пр п и — проводящий пучок интегумента, пр п н — проводящий
пучок нуцеллуса, пр п ц — проводящий пучок цветка.

з м

пр п ц

пр п и
пр п н
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Рис. 110. Семязачаток представителей сем. Betulaceae (по: Корчагина, 1981, 1991).

1 — анатропный унитегмальный семязачаток Alnus incana с 3-лопастным интегументом в об-
ласти микропиле; 2, 3 — гемитропный унитегмальный семязачаток Betula costata и B. oyco-

viensis; 4 — халазальная часть семязачатка A. incana. Во всех случаях интегумент не срастает-
ся с нуцеллусом, который в основании суживается в короткую «ножку»; и — интегумент, н
н — «ножка» нуцеллуса, пр п — проводящий пучок.
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Следует отметить, что у некоторых Cycadales (Oliver, 1903), так же как и у
Juglans regia (Stefureac, Tâbâcaru, 1982), обнаружено срастание нуцеллуса с ос-
нованием интегумента. Было сделано предположение, что область семязачатка,
выше которой нуцеллус становится свободным, филогенетически моложе, чем
апикальные части нуцеллуса и интегумента (Oliver, 1903). Следовательно, возник-
новение халазы в семязачатке за счет объединения оснований нуцеллуса и инте-
гумента является вторичным признаком.

Таким образом, на базе ортотропных семязачатков с одним лопастным инте-
гументом (нуцеллус у них соединялся с интегументом с помощью своеобразной
«ножки», халаза была почти неразвитой) (рис. 111, 1) возникли, вероятно, различ-
ными путями, семязачатки современных семенных растений: унитегмальные (ор-
тотропные у большинства голосеменных, Juglandaceae, Myricaceae — рис. 111, 2;
гемитропные у многих Betulaceae — рис. 110, 3), а также ортотропные битегмаль-
ные семязачатки (рис. 111, 4, 5), от которых возникли семязачатки большинства
цветковых растений (Шамров, 2006б).

Будучи сначала ортотропными (рис. 111, 4), первичные битегмальные семяза-
чатки постепенно преобразовывались в анатропные, оба интегумента которых име-
ли кольцевидную структуру (рис. 111, 5). По мере объединения оснований нуцел-
луса и интегумента (возникновение мезохалазы) такие семязачатки могли дать на-
чало битегмальным, крассинуцеллятным и мезохалазальным семязачаткам многих
примитивных таксонов двудольных и однодольных растений (Magnoliaceae1,
Winteraceae, Juncaceae, Juncaginaceae, Potamogetonaceae, некоторые Lauraceae)
(рис. 111, 4; 112, 2). В дальнейшем семязачатки подобного строения могли транс-
формироваться в семязачатки других типов, что отразилось в специфике эволю-
ционных преобразований отдельных структур. Увеличение степени срастания ну-
целлуса и интегументов привело к возникновению крассинуцеллятных (типичная
и компликатная вариации) пахихалазальных семязачатков (Ceratophyllaceae,
Nelumbonaceae, Scheuchzeriaceae, некоторые Lauraceae, Myristicaceae) (рис. 111, 5;
112, 1). Уменьшение числа слоев во всех областях нуцеллуса дало начало фор-
мированию крассинуцеллятных (редуцированная вариация) мезохалазальных семя-
зачатков (некоторые Alliaceae, Hemerocallidaceae) (рис. 111, 8; 112, 3).

Однако основные направления дальнейшей эволюции семязачатка были связа-
ны с появлением медионуцеллятных семязачатков. У двудольных растений эволю-
ция шла от битегмальных, типичных крассинуцеллятных, мезохалазальных семя-
зачатков к унитегмальным медионуцеллятным (аподермальная вариация) мезоха-
лазальным семязачаткам, характеризующимся почти полным исчезновением нуцел-
луса до оплодотворения, что коррелировало с формированием интегументально-
го тапетума (Alangiaceae, Cornaceae, Davidiaceae, некоторые Araliaceae) (рис. 111,
12, 13; 112, 11–13). Это могло постепенно привести к возникновению унитегмаль-

1 Здесь и далее указаны семейства современных цветковых растений, для которых характерны
семязачатки подобного строения.
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Рис. 111. Возможные направления эволюции семязачатка цветковых растений (поясне-
ния в тексте).

а о н — апикальная область нуцеллуса, б о н — базальная область нуцеллуса, в и — внутрен-
ний интегумент, г — гипостаза, и — интегумент, и т — интегументальный тапетум, л о н —

латеральная область нуцеллуса, н — нуцеллус, н и — наружный интегумент, р — рафе, ф —
фуникулус, х — халаза.
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ных медионуцеллятных (перманентная вариация) мезохалазальных семязачатков
(например, Dipsacaceae, Scrophulariaceae) (рис. 111, 14, 17; 112, 16–20), унитег-
мальных, типичных тенуинуцеллятных, мезохалазальных (например, Asteraceae,
Gentianaceae, Lamiaceae) (рис. 111, 16; 112, 7) и лептохалазальных (например,
Gesneriaceae) (рис. 111, 15; 112, 6), а также тенуинуцеллятных (редуцированная
вариация) пахихалазальных семязачатков (Apocynaceae, Asclepiadaceae, Rubiaceae,
Santalaceae, Theligoniaceae) (рис. 111, 18; 112, 8–10).

Филогенетическая линия развития семязачатков однодольных растений, вероят-
но, проходила через битегмальные медионуцеллятные (синдермальная вариация) и
мезохалазальные семязачатки, характеризующиеся многослойными латеральной и
базальной областями нуцеллуса (рис. 111, 9; 112, 14). При этом происходила посте-
пенная редукция апикальной области (париетальной ткани) нуцеллуса. Следует от-
метить, что этот процесс отмечается и в ходе онтогенеза у некоторых однодольных
и ряда двудольных растений, располагающихся в основании системы цветковых
растений: семязачатки, крассинуцеллятные на первых стадиях развития, постепенно
становятся вторично медионуцеллятными (рис. 112, 4, 5) за счет исчезновения
париетальной ткани еще в период формирования зародышевого мешка (Agavaceae,
Butomaceae, Cabombaceae, Costaceae, Musaceae, Marantaceae, Nymphaeaceae,
Saururaceae, Zingiberaceae). В некоторых семействах однодольных растений
(Asparagaceae, Bromeliaceae, Hydrocharitaceae) отмечены как крассинуцеллятные, так
и медионуцеллятные семязачатки (Birge, 1911; Narasimhamurthy, 1935; Baude, 1956;
Сатарова, 1990). Об этом же свидетельствует и специфика строения нуцеллуса,
отмеченная у Zea mays. В норме семязачаток у этого вида медионуцеллятный (син-
дермальная вариация, париетальная ткань отсутствует, археспорий одноклеточный),
тогда как у некоторых линий (Weatherwax, 1919; Паламарчук, 1960а, б) и мутантов
mac1  и pam1 (Sheridan et al., 1996; Воронова и др., 2002; Voronova et al., 2003)
семязачаток может быть крассинуцеллятным (формируется одно-двуслойная пари-
етальная ткань, при этом археспорий часто многоклеточный).

В ходе дальнейшей редукции как нуцеллуса, так и халазы возникли мезоха-
лазальные медионуцеллятные семязачатки, характеризующиеся однослойными ла-
теральной и базальной областями (например, Araceae, Velloziaceae) (рис. 111, 10),
а в последующем — лептохалазальные медионуцеллятные семязачатки, в которых
топографически выражена только однослойная базальная область (некоторые
Orchidaceae) (рис. 111, 11; 112, 15).

Все вышеприведенные факты свидетельствуют о том, что в эволюции семяза-
чатков однодольных и двудольных растений существовали, вероятно, самостоятель-
ные линии. Среди однодольных большое распространение получили медио-
нуцеллятные семязачатки, а типичные тенуинуцеллятные — отсутствуют. Кроме
того, им присущи преимущественно битегмальные семязачатки. Процесс эволю-
ции семязачатка однодольных сопровождался не полным исчезновением структур,
а лишь уменьшением их массивности. Интегументы у многих таксонов состоят
только из двух слоев, при этом интегументальный тапетум обычно не дифферен-
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Рис. 112. Разнообразие семязачатков по строению нуцеллуса.

1–3 — крассинуцеллятные семязачатки: 1 — компликатная вариация у Ceratophyllum demersum

(по: Шамров, 1997и), 2 — типовая вариация у Juncus filiformis (по: Шамров, Анисимова, 1993б),
3 — редуцированная вариация у Typha latifolia (по: Dahlgren, 1918); 4, 5 — преобразование крас-
синуцеллятного семязачатка в ходе развития во вторично медионуцеллятный семязачаток в ре-
зультате раннего исчезновения париетальной ткани у Triteleia hyacinthine (по: Berg, 2003); 6–10

— тенуинуцеллятные семязачатки: 6, 7 — типовая вариация у Streptocarpus rexii (6 — по: Али-
мова, Яковлев, 1982) и Crepis tectorum (7 — по: Герасимова-Навашина, 1954), 8–10 —  реду-
цированная вариация у Vincetoxicum officinale (8 — по: Наумова, 1987) и Borreria hebecarpa (9,

10 — по: Андронова, 1987); 11–20 — медионуцеллятные семязачатки: 11–13 — аподермальная
вариация у Cornus controversa (11, 12 — по: Sato, 1976) и Alangium chinense (13 — по: Али-
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мова, 1987а), 14 — синдермальная вариация у Thyrsostachys siamensis (по: Bhanwra et al., 2001),
15–20 — перманентная вариация у Gymnadenia conopsea (15 — по: Шамров, Никитичева, 1992),
Bartsia alpina (16 — по: Никитичева, 1987б), Morina lehmanniana (17 — по: Камелина, 1980) и
Cytinus rubber (18–20 — по: Шамров, 1999б), видно асимметричное строение субэпидермаль-
ного слоя нуцеллуса на поперечных срезах; б о н — базальная область нуцеллуса, в и — внут-
ренний интегумент, г — гипостаза, и т — интегументальный тапетум, л о н — латеральная об-
ласть нуцеллуса, мг — мегаспороцит, н — нуцеллус, н и — наружный интегумент, н к — ну-
целлярный колпачок, оп — оперкулум, пд — подиум, пс — постамент, п т — париетальная
ткань, ф о — фуникулярный обтуратор.

Рис. 112 (окончание).
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цируется. У однодольных также практически отсутствуют таксоны с целлюлярным
типом эндосперма. На особый путь эволюции семязачатка однодольных указыва-
ли и ранее (Kapil, Bhatnagar, 1991).

Появление различного рода модификаций основных типов семязачатка, так же
как возможные преобразования семязачатков из ортотропных в анатропные и кам-
пилотропные, очевидно, было обусловлено комплексом различных факторов: стро-
ением завязи (особенно это касается синкарпного гинецея) и наличием в нем не-
обходимого пространства для формирования всех заложившихся семязачатков,
особенностями плацентации и наличием плацентарных выростов, степенью развития
фуникулуса и проводниковой ткани, типом обтуратора. Так, для многих базаль-
ных, собственно двудольных растений (англ. basal eudicots) характерно формиро-
вание аберрантных семязачатков с тенденцией к сокращению их числа в завязи
или гнезде завязи от четырех (Daphniphyllaceae) или двух (Proteales, Ranunculales,
Saxifragales) до одного. В семействах Altingiaceae, Hamamelidaceae в завязи по-
являются дополнительные семязачатки, но они не развиваются (Endress, Igersheim,
1999). У Dioscorea nipponica (Dioscoreaceae) в ряде случаев уменьшаются размеры
гнезд в 3-гнездной завязи, что приводит к формированию атипичных семязачат-
ков. На основе анализа представленных данных (Torshilova et al., 2003) можно
предположить, что при слабой выраженности собственно фуникулуса (семязача-
ток почти сессильный) и отсутствии достаточного пространства в гнезде завязи для
осуществления поворота и возникновения анатропного семязачатка происходит
искривление морфологической оси, при этом около плацентарного выроста ока-
зывается только микропиле, тогда как рафе, халаза, гипостаза и проводящий пу-
чок остаются в положении, присущем гемитропному семязачатку. Все это приводит
к формированию не анатропного, а геми-кампилотропного семязачатка. Как мы
уже отмечали, разнообразие фуникулярных семязачатков зависит от их положения
в завязи (особенно когда их развивается много) и связано с обеспечением необ-
ходимой ориентации относительно растущих пыльцевых трубок. Выявляется связь
обтуратора, как, впрочем, любого типа проводниковой ткани, с особенностями
строения фуникулуса. В фуникулярных семязачатках обтуратор обычно развива-
ется из клеток фуникулуса, реже фуникулуса и интегумента, в афуникулярных и
сессильных семязачатках — из клеток плаценты, реже стенки завязи, септы це-
нокарпного гинецея или даже нуцеллуса.

В ходе длительного исторического развития имели место не только изменения
общей морфологии семязачатка, но и структурные перестройки основных его эле-
ментов. Эволюция семязачатка от красси- к тенуинуцеллятному осуществлялась,
вероятно, через серию медионуцеллятных семязачатков при полной редукции сна-
чала апикальной, а затем латеральной и базальной областей нуцеллуса. Это при-
водило к укорочению пути поступления веществ в зародышевый мешок. Время
функционирования нуцеллуса смещалось на более ранние стадии развития.

Переход от би- к унитегмальности происходил постепенно, при этом интегу-
мент стал возникать ближе к верхушке примордия семязачатка, что коррелировало
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с редукцией нуцеллуса, а у ряда высокоспециализированных таксонов и с разра-
станием халазы — становлением пахихалазального семязачатка. Эволюционные
преобразования халазы, по-видимому, происходили сначала в направлении увели-
чения ее массивности и формирования мезо- и пахихалазы по мере объединения
оснований интегумента и нуцеллуса. В дальнейшем в связи с общей редукцией на
базе мезохалазальных возникли лептохалазальные семязачатки.

Процесс эволюции семязачатка сопровождался появлением специфических
структур. Как считает большинство исследователей, формирование и морфологи-
ческое разнообразие таких структур, как фуникулус, обтуратор, нуцеллярный кол-
пачок, обусловлено, вероятно, особенностями экологии опыления. Наличие арил-
лусов, строение эпистазы, оперкулума, а также форма, размеры зародыша и сте-
пень его дифференциации, характер и место локализации запасных веществ, стро-
ение семенной кожуры в большей степени определяются спецификой диссемина-
ции (анемохория, гидрохория, зоохория и др.), типом прорастания (подземный,
надземный и др.), наличием или отсутствием недоразвития зародыша в семени на
момент опадения с материнского растения и рядом другим факторов.



ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Познание законов формирования семени невозможно без детальной эмбрио-
логической информации о начальных этапах организации семязачатка. Общие прин-
ципы организации семязачатка (поливариантность развития и пространственно-вре-
менная координация) определяют его архитектурную модель как целостной дина-
мичной системы. Частные принципы организации (происхождение, расположение,
назначение и конкурентное развитие дублирующих структур) позволяют оценить
многообразие семязачатков и диагностировать особенности их развития с самых
первых этапов.

Общей закономерностью формирования примордия семязачатка является нали-
чие пяти зон: периферической, апикальной, базальной, латеральной и переходной.
Зональное строение примордия определяет морфологическую дифференциацию
структур семязачатка:

• из периферической зоны возникает эпидерма всех структур и интегумент
(эпидермального происхождения);

• из апикальной — париетальная ткань и/или мегаспороцит;
• из базальной — базальная область нуцеллуса и внутренняя область халазы

и фуникулуса;
• из латеральной — интегумент (субэпидермального происхождения), лате-

ральная область нуцеллуса, наружная область халазы и фуникулуса;
• из переходной — собственно гипостаза.
На основе разработанных принципов типизации проведена ревизия существу-

ющих классификаций и предложены оригинальные классификации типов семяза-
чатка. В зависимости от характера развития и организации структур выделены
следующие типы семязачатков:

по нуцеллусу:
• крассинуцеллятный (компликатная, типовая и редуцированная вариации),
• медионуцеллятный (аподермальная, синдермальная и перманентная вариации),
• тенуинуцеллятный (типовая и редуцированная вариации);
по халазе:
• пахихалазальный (типовая, ювенильная и матурная вариации),
• мезохалазальный,
• перихалазальный,
• лептохалазальный;
по фуникулусу:
• фуникулярный,
• сессильный,
• афуникулярный.
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Специфика строения интегумента определяется его происхождением (из эпи-
дермальных или субэпидермальных клеток примордия семязачатка) — дермальный,
субдермальный и дермально-субдермальный типы — и способом формирования
(число инициальных клеток и последовательность их дальнейших делений) — ва-
риации в дермальном типе.

Двуслойные интегументы всегда имеют эпидермальное происхождение, а мно-
гослойные интегументы — главным образом субэпидермальное, реже эпидермаль-
ное либо эпидермально-субэпидермальное.

План строения нуцеллуса обусловлен характером делений клеток субэпидер-
мального слоя плаценты. Периклинальные деления свидетельствуют о формирова-
нии красси- или медионуцеллятных семязачатков. При их отсутствии будут разви-
ваться тенуинуцеллятные семязачатки.

Образование каждой из специализированных структур в халазальной зоне ну-
целлуса строго коррелирует с типом и вариацией типа семязачатка:

• подиум формируется преимущественно в крассинуцеллятных (компликатная
и типовая вариации), а также медионуцеллятных (синдермальная вариация) семя-
зачатках;

• постаменто-подиум — преимущественно в медионуцеллятных (аподермаль-
ная и синдермальная вариации), а также крассинуцеллятных (редуцированная ва-
риация) семязачатках;

• постамент — в крассинуцеллятных (компликатная и типовая вариации) и
медионуцеллятных (синдермальная и перманентная вариации) семязачатках.

В тенуинуцеллятных семязачатках эти структуры не образуются.
Система различных структур и специализированных тканей создает в семяза-

чатке направленный транспорт метаболитов. Метаболиты прежде всего аккумули-
руются в халазе —  в зоне разгрузки веществ,  поступающих из фуникулярного
проводящего пучка. Передвижение веществ из халазы к развивающимся споро-
генным и гаметофитным структурам может идти по различным направлениям, ко-
торые являются таксоноспецифичными:

• халаза ® интегументальная паренхима ® интегументальный тапетум ® ги-
постаза;

• халаза ® гипостаза;
• гипостаза ® подиум и постамент;
• подиум (латеральная часть) ® латеральная область нуцеллуса ® париеталь-

ная ткань;
• латеральная область нуцеллуса и париетальная ткань ® зародышевый мешок;
• подиум (центральная часть) ® постамент ® зародышевый мешок.
Морфогенез семязачатка характеризуется наличием критических стадий. Одни

отражают общие принципы организации семязачатка, указывая на пространствен-
но-временную детерминацию основных элементов семязачатка, другие — свиде-
тельствуют о специфике строения и развития этих элементов в зависимости от
типа семязачатка и вида растения.
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Морфологическая природа и происхождение семязачатка остаются до сих пор
нерешенной проблемой. Существующие теории, объясняющие происхождение се-
мязачатка (индузиальная, синангиальная, теломная, концепции модификации нуцел-
луса, двойного интегумента, новая концепция), могут быть рассмотрены как рав-
ноправные, а не как альтернативные, поскольку становление семязачатка у разных
таксонов семенных растений могло происходить независимыми путями.

Первичные ортотропные семязачатки характеризовались одним интегументом,
соединявшимся с нуцеллусом с помощью «ножки», а халаза была почти нераз-
витой. Вероятно, на их базе возникли семязачатки современных семенных расте-
ний: унитегмальные (ортотропные у большинства голосеменных и некоторых по-
крытосеменных), а также ортотропные битегмальные, ставшие исходными почти
для всех типов семязачатка покрытосеменных. Пути их трансформации были раз-
личными в зависимости от строения наружного интегумента (кольцевидное или
полукольцевидное), степени развития фуникулуса (фуникулярные, сессильные и
афуникулярные семязачатки) и взаимоположения различных структур в ходе раз-
вития (изменение ориентации фуникулуса в завязи, смещение положения халазы,
гипостазы и проводящего пучка).

Эволюция семязачатка цветковых растений сопровождалась, вероятно, как
усложнением его строения (возникновение крассинуцеллятного битегмального
пахихалазального семязачатка), так и постепенным уменьшением массивности и
даже редукцией отдельных структур (возникновение тенуинуцеллятного унитегмаль-
ного лептохалазального семязачатка), при этом семязачатки однодольных и дву-
дольных растений характеризовались, по-видимому, самостоятельными линиями
развития.

Таким образом, выявленные принципы организации и типизации семязачатка
являются тем инструментом, который позволяет не только понять закономерности
построения семени, но и подойти к управлению этим важным этапом в жизни ра-
стений, как дикорастущих, так и культивируемых человеком.



294Øàìðîâ È.È. Ñåìÿçà÷àòîê öâåòêîâûõ ðàñòåíèé: ñòðîåíèå, ôóíêöèè, ïðîèñõîæäåíèå

CONCLUSION

Getting of knowledge about the rules of seed formation is impossible without
detailed embryological information about the initial stages of ovule formation. The
general principles of organization of ovule (polyvariance of development and
coordination in space and time) define the architectural model of construction of ovule
as a dynamic comprehensive whole. The particular principles of organization (origin,
position, destination and concurrent development of doubled structures) allow to
evaluate the ovules diversity and to diagnose the peculiarities of their development
beginning from the initial stages.

The common rule of ovule primordium formation is the presence of five zones:
peripheral, apical, basal, lateral and transitional. Such zonate structure of primordium
determines the morphological differentiation of ovule structures:

• the peripheral zone gives rise to the epidermis of all structures and to the
integument (of epidermal origin),

• the apical zone gives rise to the parietal tissue and/or the megasporocyte,
• the basal zone gives rise to the basal nucellar region and the inner region of

chalaza and funiculus,
• the lateral zone gives rise to the integument (of subepidermal origin), the lateral

nucellar region, and the outer region of chalaza and funiculus,
• and the transitional zone gives rise to the hypostase properly.
On the basis of typification principles developed, the revision of existing

classifications is performed, and the original classifications of ovule types are proposed.
According to the organization and pattern of development of structures the following
ovule types are distinguished:

by the nucellus:
• the crassinucellate (the complicated, typical and reduced variations),
• medionucellate (the apodermal, syndermal and permanent variations),
• tenuinucellate (the typical and reduced variations) types;
by the chalaza:
• the pachychalazal (the typical, juvenile and mature variations),
• mesochalazal,
• perichalazal,
• leptochalazal;
by the funiculus:
• the funicular,
• sessile,
• afunicular.
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The specifity of integument structure is determined by its origin (from the
epidermal or subepidermal cells of ovular primordium) — dermal, subdermal and
dermal-subdermal types, and by its formation pattern (the number of initial cells and
order of their further divisions) — the variations in dermal type.

The two-layered integuments are always of epidermal origin, whereas the multi-
layered ones develop mainly from subepidermal initials, and rarely have epidermal or
epidermal-subepidermal origin.

The structure of nucellus is determined by the mode of division of the layer of
placental subepidermal cells. Periclinal divisions indicate the formation of crassi- and
medionucellate ovules. Their absence indicates the formation of tenuinucellate ovules.

Formation of each of the specialized structures in the chalazal zone of nucellus
correlates strictly with the ovule type and variations:

• podium usually arises in the crassinucellate (the complicated and typical
variations), and also in medionucellate (the syndermal variation) ovules,

• postamento-podium arises mainly in medionucellate (the apodermal and
syndermal variations), and also in crassinucellate (the reduced variation) ovules,

• the postament — in crassinucellate (the complicated and typical variations) and
medionucellate (the syndermal and permanent variations) ovules.

These structures does not form in tenuinucellate ovules.
The directional transport of the metabolites in ovule is provided by the system of

various structures and specialized tissues. The metabolites accumulate first of all in
the chalaza, i.e. in the zone of unloading of the substances, entering through the
funicular vascular bundle. The movement of the substances from the chalaza to
developing sporogenous and gametophytic structures may proceed in various
directions, which are taxon-specific.

• chalaza ® integumentary parenchyma ® integumentary tapetum ® hypostase;
• chalaza ® hypostase;
• hypostase ® podium and postament;
• podium (lateral part) ® lateral zone of the nucellus ® parietal tissue;
• lateral zone of the nucellus and parietal tissue ® embryo sac;
• podium (central part) ® postament ® embryo sac.
Ovule morphogenesis is characterized by the presence of critical stages. Some of

them reflect the general principles of ovule organization, indicating the spatial and
temporal determination of main elements of ovule, whereas another ones suggest the
specifics of structure and development of these elements according to the ovule type
and to the plant species.

The morphological nature and the origin of ovule remains unsolved problem. The
existing theories, explaining the origin of ovule (indusial, synangial, telomic, theory of
the nucellus modification, theory of the double integument, the new conception) may
be treated as equally possible, instead of alternative ones, because the ovule formation
in various taxa of seed plants could proceed by the independent pathways.



296 Ø àì ðî â È.È. Ñåì ÿçà÷àòî ê öâåòêî âû õ ðàñòåí èé: ñòðî åí èå, ô óí êöèè, ï ðîèñõîæäåíèå

The initial orthotropous ovules were characterized by the single integument, which
was connected with the nucellus by the “stalk”, and the chalaza was almost
undeveloped. Probably, the ovules of modern seed plants arose on the base of these
ovules: the unitegmic ones (orthotropous in the majority of gymnosperms and in some
of angiosperms), and also orthotropous bitegmic, which became the initial type for
almost all types of angiosperms ovule. The pathways of their transformation were
different depending on the structure of the outer integument (annular or semiannular),
the degree of funiculus development (funicular, sessile and afunicular ovules) and
relative position of various structures during development (changing of orientation of
funiculus in ovule, displacing of chalaza, hypostase and vascular bundle position).

The evolution of flowering plants ovule probably involved both the complication
of its structure (arising the crassinucellate, bitegmic and pachychalazal ovule) as well
as gradual decrease of massiveness and even reduction of some structures (arising the
tenuinucellate, unitegmic and leptochalazal ovule). At the same time the ovules of
monocots and dicots are obviously characterized by the separate pathways of
development.

Thus, the revealed principles of ovule organization and typification are the
instrument, which allows not only to understand the regularities in ovule structure, but
also to approach the managing this important stage of plant life in wild, as well as in
cultivated species.
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— — восходящий  19
— — нисходящий  19
— — плевротропный  20
— — приподнимающийся  19
— — синтропный  20
— — эпитропный  20
— типы по строению нуцеллуса  57
— — крассинуцеллятный  57, 61
— — медионуцеллятный  61
— — тенуинуцеллятный  57, 61
— типы по строению халазы  124
— — лептохалазальный  130
— — мезохалазальный  130
— — пахихалазальный  128
— — перихалазальный  130
— типы по строению фуникулуса  18, 132
— — афуникулярный  134, 278
— — гипертропный  19
— — сессильный  134, 278
— — фуникулярный  132, 277
— — цирцинотропный  19
— типы по числу интегументов  91
— — атегмальный  91
— — битегмальный  91, 277
— — унитегмальный  91
Семяножка  см. Фуникулус
Семяпочка  см. Семязачаток
Синергида  216
— нитчатый аппарат  216
Стилодий  42

Столбик  42

Транспорт метаболитов  188, 220
— пути  198, 213, 217
— — апикальный  216
— — базальный  215, 217
— — латеральный  215, 218

Фуникулус  132

Халаза  124
— лептохалаза  125, 130
— мезохалаза  125, 128
— пахихалаза  125
— перихалаза  125, 130
Хилум  132

Центральная клетка зародышевого мешка  215

Эволюционные тенденции в развитии
— интегумента  117
— нуцеллуса  89
— обтуратора  137
— семязачатка  282
—  фуникулуса  137
— халазы  137
Экзостом  114
Эмбриогенез, принципы классификации типов

23
Эндосперм  26
Эндоспермогенез, принципы классификации

типов  26
Эндостом  114
Эндотелий  см. Интегументальный тапетум
Эпидерма нуцеллуса  65
Эпидерма интегумента  107
Эпистаза  67
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Таблица I. Формирование примордия семязачатка на плаценте.

1–3 — инициация примордия семязачатка за счет делений клеток различных слоев плаценты:
1, 2 — антиклинальных делений в субэпидермальном слое и периклинальных делений в третьем
слое у Gentiana cruciata, 3 — периклинальных делений в субэпидермальном слое у Paeonia

lactiflora.
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1

3



Таблица II. Специализированные структуры семязачатка и семени.

1, 2 — гипостаза на стадии зрелого зародышевого мешка у Gentiana cruciata (1) и Swertia iberica

(2); 3–5 — формирование постаменто-подима и гипостазы у Capsella bursa-pastoris на стадиях
развития зародыша: 3 — раннего глобулярного, 4 — сердечковидного, 5 — зрелого; 6  — ги-
постаза в зрелом семени Ceratophyllum demersum; г — гипостаза, ппд — постаменто-подиум.
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Таблица III. Строение интегументов и семенной кожуры у Capsella bursa-pastoris.

1 — на стадии сформированного зародышевого мешка, видны деления в клетках внутренней
эпидермы внутреннего интегумента, отделяющие клетки эндотелия; 2 — на ценоцитной стадии
развития эндосперма; 3 — на стадии сердечковидного зародыша; 4, 5 — в зрелом семени; в и —
внутренний интегумент, зар — зародыш, н и — наружный интегумент, оп — оперкулум, сл к —
слизистые клетки, ср с — средний слой, эн — эндотелий, энд — эндосперм, эт — эндотеста.

5

1

3

4

сл к

н и

в и

эт

ср с

энд

сл с

эн

оп

эт
эн

зар

2



Таблица IV. Ультраструктура клеток семенной кожуры у Vaccinium myrtillus (по: Ани-
симова и др., 2005).

1 — общий вид клетки экзотесты; 2 — облитерированные клетки субэпидермального слоя; 3 —
фрагмент полости клетки субэпидермального слоя; 4 — фрагмент наружной периклинальной
клеточной стенки экзотесты; 5 — фрагмент наружной периклинальной и антиклинальной кле-
точных стенок с утолщениями; 6 — фрагмент антиклинальной клеточной стенки после обработ-
ки плавиковой кислотой, видны электроносветлые участки, в которых находятся соединения
кремния; к — кутикула, к о — клеточная оболочка, кр — места отложения соединений крем-
ния, м — мембрана, п — полость клетки, п у — плотное вторичное утолщение, р у — рыхлое
вторичное утолщение, с з — светлая зона, т з — темная зона. Масштабная линейка: 1, 3, 5 —
10 мкм, 2, 6 — 5 мкм, 4 — 1 мкм.
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Таблица V. Ранние стадии формирования интегументов дермального и субдермально-
го происхождения.

1 — выделение инициалей интегументов у Paeonia lactiflora: эпидермальных (внутренний инте-
гумент) и эпидермальных и субдермальных (наружный интегумент); 2 — единственный инте-
гумент у Ceratophyllum demersum, образованный эпидермальными (верхняя часть) и субэпидер-
мальными (нижняя часть) инициалями; и — интегумент, и в и — инициали внутреннего инте-
гумента, и н и — инициали наружного интегумента.
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Таблица VI. Ранние стадии формирования интегументов дермального происхождения.

1–4 — стадии формирования интегументов у Nymphaea gigantea; в и — внутренний интегумент,
и в и — инициали внутреннего интегумента, и н и — инициали наружного интегумента, н и —
наружный интегумент.
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Таблица VII. Ранние стадии развития интегумента у Gentiana cruciata (1, 6) и Swertia

iberica (2–5).

1 — начальные стадии развития интегумента на базе эпидермальных инициалей, располагающих-
ся в два слоя; 2–4 — формирование единственного интегумента из общей инициальной зоны
подобно тому, как возникают внутренний и наружный интегументы дермального происхожде-
ния в битегмальном семязачатке; 5 — наружная и внутренняя области интегумента, образован-
ные различными инициалями; 6 — семязачаток на стадии функционирующей мегаспоры, нача-
ло дифференциации интегументального тапетума, клетки которого интенсивно окрашиваются на
белки; и — интегумент, «и в и» — инициали условно внутреннего интегумента, «и н и» — ини-
циали условно наружного интегумента, и т — интегументальный тапетум.
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Таблица VIII. Морфология семян у Vaccinium myrtillus (по: Анисимова и др., 2005).

1–10 — внешний вид семян крупной (1–6), средней (7, 8) и мелкой (9, 10) фракций. Масштаб-
ная линейка — 100 мкм.


