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ПРОЦЕСС ОПЛОДОТВОРЕНИЯ У RUDBECKIA maxima

В исследованиях, проведенных над РибЬеск’т, многие детали про­
цесса оплодотворения остаются неосвещенными.

Виды КисШескла являются благоприятным объектом для цитоэм- 
бриологических исследований. Одновременное и ярусное раскрытие мно­
гих цветков в соцветий, большое количество семяпочек на одной стадии 
развития, расположение и .величина элементов зародышевого мешка 
дают возможность проследить за всеми происходящими изменениями 
в зародышевом мешке начиная с момента опыления, прорастания пыль­
цы на рыльце, попадания спермиев в зародышевый мешок, вплоть до 
полного слияния половых ядер. В течение 3 час. после опыления, с ин­
тервалом по 10 мин. пестики фиксировались жидкостью Навашина, одна 
часть материала окрашивалась железным гематоксилином, а для другой 
части применялась реакция Фельгена с подкраской светло-зеленый.

Пыльцевые зерна при нанесении на рыльце сразу начинают прора­
стать и в течение 10 мин. в лопастях рылец и в столбике отчетливо видны 
многочисленные, активно растущие пыльцевые трубки. Большинство 
пыльцевых трубок встречается в основном в центральной части столби­
ка—в сфере проводящего пучка, где легче раздвигать клетки, а не пери­
ферии столбика, где по всей вероятности, более трудно раздвигать клет­
ки рылец, мы их не встречаем.

Исследования роста многочисленных пыльцевых трубок в тканях 
.пестика привели нас к убеждению, что как в начале, так и позже, когда 
в зародышевом мешке происходит слияние спермиев с женскими элемен­
тами, то рыльца рудбекии не теряют свойства для нормального роста 
пыльцевых трубок и внедрения последних в вегетативную ткань. Мы 
также склонны считать, что многочисленные трубки, прорастающие по 
тканям пестика должны быть ассимилированы непосредственно ее клет­
ками, что является для нас предметом дальнейшего изучения.

Деление генеративного ядра, образование и развитие спермиев у 
рудбекии протекают в пыльцевом зерне [9., а при росте пыльцевой труб­
ки вегетативное ядро остается в пыльцевом зерне и постепенно дегенери­
рует. Спермин в пыльцевых трубках заключены в общую гомогенную 
массу и двигаются парой на определенном расстоянии друг от др^га 
(рис. 1). Такое расположение сохраняется, пока пыльцевая трубка ра­
стет в направлении семяпочки. В более поздние часы, когда взаимодей­
ствие между пыльцевой трубкой и вегетативной тканью нарушается, 
пыльцевая трубка прекращает свой рост, приобретает булавовидную 
форму, то спермин располагаются в булавовидной части (рис. 2).
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При наблюдении нам не удалось видеть цитоплазму спермия как в 
пыльцевом зерне, так и в пыльцевой трубке. Возможно, применяемая 
нами методика фиксации и окраски не выявляют структуру цитоплазмы 
спермия, потому и она не видна также при излиянии спермия в зароды- 
шевый мешок.

Рис. 1. Пыльцевая трубка с двумя спермиями. Окраска •• ель-
ген -|- стетло-зеленын.

Рис. 2. Булавовидная пыльцевая трубка со спермиями, расположенными в ее 
верхушечной части.

У рудбекий зародышевый мешок тетраспорический, восьмиядерный 
[15, 16]. Расположение и величина элементов зародышевого мешка, а при
ЗЕриксации прекрасная сохраняе»мость округлой формы и четкость очер-
тании, могут ее поставить в ряд таких известных классических объектов 

цитоэмбриологических исследований, как лилиум, крепис и подсолнечник.
Элементы зародышевого мешка крупные, на что в свое время обра­

тил внимание С. I. Навашин [10], в верхней части расположены две си- 
нергиды грушевидной формы, а в ее средней—расширенной части распо-
ложено ядро с ядрышком. Как и у всех представителей сложноцветковых 
синсргиды семяпочек рудбекии лишены нитчатого аппарата. Довольно 
крупная яйцеклетка, богатая содержимым зернистого строения, распо­
ложена между синергидами и по величине превышает последние (рис. 3).

В нижней расширенной части яйцеклетки расположено большое 
ядро с ядрышком. В халазальной части зародышевого мешка располо­
жены гри антиподы, две из них неопределенной формы окрашиваются 
очень бледно и внешне ярко выражен процесс дегенерации, ядра часто
не имеют четких контур, в отличие от Кис1Ьеск1а Ысо1аг (Магешвари 
[7]), у которого все три антиподы имеют крупные, хорошо выраженные 
ядра. Третья же антипода крупная, по форме и строению очень схожа
с яйцеклеткой, что побудило исследователей [17] проследить за их пове- 
денис м во время процесса оплодотворения. По их данным случаев обра­
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зования и развития зародышей от антипод не наблюдается, они сохраня­
ются в течение развития зародыша, что и подтверждается на нашем ма­
териале, о чем 'мы остановимся ниже. Сходное поведение проявляют ан­
типоды Scilla sibirica, сохраняясь в течение всего хода оплодотворения [2].

Обычно ядра антипод содержат одно-два ядрышка, но у R. maxima
было обнаружено отклонение; в антиподах семяпочек, иксированны-
ми нами, обнаружилось от двух до семи ядрышек (рис. 6). Почти во 
всех семяпочках через 10—20 мин. после опыления встречается картина 
излияния пыльцевой трубки в зародышевый мешок (рис. 3). Одна синер- 
гида совершенно разрушается при излиянии пыльцевой трубки, а вторая 
синергида остается всегда неразрушенной с ядром. Центральное ядро
зародышевого мешка имеет сферическую форму и расположено под яй­
цеклеткой. Яйцеклетка грушевидной формы, в нижней расширенной.

Рис. 3. Зародышевый мешок Rudbeckia 
maxima через 10 мин. после опыления. 
Пыльцевая трубка только излила свое 
содержимое в зародышевый мешок» раз­
рушив одну из еннергид. Вокруг нераз­
рушенной синергиды видны темно-ок- 
рашивающиеся тельца. Окраска гема-

Рис. 4. Яйцеклетка через 
30 мин. после опыления. В 
зоне яйцеклетки одна пара 
спермиев. Окраска фельген-}- 

светло-зеленый.

токсилином.

части расположено ядро гомогенного строения. В халазальной части 
расположены антиподы, одна из которой, как это представлено на рис. 3, 
внешне очень похожа на яйцеклетку. Через 30 мин. после опыления пара 
спермиев находятся в микропилярной части зародышевого мешка, а 
иногда они проникают глубже, как это изображено на рис. 4. В данном 
случае спермин лежат в цитоплазме зародышевого мешка и проекти­
руются над яйцеклеткой. Спермин у рудбекни крупные, не скрюченные^ 
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а вытянутые, с заостренными концами и по всему телу расположены 
вакуольки.

В семяпочках при излиянии пыльцевой трубки в зародышевый ме-
шок, как уже было указано выше, одна синергида разрушается, а вокруг 
второй синергиды располагаются темпо-окрашивающиеся, как бы стека­
ющие по форме тельца (рис. 3). Происхождение этих телец, описанных 
у различных растений, как например, у РИеПреа гатоза [5], у ржи [6], у 
АгасЫз Иуродаеа Ь. [4], подсолнечника [8] по настоящее время неиз­
вестно.

У Rudbeckia maxima, как и у Arachis hypogaea L. эти тельца располо­
жены между женскими клетками (рис. 6), в некоторых семяпочках они 
расположены вокруг яйцеклетки, а также разбросаны в цитоплазме за­
родышевого мешка.

Эти многочисленные описанные случаи дают основание предполо­
жить, что тельца являются продуктом излившейся пыльцевой трубки 
и ее разрушившегося ядра. Мы более склонны думать, что они к тому же 
ядерного происхождения, поскольку нами применяемая реакция Фель- 
гена была положительной.

К 40 минутам после опыления у большинства семяпочек в зароды­
шевом мешке встречаются спермин, направляющиеся к женским ядрам, 
а через 1 ч.— 1 ч. 10 минут в зародышевом мешке осуществляется двой­
ное оплодотворение. Рис. 5, 6, 7 показывают различные моменты выше­
упомянутого процесса.

На представленных рисунках в одном случае спермий, находящийся 
в цитоплазме яйцеклетки, а другой имеет лентовидную форму с заострен­
ными концами, более с широким телом, плотно прилегает к центрально­
му ядру (рис. 5), т. е. спермин одной и той же пары в момент приближе­
ния к женским ядрам по форме отличаются друг от друга, что является 
проявлением их биологического состояния. На другом рисунке (рис. 6) 
в семяпочке на месте растворившегося спермия в центральном ядре ՛ 
образовались три ядрышка, в следующей семяпочке (рис. 7) спермий 
прилегает к ядру яйцеклетки, а в центральном ядре две крупные ядрыш­
ки. Перед оплодотворением ядро яйцеклетки и центральное ядро имеют 
гомогенное строение и лишены хроматина, который бурно начинает раз­
виваться после слияния женского и мужского начал. I

Детальное исследование многочисленных семяпочек показало, что : 
слияние спермия с яйцеклеткой и с центральным ядром зародышевого 
мешка происходит сравнительно быстро—1 ч. 30 мин., а образование 
двухклеточного предзародыша протекает в сравнительно длительное 
время до 3 час. Обычно у ряда растений зигота проходит более дли- , 
тельный период развития для предшествующего деления, а первичное , 
ядро эндосперма вскоре делится и при наличии определенного количе- 1 
ства ядер эндосперма происходит первое деление зиготы !

По этому вопросу имеются многочисленные работы, в которых с 
точностью указываются при наличии какого количества ядер эндосперм^ ; 
11,3, 11, 12, 13] происходит деление зиготы.
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Рис 5. Зародышевый мешок. R. ma­
xima через I ч. 10 м. после опыле­
ния. Спгрмий в цитоплазме яйце­
клетки. другой плотно прилегает к 
центральному ядру. Антиподы 
тьц ьмя ядрышками. Окраска 

ген-f- светло-зеленый.

с че-
е.ть-

Рнс. 6 Верхняя часть зародышевого мешка 
через I ч. 30 мин. после опыления. Боль­
шое количес во темно окрашивающихся 
телец вокруг синергиды и в цитоплазме 
зародышевого мешка. В цитоплазме яйце­
клетки лежит вакуолизированный спермин. 
В центральном ядре в растворившейся 
массе спермия выделяются три ядрышка.

Окраска гематоксилином.

Рис. 7. К ядру яйцеклетки плотно 
прилегает сперший. а в центральном 
ядре уже вполне оформившиеся яд­
рышки. Окраска гематоксилином.

Рис. 8. Зародышевый мешок R maxima 
через 2 ч. 30 м. после опыления. 
Двухклеточнын предзародыш Ок­
раска фельген-)֊ светло-зеленый.

бестия XVII, № 2—6
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Иначе протекает процесс деления зиготы и первичного ядра эндо, 
сперма у растения, исследованного нами, т. е. зигота не имеет столь дли- 
тельного покоя, длительной подготовки к делению; часто зигота и пер. 
вичное ядро эндосперма проходят почти одинаковые фазы деления с 
той лишь разницей, что фаза деления в зиготе бывает более ран­
няя, чем в первичном ядре эндосперма. Поэтому, при наличии двух­
клеточного предзародыша в семяпочке имеется два ядра эндосперма 
(рис. 8—одно ядро эндосперма на рисунке не изображено), но встреча­
ются такие семяпочки, у которых первичное ядро эндосперма находится 
в анафазе. Как показано на рис. 8, первоначальная структура антиподы 
сохраняется в течение всего процесса оплодотворения и нет малейшего 
признака разрушения или дегенерации при образовании двухклеточного 
предзародыша. Мы предполагаем, что столь длительное существование 
антиподы без дегенерации связано с ее основной функцией, т. е. восприя- 
тие веществ, идущих из халазы через клетки нуцеллуса и транспорти­
ровка последних к зародышу. Исследуемые семяпочки R. maxima ориги­
нальны еще и тем, что спермин ведут себя своеобразно. Это своеобразное 
поведение спермиев в оплодотворении было впервые открыто итальян­
ским ученым Батталия в 1947 г. [14] у двух видов Rudbeckia—R. laciniata 
u R. speciosa, которому он дал термин семегамии. Автор считает, что в 
данном случае ядро спермия, проникая в диплоидную яйцеклетку, делит­
ся. В результате самостоятельного деления ядер спермия образуется 
химерный зародыш, у которого большинство клеток диплоидно, а мень­
шинство—гаплоидно. У R. maxima нами также обнаружено явление се­
мигамии. Как видно на представленном рис. 8 в части подвеска за­
родыша свободно расположены два сферической формы ядра, обра­
зующиеся посредством деления ядер спермия, следовательно, R. maxima 
третий вид, у которого так же имеет место явление семигамии. Подыто­
живая данные, полученные при исследовании процесса оплодотворения 
семяпочек R. maxima, можно прийти к следующим выводам.

1. Процесс излияния пыльцевой трубки в зародышевый мешок про­
исходит от 10-^20 мин. после опыления.

2. Слияние спермия с яйцеклеткой и с центральным ядром зароды- 
шевого мешка у рудбекий происходит через 1 ч.— 1 ч. 10 мин. после опы­
ления.

3. Зигота не имеет длительного периода покоя, подготовки к деле­
нию и часто зигота и первичное ядро эндосперма имеют ту же фазу 
деления.

4. Антиподы длительное время остаются без изменений и не раз­
рушаются вплоть до образования двухклеточного предзародыша. Ви­
димо, длительное существование антипод без дегенерации и одновреме|{' 
ное развитие зиготы и ядер эндосперма находятся в взаимосвязи и имен» 
единую причину.

Институт земледелия 
АрмССР Поступило 25.IV 1963



Процесс оплодотворения у Rudbeckla maxima 83

II. Ն. ՄՈՎՍԵՍՑԱՆ

ԲԵՂՄՆԱՎՈՐՄԱՆ ՊՐՈՑԵՍԸ RUDBECKIA MAXIMA-Ի ՄՈՏ

Ամփոփում

RԼ1(1 bCCklcl֊// ‘[puj կատարված մի 2աթք աշխ ա տ անքն ե ր շեն լոլաաբանում 
սեոա կ ան պրոցեսի աոանձնահատ կ ու թյուննևրր։ Այնինչ ռուդբեկիան բավա­
կանին հարմար օբյեկտ է ցիւոո-ս ադմնաբ անա կան ուսումնասիրությունների 
համար։ Այղ ՒՍկ պատճառով R. maxima <>ազիկները փ ոշո տ ե լ ենք թարմ հ սւ - 
վարված ծաղկափոշիով, որից հետո 3 ժամվա ընթացքում վարսանդներր ֆիք­
սել 10 րոպե ընդմիջումով։ Մ ի կր ո ս կո պ ի ա կան ուսումնասիրությունները ցույց 
սլվեցինք որ'

1. Սաղմնապարկի մեջ փոշեծիլի պարունակության ներթափանցման պրո­
ցեսը կատարվում է շատ արադ փոշոտումից 10 — 20 րոպե անց։

2* R» maxima-/* մոտ սպերմայի միաձուլումր ձվաբջջի և սաղմնապարկի
երկրորղային կորիղի Կետ կատարվում է փոշոտումից 1 — 1 ժ. 10 րոպե անց։

3. Ջիղոտան Կւսնզստի երկարատև շրշան և բաժանման նախապատրաստ 
տական ստադիա չի անցնում, որի պատճառով դիդոտան և կնդոսպերմի առա­
ջին կորիզը հաճախ անցնում են նույն բաժանման փուչը։

4. 1?11(1եԸՇԽՅ֊/» անտիպոդները չեն ավե բվում, ա1Լ երկար ժամանակէ
նույնիսկ մինչև նոր սաղմի զարդացումր մնում են անփոփոխ։
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