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Результаты исследований в области эмбриологии и репродуктивной биологии редких и исчезающих видов 
растений свидетельствуют о высокой репродуктивной способности и адаптивных преимуществах северо-
бореальных (таежных, подтаежных) видов. В подгруппе южнобореальных видов установлено, что потенци-
альная репродукция снижена у горных среднеевропейских видов, а самые низкие ее показатели выявлены 
у южноевропейских видов из-за нарушений на ранних стадиях развития мегагаметофита. Результаты, 
отражающие развитие эмбриональных структур в соответствии с данными по репродуктивной способности 
видов, могут быть использованы с целью проведения интродукции и реинтродукции.
Ключевые слова: эмбриональные процессы, редкие виды растений, нарушения развития мегагаметофита, 
репродуктивная способность видов.

The research in the field of embryology and reproductive biology of rare and endangered plant species indicates 
the high reproductive ability and adaptive advantages of boreal taiga, subtaiga and forest-steppe species. Re-
duced potential reproduction has been discovered for mountain Central European species. Its lowest rates were 
found in Southern European species due to the presence of disturbances in the early stages of the megagameto-
phyte. The results reflecting the development of embryonic structures in accordance with the data on the repro-
ductive ability of species can be used for introduction and reintroduction..
Keywords: embryonal processes, rare species plants, defects of the megagametophyte development, potentiol 
reproduction.

Введение. Для успешного сохранения 
редких и исчезающих видов растений 

в природе необходимо разностороннее изу-
чение их биологии на разных уровнях орга-
низации. В этой связи при разработке стра-
тегии сохранения биологического разно
образия эмбриологическая информация 
является актуальной. С позиций структуры 
популяций, устойчивости к воздействию 
антро погенных факторов эти виды хорошо 
изучены [1; 2]. Однако на границах есте-
ственных ареалов вопросы эмбриологии 
и репродукции редких видов остаются недо-
статочно разрешенными. В связи с этим из-
учение цитоэмбриологических механизмов 
устойчивого существования краевых популя-
ций представляет особый интерес.

Одним из эффективных приемов сохране-
ния редких и исчезающих видов, занима ющих 
краевые участки своего ареала, являет ся 

их реинтродукция [1], для проведения кото-
рой требуется значительное количество каче-
ственных семян. Научной же основой получе-
ния такого материала для размножения этих 
видов служат эмбриологические данные (раз-
витие семязачатка, зародыша) в соот несении 
с оценкой репродукции [3].

Цель исследования – цитоэмбриологиче-
ская диагностика и оценка элементов репро-
дуктивной биологии редких и исчезающих ви-
дов растений у границ их распространения 
для сохранения их генофонда. Для достиже-
ния поставленной цели были определены за-
дачи исследования: выяснение особенностей 
цитоэмбриологии (деление мегаспор и микро-
спор, выявление аномалий и дегенераций 
микро и мегагаметофитов, ход оплодотворе-
ния); изучение потенциальной репродукции 
некоторых редких видов на границах распро-
странения.
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Материал и методы исследования. 
Мониторинговые исследования проводились 
в период экспедиционных поездок (Институт 
экспериментальной ботаники им. В. Ф. Ку-
превича НАН Беларуси, лаборатория флоры 
и систематики растений) в места обитания 
естественных популяций. В качестве объек-
тов взяты виды группы бореального мигра-
ционно-генетического комплекса, произ-
растающие в краевых зонах ареалов. Ана-
лиз основных миграционногенетических 
комплексов популяций растений заимство-
ван из работ Г. В. Вынаева [4]. Материал из-
ложен на основе материалов экспедиций 
и данных лабораторных исследований. Ис-
пользованы общепринятые методики цито-
эмбриологического исследования [5; 6]. За-
вязи цветков фиксировались в смеси Карнуа. 
Исследования проведены на постоянных 
микропрепаратах, окрашенных гематоксили-
ном по Гейденгайну и по микрофотографи-
ям, выполненным с помощью микроскопа 
Nu2 фирмы Цейс (окуляр 12,5х и объектив 
100 х 0,30, а также окуляр К 7х  и объективы 
10 х 0,30 и 25 х 0,50). Функциональное состо-
яние эмбриональных структур прослежено 
на серии микротомных продольных срезов 
семязачатков. Недостающие данные на по-
стоянных микропрепаратах дополнялись ма-
териалом, полученным ускоренными цито-
эмбриологическими методами и наблюдени-
ями на живом и фиксированном материале. 
У большинства популяций изучена потенци-
альная репродукция – процент развива
ющихся без нарушений семязачатков (число 
фертильных на 100 просмотренных). Иссле-
дованы эмбриологические процессы, проте-
кающие на клеточном уровне внутри разви-
вающегося и зрелого зародышевых мешков, 
а также на ранних стадиях эмбриогенеза 
(преглобулярный и глобулярный зародыши). 

Данная статья – продолжение серии пу-
бликаций автора, посвященных впервые 
проведенным в Беларуси исследованиям по 
эмбриологии редких и исчезающих видов 
растений [7]. Профессиональную помощь 
в нахождении местообитаний видов оказали 
научные сотрудники лаборатории флоры 
и систематики растений ИЭБ НАН Беларуси, 
Р. Ю. Блажевич, А. Н. Скуратович и др.

Результаты и их обсуждение. Группа 
видов бореального миграционногенетическо-
го комплекса подразделяется на две подгруп-
пы [4]: северобореальные и южнобо реальные. 

Подгруппа северобореальные виды: та-
ежные и подтаежные. Рассматриваемая под-
группа видов находится в Беларуси на южной 

границе ареала и связана происхождением 
с бореальной зоной Евразии; представлена 
аркто бореальными и бореальными видами, 
отно сящимися к бореальнотаежному и подта-
ежному миг рацион ногенетическим комплек-
сам. Согласно фитохорологическому ана
лизу [4] во флоре Беларуси преобладают 
бореально таежные и подтаежные элементы. 
В плейстоценголоценовое время по Вос-
точноЕвропейской равнине с севера, северо
востока и востока с фрагментами еловых ле-
сов бореальнотаежные виды проникли на юг 
Беларуси, где произрастают на пределе или 
вблизи границы ареала. Эмбриологическое 
изучение некоторых представителей бореаль-
нотаежного миграционногенетического ком-
плекса проводилось в лаборатории на основа-
нии анализа постоянных и временных микро-
препаратов. По некоторым фазам развития 
репродуктивной сферы получены микропре-
параты у Listera cordata (L.) R.Br., Corallorhiza 
trifida Chatel., Goodyera repens (L.) R.Br.

Завязи бореальнотаежного вида Listera 
cordata зафиксированы в 655м квадрате Бе-
ловежской пущи – на южном пределе распро-
странения вида. Получены разрезы завязей, 
по которым можно судить о нормальном про-
текании мегаспорогенеза. В них обнаружены 
семязачатки ранних фаз развития. Наблюда-
емые на препаратах картины мейоза, диады 
и тетрады мегаспор, характеризуются отсутст
вием нарушений (рисунок 1). Из 100 просмо-
тренных семязачатков нормально развива
ющиеся составили 88,2 %.

Завязи Goodyera repens зафиксированы 
в популяции, произрастающей в Городок-
ском районе, окр. д. Смоловка (ольс болотно 
папоротниковый). Изучение зародышевых 
мешков у Goodyera repens показало, что 
процесс двойного оплодотворения протека-
ет без отклонений от нормы, также, как и про-
цесс развития преглобулярного и глобуляр-
ного зародышей (рисунок 2). 

Следует также отметить, что высокой ре-
продуктивной способностью характеризуется 
редкий арктобореальный таежный вид 
Corallorhiza trifida Chatel., несколько экзем-
пляров которого было найдено в фазе плодо-
ношения в Городокском районе, окр. д. Смо-
ловка (ольс болотнопапоротниковый). 

Структуры зародышевых мешков иссле-
дованы у некоторых видов подтаежного ми-
грационногенетического комплекса: Trifolium 
lupinaster L., Hepatica nobilis Mill., Iris sibirica L. 
Установлено, что у этих видов в зароды
шевых мешках в большинстве случаев от-
сутствует дегенерация структур (рисунок 3).
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Рисунок 3 – Структуры зародышевых мешков подтаежных видов: 1 – Trifolium lupinaster; 2 – Hеpatica 
nobilis; 3 – Iris sibirica. С – синергила, Ц – центральное ядро; Я – яйцеклетка, А – антиподы

Рисунок 1 – Развитие семязачатка у Listera cordata: 1 – стадия мегаспороцита (материнская клетка 
мегаспор); 2 – деление мегаспороцита (поздняя анафаза); 3 – образование диады мегаспор; 4 – обра-

зование тетрады мегаспор

Рисунок  2 – Двойное оплодотворение (1) и преглобулярный зародыш (2) у Goodyera repens.  
СП – спермий, З – зародыш
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Виды Hepatica nobilis и Iris sibirica имеют 
широкую экологическую амплитуду: встреча-
ются в сосновых борах, широколиственно
еловых лесах, дубравах, на пойменных лугах, 
в прибрежноводных сообществах. Пови ди
мому, их экологической пластичностью, хоро-
шей адаптационной способностью к климати-
ческим и эдафическим условиям обусловлена 
фертильность их семязачатков. Сравнительно 
высокую экологобиологическую устойчивость 
этой группы популяций некоторые ученые [4] 
объясняют историей проникновения бореаль-
ных видов на территорию Беларуси в периоды 
нескольких оледенений в плейстоценголоце-
новое время, когда виды подвергались адап-
тивным эволюционным преобразованиям 
и  приобрели в ходе этого процесса биологиче-
скую устойчивость.

Таким образом, изученные бореальные 
виды бореальнотаежного и подтаежного ми-
грационногенетических комплексов харак-
теризуются не нарушенным ходом эмбрио-
нальных процессов, высокими показателями 
потенциальной репродукции. 

Подгруппа южнобореальные виды: сред-
неевропейские, лесостепные и южноевро-
пейские. Среднеевропейские горные виды 
находятся на восточном и северовосточном 
пределе распространения; представлены 
умереннотеплолюбивыми видами. Своим 
происхождением они отнесены к альпий ско
судетскокарпатской горной системе [4] и от-
сюда в периоды оледенений (плейстоцен 
голоценовый период) мигрировали на равни-
ны, достигнув в Беларуси крайнего восточного 
предела распространения. Установлено, что 
они фитоценотически устойчивы [8]. Соглас-
но оценкам  жизненности популяций средне-
европейских горных видов в большинстве ме-

стонахождений она высокая и поддерживает-
ся за счет вегетативного размножения. На ряду 
с этим исследованиями Р. Ю. Блажевич [8] 
показано, что репродуктивная способность 
у  большинства популяций среднеевропей-
ских горных видов на равнине в Беларуси по-
ниженная, что свидетельствует о несоответ-
ствии экологофитоценотических условий 
требованиям видов. У среднеевропейских 
видов плодообразование происходит, но се-
мена формируются невысокого качества, 
у некоторых видов отмечена партенокарпия. 
Харак терной особенностью является то, что 
репродуктивная способность этих видов не-
высока. На 100 просмотренных семязачат-
ков, фертильных по изученным видам, оказа-
лось от 12 до 52 %. 

Среди среднеевропейских видов особен-
ности эмбриологии и репродуктивной биоло-
гии выявлены у Arnica montana L. и Geranium 
phaeum L. Исследования постоянных и вре-
менных микропрепаратов Arnica montana по-
казали, что у этого вида формируются жиз-
неспособные микроспоры. Однако во многие 
семязачатки пыльцевые трубки не проника-
ли и двойное оплодотворение не происходи-
ло, о чем свидетельствует наличие дегене-
рирующих структур в зрелых зародышевых 
мешках и отсутствие следов пыльцевых тру-
бок. В популяциях Arnica montana (Новогруд-
ский район, окр. д. Ждановичи и Стародо-
рожский район, окр. д. Фаличи) дезорганиза-
ционные явления в зародышевых мешках 
являются следствием нарушения процесса 
оплодотворения. Отсутствие вхождения спер
мия в половые ядра (яйцеклетку и централь-
ное ядро) приводило к их дегенерации. Те же 
семязачатки, в которых произошло оплодо
творение (рисунок 4), в основном достигли 
зрелой фазы развития, а неоплодотворен-

Рисунок 4 – Оплодотворенный зародышевый мешок 
Arnica montana. Я – яйцеклетка, Ц – центральное 

ядро, СП – спермий

Рисунок 5 – Дезорганизационный  
процесс в зародышевом мешке Ribes 

alpinum.
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ные – в дальнейшем не развивались, что 
явилось причиной партенокарпии. У этого 
вида на 100 просмотренных семязачатков 
выявлено 46,9 % фертильных.

В популяции Geranium phaeum Новогруд-
ского района (окр. д. Лизневичи) в зароды-
шевых мешках имели место дезорганизаци-
онные явления. Наряду с этим по популяции, 
произрастающей в Беловежской пуще 
(д. Переров, кв. 589), получены микропрепа-
раты с преглобулярными и глобулярными 
зародышами. Экологобиологические иссле-
дования показали [8], что жизненность попу-
ляций в республике у этого вида понижена. 
В  частности, результаты экологобиологиче-
ского исследования в популяции, произрас-
тающей в Новогрудском районе [8], соответ-
ствуют данным цитоэмбриологической диа-
гностики.

Для среднеевропейского горного вида 
Ribes alpinum (Ошмянский рн, окр. д. Ми-
халкони, деградированная дубрава) харак-
терен опад неоплодотворенных завязей, по
видимому, изза неосуществления оплодо
творения (рисунок 5), несмотря на высокую 
фертильность пыльцевых зерен. 

Таким образом, у видов среднеевропей-
ского миграционногенетического комплек-
са способность к репродукции невысокая, 
что обусловлено эмбриологическими при-
чинами. Пыльца сформирована фертиль-
ная, но в зародышевых мешках имели ме-

сто дегенерации структур и дезорганизаци-
онные явления. 

Ряд лесостепных видов находятся на се-
верных и северозападных пределах распро-
странения и приурочены к сосновошироко-
лиственным лесам, хорошо прогреваемым 
склонам, суходольным лугам. Из груп пы ле-
состепных видов состояние структур зароды-
шевых мешков изучено у Ajuga genevensis L. 
и Dracocephalum ruyshiana L. (рисунок 6).

Оплодотворенные зародышевые мешки 
выявлены у обоих видов. На произошедшее 
оплодотворение в них указывает наличие 
второго ядрышка в ядре яйцеклетки и ядре 
центральной клетки (рисунок 6, 1). Полярные 
ядра у Dracocephalum ruyshiana к моменту 
оплодотворения находятся на стадии объе-
динения. На препаратах прослеживались 
ранние фазы оплодотворения – контакты 
спермия с яйцеклеткой и полярным ядром. 
Наличие в центральных ядрах ядрышек явля-
ется результатом слияния двух полярных 
ядер и спермия, причем два ядрышка внесе-
ны полярными ядрами, а третье, меньшее – 
спермием. О произошедшем оплодотворении 
в яйцеклетке свидетельствуют два ядрышка, 
более крупное – ядро яйцеклетки, а более ма-
ленькое внесено спермием. На препаратах 
над яйцеклеткой видны остатки окрашенных 
железным гематоксилином пыльцевых тру-
бок (рисунок 6, 1, 2), на основании чего мож-

Рисунок 6 – Структуры зародышевых мешков лесостепных видов: 1 – оплодотворенный зародыше-
вый мешок Ajuga genevensis; 2 – оплодотворенный зародышевый мешок Dracocephalum ruyshiana; 3 – 

глобулярный зародыш и эндосперм Dracocephalum ruyshiana
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но судить о том, что пыльцевые трубки до-
стигли яйцеклетки. Морфогенез зародыша 
происходит без отклонений от нормы (рису-
нок 6, 3). В теплые сухие периоды, сопут-
ствующие цветению, лесостепные бореаль-
ные по распространению виды даже на окра-
инах ареала имеют более высокие 
показатели репродукции, по сравнению со 
среднеевропейскими видами. На 100 про-
смотренных семязачатков фертильные со-
ставили 73,2 %.

Среди южноевропейских видов эмбрио-
логические особенности выявлены у Lilium 
martagon L. и Cephalanthera rubra (L.) Rich.

Lilium martagon – редкий реликтовый 
вид, который находится в Беларуси на се-
верной границе ареала. Изучен материал, 
зафиксированный в популяции Березинско-
го биосферного заповедника и в популяции, 
произрастающей в окр. д. Атолино Минско-
го района. Проведен эмбриологический 
анализ состояния структур мужского и жен-
ского гаметофитов. У данного вида зароды-
шевый мешок образуется по Fritillariaтипу и 
характеризуется тетраспоричностью (IV), 
двумя делениями (2), биполярностью и ге-
терополярностью (2 + 3), (рисунок 7, 1–4). 
Поэтому для обозначения данного типа за-
родышевого мешка известный эмбриолог 
И. Д. Романов [9] предложил формулу: 
IV.2.2 + 3. У этого вида, как и у других видов, 
произрастающих на северной границе аре-

ала, нарушения эмбрионального развития 
проявляются в виде дезорганизационных 
явлений в зародышевых мешках в разные 
фазы их развития. Дегенерация мегагаме-
тофита отмечена у многих семязачатков 
(рисунок 7, 6). Аномалии в развитии заро-
дышевых мешков, дегенерация зародыше-
вых мешков (этапы незрелого или зрелого 
семязачатков) являются эмбриологически-
ми причинами низкой потенциальной ре-
продукции вида. На 100 просмотренных се-
мязачатков фертильных приходится только 
лишь 26,7 %.

На территории Беларуси популяции 
Cephalanthera rubra предпочитают югоза-
падные районы (Беловежская пуща, кв. 589, 
кв. 712). В северных районах республики, 
где проходит северная граница распростра-
нения вида, наблюдается резкое сокраще-
ние его встречаемости. В Березинском био-
сферном заповеднике (кв. 264) можно встре-
тить только единичные экземпляры, для 
которых характерно отмирание зародыше-
вых мешков, семязачатков в целом, что мож-
но объяснить крайним северным положе
нием вида. 

Выявленные у южных видов нарушения 
в ходе мегаспорогенеза обусловлены их сла-
быми адаптационными возможностями, по-
скольку они не подвергались таким стрессо-
вым воздействиям, как бореальнотаежные 

Рисунок 7 – Структуры зародышевых мешков южноевропейского вида Lilium martagon: 1 – мегаспора, 
2 – тетрада мегаспор; 3–5 – фазы развития зародышевого мешка; 6 – дегенерация зародышевого 

мешка. М – мегаспора, Я – ядра, А – антиподы, ЗМ – зародышевый мешок
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и подтаежные виды в позднеледниковый 
и постледниковый периоды. 

Заключение. Проведен эмбриологиче-
ский анализ редких видов растений Белару-
си, относящихся к бореальному комплексу. 
Выявлены эмбриологические причины сни-
жения их репродуктивной способности: деге-
нерация пыльцевых зерен, выявленная у не-
которых видов на поздних этапах развития, 
нарушения в развитии зародышевых меш-
ков (этапы несформированного и сформиро-
ванного семязачатков), дегенерация не-
сформированных и зрелых зародышевых 
мешков. Полученные сведения могут стать 
основой при разработке мер по охране ред-
ких растений (особенно из семейств 
Orchidaceae и Liliaceae), использоваться 
в работах по интродукции и реинтродукции 
растений. Полученные результаты могут ис-
пользоваться в учебном процессе в ходе 
преподавания морфологии растений, репро-
дуктивной биологии. 

Разработка эмбриологических основ ре-
продукции имеет практическое значение, так 

как позволяет направленно влиять на сохра-
нение банков семян популяций и служит на-
чалом осуществления тиражирования рас-
тений in vivo, а также in vitro на основе клони-
рования как спорофита, так и гаметофита 
[10]. Исследования могут найти применение 
в разработке биотехнологических способов 
получения растений некоторых видов в куль-
туре in vitro с учетом фаз и особенностей 
развития в эти фазы репродуктивных струк-
тур. В этой связи реально создание искус-
ственных популяций на базе растений, полу-
ченных в культуре in vitro из семян, собран-
ных в природных популяциях на разных 
этапах развития. 

Изучение проблем репродукции способ-
ствует управлению этапами онтогенеза. Для 
этого необходимы эмбриологическая инфор-
мация и интегративные экспериментальные 
исследования в области эмбриологии и ре-
продуктивной биологии. Реализация этих за-
дач внесет определенный вклад в решение 
проблем сохранения редких и находящихся 
под угрозой исчезновения видов.
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