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К ЭМБРИОЛОГИИ ином МАКТАСОЫ Е

Род ЫИпгп давно является объектом эмбриологических иссле
дований. Еше в 1880 г֊ Трейб и Меллинк [28] показали для 1Лнпп 
Ьи'Ьи'егит, что все четыре ядра, появившиеся в результате мейозэ, 
принимают участие в дальнейшем разлитии зародышевого мешка и 
что, следовательно, два мейотических деления сразу приводят к его 
четырехъядерясй стадии. Отсюда вытекало, что необходимо лишь 
одно деление после двух делений мейоза для завершения развития 
восьмиядерного зародышевого мешка. Гиньяр [ 161 первый у ела но вил. 
что халазальные ядра зародышевого мешка лилий крупнее микропи- 
лярных и имеют увеличенное число хромосом, В более поздней ра
боте [17] он проследил развитие зародышевого мешка вплоть до его 
зрелой сталии,

В дальнейшем этому вопросу посвятили свои исследования такие 
известные эмбриологи, как Саргант [23], Мотье [21], Страсбургер 
[27]. Они подтвердили данные предыдущих работ и дали подробное 
описание развития женского гаметофита лилий, иллюстрированное мно
гочисленными рисунками. Во всех этих работах, начиная с работы 
Гиньяра, особое внимание уделяется ЫПит тагГа§оп Е, ставшей 
классическим объектом эмбриологических исследований. Однако все 
названные авторы ошиблись в сервировании наблюдавшихся ими кар
тин, не заметили или не придали значения некоторым важным момен
там превращений зародышевого мешка. Благодаря этому они не 
только не внесли ясность в понимание развития женского га мете фита 
лилий, а скорее способствовали его запутыванию. Последнее хорошо 
видно на подробном исследовании Фризендаля [15]. Фризендаль изу
чил развитие мужского и женского гаметофита у МупсаНа £егшап։са, 
имеющей сходный с лилиями тип развития. Будучи под влиянием ра- 
'сты Стр^сбургера, несмотря на большой фактический материал, на
званный ученый пошел по ошибочному пути, не замечая противоречий 
в своем изложении.

Обстоятельный анализ развития зародышевого мешка типа Ы11иш 
сначала на РгП111аг1а регНса, а затем на других растениях, в том чис
ле и лилиях (Ь111П1П саткИбшп Е), был дан Валерией. Бамбачиони [7, 

9], которая установила, что 1) после окончания мейоза распреде- 
■ке ядер микроспор происходит таким образом, что лишь одно 
■з них отходит к микропиле, а три направляются к халазе и что 
но распределение вовсе не является аномалией, а необходимым
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этапом дальнейшего развития; 2) крупные халазальные ядра с увели
ченным числом хромосом образуются путем слияния трех делящихся 
халазальных ядер и завершения деления уже продукта их слияния. 
Таким образом она наблюдала совершенно особый тип деления, где в 
профазе видны три обособленные делящиеся фигуры с гаплоидным 
числом хромосом каждая, а в анафазе и телофазе две триплоидные 
группы хромосом, два триплоидных ядра; 3) деление четырех ядер 
макроспор право гиг не к восьмиядерному, а к так называемому вторич
но чегырехъядериому зародышевому мешку, поэтому для сформиро
вания зрелого зародышевого мешка названных растений необходимо 
четыре деления, а не три, как полагали все предыдущие авторы.

Данные Бамбачиони были подтверждены другими исследователя
ми на лилиях (Купер [12]) и на других растениях (Романов [4], Фа- 
герлинд [13], Магешвари, Сринивазан [20[;Магешвари [19]).

Хотя Бамбачиони и Купер изучили эмбриологию некоторых ли
лий, но классический объект эмбриологических исследований ЬШиш 
таг1айоп к. остался почти полностью вне поля зрения новейших ра
бот. Лишь у Купера имеется упоминание в сноске, что в числе изу
ченных им лилий была и лилия марта гон. Это обстоятельство побуди
ло нас приступить к исследованию развития зародышевого мешка ли
лии мартагон.

Завязи бутонов разного размера этой лилии фиксировались жид
костью Навашииа. Толщина микротомных срезов составляла 20 р. Пре
пар ։ты обрабатывались согласно методике Фельгена. Подкраской слу
жили световой зеленый и оранжевый О.

Археспориальная клетка лилии мартагон, как и других лилий, 
закладывается под эпидермисом на верхушке пуцеллуса в период, 
когда намечается его однос։оронний рост, приводящий к изгибу се
мяпочки (рис. 1 ՛. Интегументы еще не заложены. Последние возни
кают позднее, когда первичная клетка зародышевого мешка уже 
дифференцировалась. Архсспориальная клетка отличается от окру
жающих ее клеток значительно большим количеством густой цито
плазмы и крупными размерами ядра, содержащего более рыхлую се
точку хроматина и одно-два ядрышка. Обычно закладывается одна 
археспориальная клетка, редко наблюдаются две, причем развитие до
полнительной археспориальной клетки может доходить до формиро
вания четырехьядерного зародышевого мешка.

Археспориальная клетка растет и превращается непосредственно 
в первичную клетку зародышевого мешка с очень крупным ядром, 
обычно содержащим одно, не окрашивающееся при обработке по 
Фбльгену ядрышко и тонкую нить, дающую положительную реакцию 
на ДНК. Рис. 2 изображает первичную клетку зародышевого мешка 
в стадии синапсиса. Видно крупное ядро с бледным ядрышком и при
легающим к нему плотным синаптическим клубком. Не останавлива
ясь на описании гетеротипического деления (оно должно быть предме-
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том специального изучения), отмечу лишь, что в телофазе этого дес 
ления между ядрами заметно формирование фрагмопласта и клеточной 
пластинки (рис. 3). Однако существование их эфемерно, они исчеза
ют и ядра расходятся к полюсам зародышевого мешка. Ядра имеют 
вид покоящихся, в них появляются 1—2 ядрышка (рис. 4). Таким об
разом оба деления мейоза разделены стадией покоя, по-видимому, 
довольно кратковременной.

Вскоре совершается переход ко второму мейотическому деле
нию. На рис. 5 изображена фигура поздней метафазы деления ядер 
диады. Хорошо заметна двойственность длинных и тонких хромосом. 
Как видно на рисунке, ось фигуры деления микропилярного ядра пер
пендикулярна к длинной оси зародышевого мешка, 'югда как ось 
фигуры деления халазального ориентирована под другим углом. Хро
мосомы занимают самое различное положение в отношении эквато
риальной плоскости фигуры деления: одни лежат в этой плоскости 
другие отходят от нее под углом, третьи поднимаются прямо к на
блюдателю. Такое расположение, обычное для метафазы при большей 
длине хромосом, делает фигуры деления очень сложными, в особен
ности фигуру деления халазального ядра, экваториальная п; оскость 
которой наклонена к плоскости среза зародышевого мешка. Положе
ние осей фигур деления может быть и иным; они могут лежать па
раллельно друг другу и перпендикулярно к длинной оси зародышево
го мешка, или образовывать с ней некоторый угол. Так, на рис. 6 
показана ранняя телофаза деления диады. Оси фигур деления по от
ношению друг к другу и к длинной оси зародышевого мешка зани
мают иное положение, чем на рис. 5; они ориентированы почти па
раллельно друг другу и имеют тот же наклон к оси зародышевого 
мешка. Сршнение двух рисунков показывает, что у лилии мартагон 
не наблюдается такого постоянства положения фигур деления на этой 
стадии развития, какое описано Бамбачиони для РгШИаПа рег$1са,

Гомеотнпическое деление приводит к стадии первично четырехъя
дерного зародышевого мешка (рис. 7). Между молодыми, однако по 
виду уже вполне покоящимися парами ядер, видны нити веретена. Как 
видно на рисунке, нити веретена заметны не только между парами 
ядер, вышедшими из одного кариокинеза, но и между ядрами разных 
пар.

В дальнейшем связывающие ядра нити веретена исчезают, и по
коящиеся ядра четырехъядерной стадии пребывают в таком состоя
нии длительное время, вплоть до наступления следующего деления 
(рис. 8).

В бутонах определенной длины эти стадии обнаруживаются по
стоянно на целой серии следующих друг за другом срезов. Однако 
взаимное расположение ядер за этот период изменяется. Вначале 
одна пара ядер располагается ближе к микропиле, вторая—к ха
лазе. Но затем можно наблюдать постепенное перемещение одного 
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из микропилярпых ядер к халазе, и тогда в зародышевом мешке од
но ядро оказывается в микропилярной и группа из трех ядер в хала- 
зальной части (рис. 9).

Затем ядра переходят к делению. В них поя_вляется хроматино
вая нить, исчезают оболочка и ядрышки. Фигуры деления принимают 
форму веретена, что очень характерно для ядер с такими длинными 
хромосомами, как у лилий (рис. 10о Далее происходит сближение ха- 
лазальных веретен (рис. 11) и их слияние (рис. 12). На рис. 12 изо
бражена метафаза сливающихся ядер. Веретена трех ядер наклонены 
к плоскости среза под разными углами; благодаря чему при вращении 
микрометрическим винтом обнаруживается трехполюсная фигура. Хро
мосомы расположены тремя группами, но полного обособления фигур 
деления уже нет. У микропиле видно веретено делящегося гаплоид
ного ядра. Слияние заканчивается формированием у халазы общего 
ахроматинового веретена трех ядер и тогда в зародышевом мешке 
видны два ядра в стадии метафазы деления: одно у микропиле и вто
рое у халазы. Эго вторично двухъядерная стадия (рис. 13), Разли
чие между метафазой вторично двухъядерной стадии и метафазой 
диады заключается в значительно большем размере халазальной фи
гуры деления первой и очевидным, даже без специального подсче
та, большим количеством хромосом у халазы. Метафаза вторично 
лвухъядерной стадии развивается в анафазу и телофазу, которые так
же выявляют резкое различие между фигурой деления гаплоидного 
ядра у микропиле и полиплоидного—у халазы.

Деление ядер вторично двухъядерной стадии приводит ко вто
рично четырехъядерной стадии, которая длится очень долго.

Такой тип развития зародышевого мешка был впервые описан 
Карано [Н| для Euphorbia dulcis, а затем подробно исследован и ил
люстрирован многочисленными рисунками Бамбачиони на FHUllaria 
persica.

Можно сейчас подтвердить, что основная линия развития заро
дышевого мешка у лилии мартагон идет именно таким образом.

В процессе изучения зародышевых мешков лилий я обратила 
внимание на некоторые картины, которые не находили места в опи
саниях итальянских ученых и в дальнейших работах в этой области. 
На рис. 15 изображен зародышевый мешок, содержащий двй ядра. 
Ядра находятся в покое. Они заметно отличаются своим размером, 
поэтому эго не может быть стадия диады. Кроме того, зародышевый 
мешок вакуолизирован, что является показателем более поздней ста
дии развития. Все это говорит о том, что рисунок изображает не пер
вично, а вторично двухьядерный мешок, который сформировался до 
перехода трех ядер у халазы в профазу деления. Что это действи
тельно иногда так происходит, свидетельствует рис. 15л. На рисунке 
показано с большим увеличением слияние трех халязальны.Х ядер. 
Ядра находятся в стадии покоя, они бедны ДНК и содержат ядрыш- 
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о». Слияние ядер в такой стадии должно принести ко вторично 
дзухъядерной стадии, изображенной на рис. 15.

На рис. 16 показан трехъядерный зародышевый мешок. Два яд- 
оа расположены на его полюсах, а одно ядро между ними несколько 
страза. Это ядро удлинено и значительно крупнее двух других. В 
нем 4 ядрышка, в то время как микропилярное и халазальное ядра 
содержат по 2 ядрышка каждое. Размеры среднего ядра, число ядры
шек в нем, а также необычное число ядер в этом зародышевом 
мешке֊֊все это указывает пл то, что крупное ядро возникло в ре
зультате слияния двух ядер. Слияние уже завершилось, слившиеся 
ядра оде гы общей оболочкой, непрерывность которой легко просле
дить на препарате- Сливались покоящиеся ядра как и в зародышевом 
мешке, изображенном на риг. 15. Как пойдет дальнейшее развитие 
такого трехъядерного зародышевого мешка? Возможно, что базаль
ное ядро включится в слияние позднее. Такие случаи описаны в ли
тературе для других родов растений (Фагерлинд [13]). Но возможны 
и другие пути развития, о чем будет сказано дальше.

Вторично четырехъядерный зародышевый мешок (рис. 14) дли
тельно пребывает в покое. Это вероятно наиболее часто встречаю
щаяся на препаратах стадия развития. После окончания предыдущего 
деления крупные халазальные ядра имеют округлую форму, затем 
верхнее становится цилиндрическим, вытянутым поперек зародышево
го мешка, а нижнее, обычно большего размера с большим количе
ством ядрышек, вытягивается соответственно более узкому нижнему 
концу зародышевого мешка; чаще всего оно имеет в разрезе тре
угольную форму. Зародышевый мешок сильно вырастает за это вре
мя. В нем появляются вакуоли; вначале это мелкие вакуольки, потом, 
сливаясь, они превращаются в более крупные. Стадия эта настолько 
характерна, что ее невозможно смешать ни с одной из предшествую
щих или последующих стадий развития. Однако встречаются зароды
шевые мешки, обладающие некоторыми особенностями. Так, зароды
шевый мешок, изображенный на рис. !7,—типичный вторично че
тырехъядерный зародышевый мешок. Его размеры, вакуолизация ци
топлазмы, расположение ядер, их величина свидетельствуют, что ЭТО 
вполне нормально развивающийся зародышевый мешок. Однако в нем, 
у самого основания халазалыюго конца, имеется еще одно (пятое) 
дегенерирующее ядро. Каково происхождение этого ядра? Если сопо
ставить рис. 16 и 17, то легко предположить, что базальное ядро 
предыдущей стадии не приняло участия в слиянии и дегенерировало. 
Возможно, что его рано начавшаяся дегенерация и была причиной 
его особого поведения. Слились только два халаз^льных ядра. Инте
ресно сравнить эти зародышевые мешки с шестиядерпым зародыше
вым мешком PlumbageUa tnicrantha, который наблюдал Бойс [10]. Как 
известно, у Plum bagel la niicrantha также происходит слияние трех ха- 
лазальных ядер Появление шестиядерного зародышевого мешка Бойс 
объясняет тем, что одно из ядер отстает и не принимает участия в 
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халазальном слиянии. Дальнейшее деление трех ядер такого зароды
шевого мешка должно привести к шестиядерному зародышевому 
мешку. Что такой путь развития действительно может иметь место 
подтверждает зародышевый мешок на рис. 16. В случае, изображен
ном на рис. 17, показано другое направление развития: базальное яд
ро не включилось в халазальное слияние. Оно не участвует в дальней
ших делениях в связи с дегенерацией, что и ведет к появлению пя
тиядерного зародышевого мешка.

Какими бы путями не сформировался вторично четырехъядер
ный зародышевый мешок, после длительного периода роста и разви
тия в нем наступает четвертое и последнее деление. Рис. 18 показы
вает профазу последнего деления. В ядрах появилась хроматиновая 
нить, однако ядрышки еще видны; оболочка ядер также сохра
нилась, сохранилась и своеобразная цилиндрическая форма верхнего֊ 
халазального ядра. Обращает внимание, что самое крупное базальное 
ядро не вступает в профазу целения. Оно содержит ядрышко и обна
руживает характерную для стадии покоя структуру. Вероятно в этом 
проявляется начало дегенерации, которая, как будет видно дальше, 
обычна для базальных ядер. Однако дегенерация базального ядра 
уже на этой стадии развития не обязательна для всех зародышевых 
мешков. Во многих из них базальное ядро делится как и другие яд
ра зародышевого мешка.

Профаза деления развивается в метафазу. Рис. 19а и 196 пред
ставляют два последовательных среза одного и того же зародышево
го мешка. На рис. 19а видна с полюса экваториальная пластинка од
ного из микропилярных ядер. Хромосомы лежат почти в одной плос
кости, так что их подсчет и изучение их формы не представляет 
трудности. Все группы хромосом, описанные Стьюартом [26] для ли
лии мартягон, можно легко различить на этой пластинке. Гаплоидное 
число хромосом этой лилии установлено еще в прошлом столетии 
Гиньяром [16]. Как известно, оно равно 12. На этом же срезе видна 
в профиль фигура метафазы верхнего полиплоидного ядра. Она раз
резана на две части; на этом срезе находится приблизительно полови
на экваториальной пластинки. Фигура деления очень характерна для 
метафазы в профиль при большой длине хромосом. Базальное хала
зальное ядро дегенерирует. По-видимому, оно вступило в деление, но 
дальнейшие превращения пошли по пути дегенерации. Подобные ано
мальные фигуры деления базального ядра, надо думать, послужили 
основанием для описания амитозов при формировании антипод в за
родышевом мешке лилии мартагон (Саргант [22]).

На следующем срезе (рис. 196) расположено второе микропи- 
лярное яд^о. Хорошо видно ахроматиновое веретено, ось которого 
ориентирована наклонно. Ниже—вторая половина полиплоидной фи
гуры, очень сходная с находящейся на предыдущем срезе, а также 

• часть дегенерирующего базального ядра. По-видимому, второй срез 
лежит ближе к стенке зародышевого мешка, так как цитоплазма 
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здесь не вакуолизирована. На первом срезе (рис, 19а), представляю
щем среднюю часть зародышевого мешка, видна одна большая и вто
рая несколько меньшего размера вакуоли между группой микропи֊ 
лярных и халазальных ядер.

Авторы, исследовавшие развитие зародышевого мешка лилий, 
обычно останавливаются на описании последнего деления. Изредка 
яриводится еще рисунок, изображающий оплодотворение. Так, из ран- 
еих авторов Саргант заканчивает свою работу на переходечетырехъ- 
■дерного зародышевого мешка к делению. Страсбургер описывает 
анафазу последнего деления. Из более новых работ Купер схемати
чески изображает восьмиядерный зародышевый мешок и рядом, так
же очень схематично, двойное оплодотворение. Однако развитие за
родышевого мешка не останавливается на завершении четвертого де
ления, и между этим последним и зрелым зародышевым мешком ле
жит еще долгий путь превращений.

Когда ядра завершают деление, происходит обособление клеток 
на двух полюсах зародышевого мешка, По-видимому, оно может про
исходить на разных этапах зрелости ядер.

Так, на рис. 20 все ядра еще имеют характер телофатических 
клеток и не выделили ядрышек. Клетки как в микропилярной, так и 
халазальной части полностью сформировались. Видна тончайшая их 
оболочка, описанная С, Г. Навашиным [3) для РгП111аг1а 1епе11а 
(рис. 1). В центральной части зародышевого мешка находятся две 
довольно крупные вакуоли. Началась также вакуолизация цитоплазмы 
клеток яйцевого аппарата. В цитоплазме двух клеток, по֊видимому 
синергид, имеется по небольшой вакуоле. И в этом зародышевом меш
ке базальное ядро дегенерировало и не разделилось, так что зрелый 
зародышевый мешок здесь семиядерный. Следует отметить, что се
миядерные зародышевые мешки встречаются чаще других.

Иная картина видна на рис. 21. В этом зародышевом мешке яд
ра имеют вид покоящихся, они содержат 2—4 ядрышка. Но обособ
ление клеток еще не завершено. В халазальной части верхняя анти
пода по-видимому только что отделилась от центральной клетки за
родышевого мешка, появилась тончайшая оболочка между ними. Справа 
между нижним полярным ядром и ядром антиподы видны еще нити 
исчезающего фрагмопласта. Две базальные антиподы с дегенериро
вавшими ядрами также обособились. В микропилярной части между 

е ядром яйцеклетки,'лежащим у самой верхушки, и верхним полярным 
ядром виден фрагмопласт, имеющий цилиндрическую форму, и наме
чается клеточная пластинка в его пределах. Одно из ядер синергид 
лежит правее, несколько глубже ядер, соединенных фрагмопластом; 
ядро второй синергнды на срез не попало. Как видно из рисунка, 
оболочки клеток в микропилярной части еше не сформировались.

Сравнение рис. 20 и 21 показывает, что обособление клеток мо
жет происходить на разных стадиях развития ядер, даже у растений, 
одного и того же вида.
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Оболочки клеток зародышевого мешка, хорошо заметные вскоре 
после сформирования клеток,—это тончайшие плазматические обо
лочки— „первичные оболочки", как их назвал С, Г. Навашин [3|.

После обособления клеток происходит сильная вакуолизация ци
топлазмы как центральной, так и других клеток зародышевого меш
ка. В цитоплазме клеток яйцевого аппарата появляется большое ко
личество мелких и довольно крупных вакуолей, так что вся цито
плазма оказывается состоящей из тонких переплетающихся и сливаю
щихся тяжей.

* Вакуолизация клеток на ранней стадии развития яйцевого аппа
рата и антипод была отражена С. Г. Навашиным на рис. 1 работы 
1909 г. [3]. Однако ни в тексте, ни в объяснении рисунков об этом 
не говорится.

Вакуолизация цитоплазмы происходит и в антиподальных клет
ках; она может иметь место и в клетках с дегенерирующим ядром.

В центральной клетке вакуоли растут между верхним и нижним 
полярными ядрами, и в зрелом зародышевом мешке эта клетка обыч
но содержит одну крупную вакуоль и тонкие периферические слои 
цитоплазмы, в которых расположены полярные ядра. Плазматические 
оболочки клеток на этой стадии развития зародышевого мешка мо
гут быть еще различимы как темные тончайшие полоски на перифе
рии клеток.

Рис. 22а и 226 показывают с большим увеличением, чем другие 
рисунки, верхнюю часть зародышевого мешка лилии мартагон на двух 
последовательных срезах. Как видно на рисунках, все клетки яйцево
го аппарата лежат на одном уровне, располагаясь у верхушки заро
дышевого мешка. Клетки содержат вакуоли разного размера. Цито
плазма представлена тончайшими тяжами, соединяющими перифери
ческий слой с участком, в котором лежит ядро.

На рис. 22а, судя по выпуклой поверхности клетки, налегающей 
на другую клетку, можно сказать, что она сильно тургесцирует. Сле
ва под этой клеткой, которая по-видимому является яйцеклеткой, в 
участке цитоплазмы расположено верхнее полярное ядро. Оно раз
резано ножом микротома и часть его находится на другом срезе.

На рис. 23 показан еще более продвинувшийся в развитии заро
дышевый мешок. Цитоплазма клеток представлена тонким перифери
ческим слоем и двумя-тршя нитевидными тяжами, на которых как 
■бы подвешено ядро. Оболочки клеток уже не различаются. В 
еще более зрелых зародышевых мешках, поскольку слой, облекаю
щий ядро, и тонкие тяжи иногда не видны, создается впечатление» 
что ядро плавает в огромной вакуоле. Подобная „пустаяц клетка— 
яйцеклетка лилии мартагон —изображена С. Г. Н твашиным ([3| рис. 5).

Одновременно с вакуолизацией клеток яйцевого аппарата и ан
типод происходит и вакуолизация центральной клетки зародышевого 
мешка. На рис. 23 в средней части центральной клетки находится 
одна крупная вакуоля, отделяющая полярные ядра друг от друга.
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В этом зародышевом мешке намечается дальнейшее сокращение 
-.теток халазального конца: единственная антипода также показывает 
:изнаки дегенерации. Ее ядро не вытянуто поперек зародышевого меш- 

? », как это обычно наблюдается, а округло и более интенсивно вос- 
.՝:тинимает окраску. Ядрышки слабо различимы. Очевидно и эта клет
ка, как и базальная, отомрет до оплодотворения, не нарушая этим 
шльнейшего хода нормального развития.

Еще одна особенность зародышевого мешка лилии мартагон: 
клетки яйцевого аппарата внешне очень сходны между собой. Если 
у сложноцветных яйцеклетка легко отличается от синергид по поло
жению ядра в апикальной части клетки и большой вакуоле над ним, 
а также размещением яйцеклетки ниже обеих синергид, то у лилии 
цитоплазма всех трех клеток выполнена сначала мелкими, а позднее 
все более крупными вакуолями. Что касается взаимного размещения 
клеток, то из приведенных рисунков видно, что оно может быть раз
лично. Так, па рис. 22а и 226 видно, что все три клетки расположе
ны на одинаковом уровне у верхушки зародышевого мешка. В дру
гих случаях верхушку зародышевого мешка может занимать одна из 
синергид, а яйцеклетка и вторая синергида располагаются ниже (рис. 
20,՛. Наконец, самое верхнее положение может быть занято яйцеклет
кой, как показано на рис. 21.

Иногда благодаря сходству яйцеклетки и синергид бывает труд
но решить, какая клетка лежит у верхушки зародышевого мешка. 
Однако, по крайней мере в двух случаях, яйцеклетка определяется с 
уверенностью, а именно: в поздней телофазе деления, когда еще ви
де}) фрагмопласт, соединяющий ядро будущей яйцеклетки с верхним 
полярным ядром (рис. 21), а также в процессе оплодотворения 
{рис. 24)*.

* Е. Н. 1'срасимова-Иаваш'-<иа и С. Н. Коробова |2] на основании своих иссле
дований утверждают, что синергиды всегда лежат выше яйцеклетки. Ив приведенно
го видно, чти у лилии мартагон наблюдается и другое взаимное рас положен не клеток 
яйцевого аппарата.

Из приведенного описания развития зародышевого мешка лилии 
мартагон следует, что оно идет по пути, впервые описанному Еамба- 
чиони для ЕпиПапа рсг£1да, который оказался свойственным многим 
видам лилий, а также и другим растениям. Ранние исследователи ли
ли •< мартагон ае поняли критического момента в развитии этой ли
лии—перехода от первично четырехъядерной ко вторично четырехъ- 
ядерноп стадии развития.

Нельзя, однако, забывать заслуг предыдущих исследователей, 
открывших ряд важных фактов. Они установили, что 1) все четыре 
макроспоры принимают участие в развитии зародышевого мешка ли
лий; 2) между ядрами диады, а также и тетрады макроспор не образу
ются перегородки, хотя и формируется фрагмопласт, как это отразили 
ня своих рисунках Саргант, Мотье и Страсбургер. Мотъе видел даже 



12 К. Ю. Кострюкова

заложение нитей веретена между ядрами макроспор, в том числе и 
между ядрами разных пар. Бамбачиони подтвердила эти данные ран
них исследователей, однако она не видела веретена между ядрами 
разных пар макроспор. Теперь можно отметить и правильность этих 
наблюдений Мотье*;  3) Гиньяр, а затем и другие исследователи ука
зали, что халазальные ядра зародышевых мешков лилий крупнее 
микропилярных и обладают большим числом хромосом.

* На ..не. 15 в работе Мотье показаны не только веретена, соединяющие ядра, 
но и лучисто расположенные нити, окружающие ядра со всех сторон. Такая лучи
стость вокруг ядер была вновь описана Флинтом [14] в докладе на IX Международ
ном конгрессе ботаников в Канаде.

Бамбачиони [9] дала подробную критическую оценку работ пре
дыдущих исследователей. Она отметила неправильность сервирования 
изображенных на рисунках картин, противоречивость объяснений пре
дыдущих авторов. И действительно, многие авторы наблюдали стадии 
развития зародышевого мешка, которые прямо подводили к правиль
ному его толкованию. В особенности последнее касается Саргант, ко
торая видела буквально все важнейшие стадии развития. Так, она ви
дела зародышевые мешки с одинакового размера ядрами, группиро- 
вшие трех ядер у халазы, переход их к профазе деления, формиро
вание веретенообразных хроматиновых фигур, сближение веретен. 
Саргант отмечает два очень важных момента: во-первых—наблюдаемая 
группировка ядер у халазы не является патологическим явлением, 
во-вторых—четырехъядерные зародышевые мешки с крупными ядрами 
у халазы вакуолизированы и гораздо большего размера, чем четы
рехъядерные с одинаковыми ядрами. И все же она не смогла разо
браться в/наблюдаемом. Это свидетельствует о том, как трудно по
дойти к новой точке зрения.

Таким образом, нужно отметить, что ранние исследователи лилий 
видели очень многое и видели правильно. Некоторые интересные их 
наблюдения в дальнейших работах не нашли своего отражения, как. 
например, данные Мотье о заложении нитей веретена между ядрами 
разных пар. В этой связи интересно отметить одно наблюдение Гинья- 
ра [17], изобразившего на рис. 58 двухъядерную стадию развития с 
двумя покоящимися ядрами разного размера на полюсах. Этот рису
нок Гиньяра вполне соответствует моему рис. 15 и не укладываете» 
в принятую со времени работ Бамбачиони схему.

Под влиянием работ Бамбачиони исключительный интерес прояв
ляется к периодам деления ядер в зародышевом мешке лилий. Неко
торые эмбриологи, как, например, Купер, за картинами деления не 
видят всего богатства превращений женского гаметофита лилий. Из 
рис. 41 (таблица) Купер приводит только три, где схематически пока
заны покоящиеся стадии: первично четырехъядерная стадия, восьми
ядерный зародышевый мешок и двойное оплодотворение. Автор, ко
нечно, сообщает интересный материал о подробностях четырех деле-



Рис. 1—9. Объяснение на обороте.



Рис, 1—9. Археспориальная клетка под эпидермисом начинающего изгибаться 
бугорка кунеллуса. 2. Первичная клетка зародышевого мешка; ядро содержит прок
расившееся ядрышки и прилегающий к ием\՜ плотный синаптический клубок. 3. 1 ело- 
фаза 1-го мейоти чес кого деления; между ядрами виден фрагмопласт и едва заметная 
клеточная пластинка, 4. Стадия диады; ядра разошлись к полюсам и имеют вид по
коящихся. 3. Поздняя метафаза 2-го мейотического деления; видна двойственность 
длинных и тонких хромосом; ось мнкропилярнон фигуры деления перпендикулярна к 
длинной оси зародышевого мешка, ось халазальной фигуры несколько отклонена от 
перпендикулярного положения. 6. Телофаза 2-го мейотичсского деления; на полюсах 
фигур деления плотные комки, от которых местами отходят тонкие концы еще не 
втянутых хромосом; видны нити веретена; оси обоих фигур деления ориентированы 
по отношению к длиной оси зародышевого мешка приблизительно под одинаковым 
углом. 7. Первично четырехъядерный зародышевый мешок; ядра перешли в покоя
щееся состояние; все они соединены нитями веретена, в том числе и ядра разных пар. 

У. Более поздняя стадия, фрагмопласгы исчезли. С. Первично четырехъядерный заро
дышевый мешок; одно из ядер мнкропилярного гонца перемещается к халазе.

Все рисунки выполнены при помощи рисовального аппарата с об, ап. (масл. 
нмм.'1 х комп. ок. 5, за исключенкием рисунков 15а, сделанного с об. ал, 90 х комп, 
ок. 10, 22а и 226, сделанных с об. ап. 90 \ комп. ак. 5- при репродукции рисунки 
уменьшены до 0,(5 первоначальной величины.





Рис. 10—18. 10. Профаза 3-го деления; оболочки ядер и ядрышки исчезли; про- 
фатнческне клубки приняли веретеновидную форму. 11. Сближение трех халазальных 
веретен. 12. Слияние халазальных ядер; хромосомы сформировались; экваториальные 
плоскости трех фигур деления несколько наклонены друг к Другу и тесно сближены; 
ахроматиновые веретена образуют трехполюсную фигуру. 13. Вторично двухъядер- 
ныл зародышевый мешок: стадия метафазы. 14. Вторично четырехъядерный зароды
шевый мешок; у халазы два крупных триплоидных ядра характерной формы. 15. Вто
рично двухъядерный зародышевый мешок; ядра в покоящемся состоянии, они разде
лены крупной вакуолью. 15а. Слияние трех халазальных ядер в покоящемся состо
янии. 16. Трехъядерпыл зародышевый меток. Среднее ядро возникло в результате 
слияния двух ядер. 17. Вторично четырехъялерный зародышевый мешок; внизу у ха- 
лазы пятое дегенерирующее ядро. 18. Вторично четырехъядерный зародышевый мешок; 
ядра в профазе деления, за исключением базального, сохраняющего обычную для 
стадии покоя структуру; у микропилярного конца ниже ядер одна округлая вакуоля-



Рис. 19—24. Объяснение на обороте.



Рис. 19—24. 19.ч и 19Շ. Два последовательных среза одного и того же за- 
ридышезого мешка; на рис. 19а видна с полюса экваториальная пластинка одною и:։ 
миколдилярных ядер, половина фигуры метафазы в профиль верхнего хи.шпального 
:-.ւ;յ 1 ՝հ ՜ւ = гениригшее нижнее халазальное ядро; две довольно крупные вакуоли 
расд-д՛ жены .между .микропилярнымл и х.ч лазал ыпл ми ядрами. На рис. 196 видно ве- 
1х7гн:> второго мнкролилярного ядра, расположенное наклонно к плоскости рисунка, 

: хй-.кс- часть верхнего и нижшто халаза л ьных ядер, разрезанных ножом .микро։омл. 
Др. । .шшядерн.ыи зародышевый мешок; ядра еще имеют вид гелофятич.’-скпх, но топ- 

перви чны.- оболочки клеюк уже сформировались; базальное ядро дегепери- 
р-за;о и не участвовало в последнем делении; в двух клетках яйцевого аппарата, 
>:сроктно в спнсргидах, имеется по небольшой ваксоле, в центральной клетке распо- 

.хжны дне довольно крупные вакуоли ближе к микрилиляраому копну. 21. Заро- 
мешок по время развития первичных оболочек клеток; ядра имею, счрукту- 

; ՝.՝ :г<кояпихая; ядро яйцеклетки гоелипеш.) фрагмоп.тастом с верхним полярным яд- 
; ом, в пределах еще узкого в средней части фраг.шшлаиа видна клеточная пластин՝ 
ха: правее фра гм оплат га видно ядро одной из сшшргид, ядро вирой синергиям на 
грез не попало; у халазы клетки ужо обособились, междм нижним полярным ядром и 
ядром верхней антиподы справа видны следы и<՝чс.заюптег՝п фрагмппластэ. 22а и 226- 
Հրա последовательных ере.֊а верхней части зародышевого мешка; все три клежи 
/сцепого аппарата занимают одинаковое положение относительно верхушки зароды- 
п.еного мешка; питопда.змл их сильно вакуолизирована и представляет сеть тонких 
Псршнче кающихся тяжей, слева, непосредственно прилегая к клетках։ яйцещл о аппа
рат, расположено ш-р.хпее полярное ядро. 23. Дальнейший а։ан развития; цитоплаз
ма клеток представлена гонким периферическим слоем н двух!։; -тремя ни те шиты.ми 
пажами, на которых как бы Пи.тзишено ядво; в этом зародышевом мешке отмерло 
ба зальное ядро; ядро верхней антиподы находится также на пути к дегенерации; оно 
темно окрашено, его яары’пыт едва различимы 24. Зародышевый мешок во время 
двойного оплодоглорсния; линек,тегка занимает самое верхнее положение из клеток 
яипевоги аппарата, она содержи г так мало цитоплазмы, что ’кажется пустой; в си- 
непгидзх. видны тяжи цитоплазмы; одни спермин п]ш.ц1гаст к ядру яйцеклетки, второй 
свернулся на верхнем полярном ядре, сбли швшимся с нижним полярным ядром.
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ий в зародышевом мешке, однако мимо его внимания проходят дру
гие изменения, свидетельствующие о непрерывно совершающемся 
азвиг ни.

Стадии развития зародышевого мешка в период, когда ядра на- 
.одятся в покоящемся состоянии, очень длительны и характеризуют

ся важными для понимания этого развития превращениями. Так, во 
время первично четырехъядерной стадии происходит перемещение 
одного из микропилярных ядер к халазе. Во время очень длительной 
вторично четырехъядерной стадйи идет интенсивный рост зародыше*  
вого мешка, его вакуолизация, изменяется форма халазальных ядер, 
начинается процесс дегенерации базального ядра. После окончания 
4-го деления происходит развитие, ведущее к зрелости зародышево
го мешка.

Большой материал, собранный исследователями эмбриологии ли
лий, показывает, насколько богаты и многообразны превращения на 
разных этапах становления зародышевого мешка. Естественно возни
кает вопрос, как нужно понимать вариации, неоднократно наблюдае
мые исследователями. Являются ли эти вариации аномалиями, откло
нениями, заводящими в тупик развитие? Нам кажется это не так. 
Нельзя, конечно, исключить и возможность аномалий. Но несомнен
но, что в ряде случаев наблюдаются необычные, но никак не пато
логические для данного растения, явления; имеют место разные, 
по нормальные пути развития, приводящие к нормально проте
кающему оплодотворению. Как известно, такие вариации развития, не 
нарушающие нормального его хода, хорошо известны в литературе. 
Так, у одних растений, например у сложноцветных, полярные ядра 
всегда сливаются до оплодотворения. У других, например у лилий, 
спермин обычно сливается с верхним полярным ядром и лишь затем 
происходит тройное слияние. Шибата [24] в исследовании на живом 
материале показал, что у Monotropa uniflora время слияния полярных 
ядер различно и зависит от условий, в которых происходит развитие 
рапения. М. В. Черпояров [6] уделил этому вопросу большое вни
мание. На основании собственных исследований процесса оплодотво
рения у Myosurus miniums и литературных данных, он впервые 
поставил и решил вопрос о том, что понимать под состоянием 
зрелости зародышевого мешка, обратил внимание на существующие 
формы координации, обеспечивающие поступление содержимого пыль
цевой трубки в момент полной зрелости зародышевого мешка и ис
следовал их. Он теоретически предвидел, что у растений, обладающих 
координацией, характерной для Li;Ium martagon, состояние зародыше
вого мешка в момент оплодотворения может быть различным. В до
кладе на совещании по морфогенезу высших растений Е. Н. Гераси
мова -Навашина [1| сообщила, что у Arachis hypogaea по-разному про
текает процесс оплодотворения в различных условиях среды.

Лабильность процесса развития зародышевого мешка, конечно, 
не связана только с моментом оплодотворения. Я наблюдала, что у 
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лилий лабильным является процесс слияния ядер в четырехъядерном 
зародышевом мешке. Эта лабильность может выражаться 1) в состоя
нии сливающихся ядер (ядра в профазе, метафазе или даже в покоя
щемся состоянии); 2] в слиянии лишь двух из трех халазальных 
ядер; 3) в положении веретен сливающихся ядер. Переход от первич
но четырехъядерного ко вторично четырехъядерному зародышевому 
мешку является критическим моментом развития и не удивительно, 
что на этой стадия наблюдаются вариации, проявление новых путей 
развития.

Подвижным является у лилий расположение клеток яйцевого 
аппарата, что имеет несомненное значение для протекания процесса 
оплодотворения.

Процесс дегенерации халазальных ядер также может значитель
но варьировать. Он может,' как мы видели, начинаться еще до 
слияния ядер, и зрелые зародышевые мешки могут содержать три, 
две, одну и, по-видимому, даже ни одной антиподы.

Что описанные явления действительно представляют не анома
лии, а разные пути развития видно из того, что они встречаются у 
других растений и даже иногда являются правилом. Можно указать, 
как пример, слияние лишь двух халазальных ядер, что», как пред
полагает Бойс [Ю], имеет место у PlumbagelJa micrantha. Положение 
веретен сливающихся ядер как в отношении друг к другу, так и в 
отношении к длинной оси зародышевого мешка, которое Бамбачиони 
для FriUlhria persica считает постоянным, варьирует у лилий и у дру
гих растений, что хорошо видно па рисунках Купера [12J и И. Д. Ро
манова |4|.

Что касается состава халазалыюй части зародышевого мешка, 
то редукция здесь, как известно, может начинаться очень рано, В 
езязи с этим в зрелом зародышевом мешке могут отсутствовать не 
только антиподы, но и нижнее полярное ядро, как эго показано для 
Clinton։ з (Маге шва ри [18]}.

Лабильность процесса развития у разных растений, ио-видимому, 
различна. У видов рода Cilium, насколько позволяют судить имеющие
ся данные, развитие зародышевого мешка, за редкими исключениями, 
идет так, как это описано Бамбачиови для Fri.iharia persica. У ви- 
даз рода Tulipa отношения гораздо более подвижны: даже в преде
лах того же вида имеются значительные вариации в развитии заро- 
дышеззшо мешка, как это отмечено И. Д. Романовым [5]. Эволюция 
этого рода становится как бы зримой.

Однзто, если у лилий путь развития более устойчив, то это во
все не означает, что дальнейшая эволюция женского гаметофита в 
пределах этого рода невозможна. О том, что такая эволюция совер
шается, свидетельствуют только что рассмотренные необычные для 
лилий пути развита.

Кзфедра биолснии
Киевского медицинского института Поступило 27.X I960 г.
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Կ. Ցոս ԿՈՍՏՐ^ՈԻԿՈՎԱ
L1LIUM MARTAGON Լ-Ի ՍԱՂՄՆԱԲԱՆՈՒԹՅԱՆ ՇՈՒՐՋԸ

Ամ՛փոփում

I il: Um ցեղը վաղուց է ււագ մնա բանական հետաղո ւո ութ չոլնների
եկա է հանդիսանում։ Շատերն են հհտ՚սղուոել մի բանի գծերի ռ՚սղմնւս- 
>նւււթլռւնը, բալց Lj! Ill Hl Ո1 <1 7t ,1 gO B Ն-՜ffr սաղմնաբանական հետազոտս։.֊ 

■ նների կլասիկ սբլեկւոր, գրեթե սւմբոդջութլամր դուրս է մնաէլեչ նոթա- 
, /it աշխատանքների տեսադաշտից։ Ս իսւլն հուպերը հի շատ ակութ չուն ունի, 
պւսաակի ժ անո թագրտ իք լան մեջ, որ իր ու ււումն ա սիրած գծերի թվում 
Կլ է նաև մարւոադոն գիծը։ Աքդ հանգամանքը դբդեց ինձ ձեռնամուխ լի- 
՚ մարուս, դոն դծի սաղմնապարկի դաբդաըման ուսոլմնա ս իրու թ լանրէ

Աքդ դձի տարբեր չափի կոկոնների սերմնարանները ֆիքսվել են Նա- 
;ինի լուծույթով։ Միկրոտոմալին կտրված բներ ի հասսէռւթ չուն ը կազմել է 
JU Պրեպարատները մ շտկվեք են ’ելոլգենի մեթոդով:

Ն երկունլոէթ ծառա չեչ են էուսաւՒն կանաչր և նարնջագուլն Q-նէ Մար-
գա1'հե գա ըլլա ց մ ան նկւս րնե ըի ց նկա րագրւււթ լո ւնից

և//. 1 — 24) հհտևում Լ? որ ալն ընթանամ է Fritilbiia persica՝/» 
• t: աջին անգամ P ա մրսւչի ոն ի ի կողմից նկարագրված ուգիովէ

э ttt У լշԱ քար ծա ’[ նլռւքէքը է սրա լի ս» թե էրբ

են փոխ ւսկե րպումնե րը и ագմն ա պարկի դո լսւց֊

3 ան տարբեր էտապներում։

Հ,հէււա/լոս4ււ թ չուններից 
կալուն է, բւսլց էլա ամենևին

երևում է, որ գծերի զարգացման ուղին ավելի 
էլ չի նշանակում? որ իգական դս<մետH ֆխոի

հև տա դա է .'7/’ա^/ 1,1 !Գ 3li,lb ոա\մ աններում 
էվոլչա ցիա տեղի ունի, ալդ մասին վկաչսւմ են 
սւարկված Ոէ դիները։

զարգացման հենց նոր գի-
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