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Рис. 3. Глобулярные стадии развития зародыша Liparis parviflora: (а) – два семязачатка с глобулярными зародышами
(берберин); (б) – глобулярный зародыш с суспензором, выходящим за пределы наружного интегумента (берберин);
(в) – суспензор выходящий за пределы семенной кожуры (автофлуоресценция); (г) – глобулярный зародыш с 2-ло-
пастным суспензором, выходящим за пределы семенной кожуры (DCFH). На всех фото микропиле расположено в ле-
вом верхнем углу. Сокращения: НКЗ – нижняя клетка собственно зародыша; СЗ – собственно зародыш; СП – сус-
пензор; СК – семенная кожура. Масштабный отрезок: 10 мкм.
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У Liparis pulverulenta Guill., согласно исследова-
ниям Y. Veyret (1974), на стадии октантов суспен-
зор 6-клеточный, причем в его состав входит 2-кле-
точный гипофизис. В то же время, у других пред-
ставителей рода L. paradoxa Rchb. f. и L. rostrata
Rchb. f. был выявлен 1-клеточный суспензор
(Sood, 1989). А у L. viridiflora (Blume) Lindl. суспен-
зор вообще не был обнаружен (Rao, Rao, 1983).

Исследование Y. Veyret (1974) было одним из
первых, посвященных эмбриогенезу орхидей из
разных таксономических групп, в том числе и из
трибы Malaxideae. Было обнаружено, что в эм-
бриогенезе Liparis pulverulenta во 2-й клеточной
генерации тетрады образуются по т-образному
типу А2 (рис. 4).

Всего по данным Y. Veyret (1974), применившей
классификацию Souéges (1934, 1939) к зародышам
орхидей, выявлено 4 варианта тетрад (рис. 4): А1 –
изобилатеральная, А2 – T-образная, С1 – обрат-
но T-образная, С2 – линейная. Конфигурация А
считается более примитивной по сравнению с
конфигурацией С, а форма с индексом 1 более
примитивна по отношению к форме с индексом 2.
Ранее наши исследования показали, что в эм-
бриогенезе зародыш Dienia ophrydis (триба Malaxi-
deae) развивает 2 варианта тетрад – линейные
(С2) и T-образные (А2). Тетрады линейной фор-
мы (С2) преобладают над тетрадами T-образной
формы (А2) примерно в отношении 10 : 1. С одной
стороны, это указывает на прогрессивное поло-
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жение орхидных в эволюционной системе цвет-
ковых растений, но одновременно подтверждает
вывод предыдущих авторов о том, что при клас-
сификации типов эмбриогенеза нельзя придавать
исключительное значение направлению клеточ-
ных перегородок в первых клеточных генерациях
(Johansen, 1950; Титова, Шамров, 1997).

Согласно исследованиям Y. Veyret (1974), у Liparis
pulverulenta в 3-й клеточной генерации (стадия
квадрантов) ярус квадрантов представлен 4-мя
клетками, производными от са в циркумаксиаль-
ной компоновке (рис. 5). Клетка m делится попе-
рек, образуя 2 лежащих одна над другой клетки d
и f, причем нижняя из образованных клеток f
сильно сужена по сравнению с соседними клетка-
ми. Клетка ci делится вдоль так, что этот ярус
представлен 2-мя соседними бластомерами. На
этой стадии зародыш представлен 8 клетками и
включает ярусы ca, d, f, ci.

У L. pulverulenta в 4-й клеточной генерации
(стадия октантов) верхний и нижний октанты
распределяются по 4 в 2 слоя, каждая из клеток d
и f делится вертикально, ярус ci формируется из 4
циркумаксиально расположенных клеток. По
своему положению на границе между суспензо-

ром и собственно зародышем и по происхожде-
нию от cb, ярус f является частью суспензора и его
можно считать гипофизисом, а ярус d – базаль-
ной частью собственно зародыша, также произ-
водной от деривата cb. Согласно наблюдениям
автора, у L. pulverulenta зародыш на стадии октан-
тов представлен 16 клетками и включает ярусы l,
l ', d, f, ci (Veyret, 1974). Такой тип развития заро-
дыша в литературе был описан впервые.

У Malaxis acuminata (Sood, Rao, 1986) (рис. 6), а
также у L. paradoxa и L. rostrata (Sood, 1989) (рис. 7)
клетка cb 2-клеточного проэмбрио делится попе-
рек, образуя 3-клеточный зародыш (ca + m + ci),
затем клетка ca делится продольно, образуя T-об-
разную тетраду. После поперечного деления
клетки ci образуется 5-клеточный зародыш (ca +
+ m + n + n'). В 3-й клеточной генерации путем
продольного деления одной из клеток слоя ca об-
разуется квадрант (q + m + n + n'). Стадия октан-
тов включает продольное деление слоев m и n, а
также поперечное деление слоя q. В результате
стадия глобулярного зародыша включает следую-
щие ярусы: l + l ' + m + n + n' (Onagrad-тип). Клет-
ка суспензора n' постепенно уменьшается в раз-
мерах, но не элиминируется вплоть до стадии зрело-

Рис. 4. Серии деления клеток второй клеточной генерации: А1 – изобилатеральная; А2 – Т-образная; С1 – обратно
Т-образная; С2 – линейная (по: Veyret, 1974). Микропилярный полюс внизу.
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Рис. 5. Схема эмбриогенеза Liparis pulverulenta: 1 – вторая клеточная генерация (тетрада); 2 – третья клеточная генера-
ция (стадия квадрантов); 3 – четвертая клеточная генерация (стадия октантов) (по: Veyret, 1974).
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го семени, морфологически участвуя в построении
собственно зародыша (рис. 6, 7).

Наши исследования эмбриогенеза L. parviflora
показали существенные отличия от эмбриогенеза
L. pulverulenta (Veyret, 1974), L. paradoxa и L. rostrata
(Sood, 1989), хотя все эти виды входят в один род.

Прежде всего, у исследованных другими авто-
рами видов рода Liparis тип эмбриогенеза рас-
сматривается в пределах серии 1-го периода, ко-
гда клетка cb неоднократно делится и участвует в
построении тела собственно зародыша. В нашем
исследовании эмбриогенеза L. parviflora показа-

Рис. 6. Схема эмбриогенеза Malaxis acuminata D. Don: 1 – 3-клеточный зародыш 2 – 5-клеточный зародыш, клетка ca
делится в продольном направлении; 3 – четвертая клеточная генерация; 4 – стадия октантов (по: Sood, Rao, 1986).
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Рис. 7. Схема эмбриогенеза Liparis paradoxa и L. rostrata: 1 – 2-клеточный зародыш; 2 – 1-е деление клетки cb; 3 –
3-клеточный зародыш; 4 – стадия тетрад, клетка ca делится в продольном направлении; 5 – стадия тетрад, клетка ci
делится в поперечном направлении; 6 – 5-клеточный зародыш; 7 – стадия квадрантов (по: Sood, 1989).
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но, что клетка cb не участвует в построении соб-
ственно зародыша, поэтому нумерация клеток
проходит по закону серии 2-го периода.

Во-вторых, у исследованных ранее видов рода
Liparis во второй клеточной генерации T-образная
тетрада образуется по эмбриональному типу А2, а у
L. parviflora большая часть тетрад развивается по
линейному типу С2. Деление апикальной клетки
тетрады (ca) у L. pulverulenta происходит в про-
дольном направлении, деление апикальной клет-
ки тетрады (cс) у L. parviflora – чаще в поперечном
направлении.

Выявленное нами у L. parviflora отсутствие де-
ления клетки cb на всем протяжении эмбриогене-
за не согласуется с наблюдениями других авторов
(Veyret, 1974; Sood, Rao, 1986; Sood, 1989) о том,
что производными клетки cb являются не только
клетки суспензора, но и базальные клетки соб-
ственно зародыша. Сравнение рисунков из работы
Veyret (1974) (рис. 5) и наших фотографий (рис. 1, 2)
позволяет предположить, что 1- или 2-клеточный
гипофизис по Veyret соответствует описанному
нами ранее у Dienia ophrydis соединительному ру-
каву – фитингу одноклеточного суспензора (Kolo-
meitseva et al., 2017).

В другой работе, посвященной изучению эм-
бриогенеза Liparis paradoxa и L. rostrata, показано,
что слой ci делится не вдоль, а поперек, продуци-
руя слои n и n', которые в дальнейшем не подверга-
ются делению (Sood, 1989). У этих видов собствен-

но зародыш на стадии октантов включает дерива-
ты l, l', m, n, n', то есть развивается по Onagrad-типу.

Согласно нашим исследованиям, эмбриогенез
L. parviflora сходен с эибриогенезом Dienia ophrydis,
который ранее мы отнесли к особому Dienia-типу
(Kolomeitseva et al., 2017). Он характеризуется
производным от cb-деривата одноклеточным сус-
пензором и отсутствием гипофизиса. Клетка сус-
пензора cb у обоих видов в течение всего эмбрио-
генеза не делится ни в продольном, ни в попереч-
ном направлениях. На стадии октантов схема
эмбриогенеза выглядит следующим образом: q +
+ m + n + n' + cb (рис. 8). После отмирания сус-
пензора в теле собственно зародыша не остается
ни одной клетки, производной от cb-деривата, то
есть инициали первичного корня полностью от-
сутствуют. Начиная со стадии квадрантов суспен-
зор снаружи окружен особой мантией, которая
становится хорошо заметна с помощью конфо-
кального микроскопа. На ранних стадиях разви-
тия клетка суспензора содержит крупные вакуо-
ли, что отличает ее от других клеток, кроме ниж-
ней клетки собственно зародыша. Суспензор
начинает отмирать одновременно с отмиранием
живых клеток наружного интегумента.

Основные различия между видами касаются
размеров и формы суспензора. Более или менее
цельную форму суспензор Liparis parviflora имеет
только на ранних стадиях развития. Однако даже
тогда она далека от округлой. Вероятно, это обу-
словлено менее развитой у L. parviflora мантией и,

Рис. 8. Схема эмбриогенеза Liparis parviflora. 1 – 2-клеточный зародыш; 2 – 1-е деление клетки ca; 3 – стадия тетрад,
клетка cd делится в поперечном направлении; 4а – клетка ci делится в поперечном направлении; 4б – клетка сс делится
циркумаксиально с образованием q-слоя; 5 – стадия квадрантов.
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соответственно, большей эластичностью его кле-
точной стенки. По-видимому, форма однокле-
точного суспензора на стадии квадрантов опреде-
ляется формой микропилярной части зародыше-
вого мешка. Другие различия связаны с числом и
размерами вакуолей. У L. parviflora суспензор раз-
вивает одну или несколько крупных вакуолей,
способных увеличиваться в размерах и деформи-
ровать форму ядра внутри клетки суспензора.

На поздних стадиях суспензор L. parviflora об-
разует не менее 3-х удлиненных лопастей, часть
из которых выходит за пределы интегументов
(рис. 3). Ранее подобная форма суспензора не бы-
ла описана ни у одного из представителей трибы
Malaxideae.

Таким образом, эмбриогенез L. parviflora отли-
чается от описанного в литературе эмбриогенеза
близкородственных видов L. pulverulenta (Veyret,
1974), L. paradoxa, L. rostrata (Sood, 1989), Malaxis
acuminata D. Don (Sood, Rao, 1986), M. saprophyta
(King & Pantl.) Tang & Wang (Sood, 1992), и сходен
с эмбриогенезом Dienia ophrydis (Kolomeitseva et al.,
2017). Согласно нашим исследованиям, у Liparis
parviflora на стадии октантов зародыш включает де-
риваты l, l', m (верхнюю производную от клетки cd),
ci (нижнюю производную от клетки cd), cb. Схема
эмбриогенеза изученного вида ближе всего к Die-
nia-типу эмбриогенеза и характеризуется тем, что
все клетки собственно зародыша образуются из
апикальной (ca) клетки 2-клеточного проэмбрио.
Базальная клетка (cb) зародыша на протяжении
всего эмбриогенеза не претерпевает делений, сус-
пензор остается одноклеточным, хотя в процессе
развития и меняет свою форму.

Работа выполнена в рамках ГЗ ГБС РАН
(№ 118021490111-5) на базе УНУ “Фондовая
оранжерея”.
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The embryogenesis of Liparis parviflora, one of the representatives of the tribe Malaxideae (Orchidaceae),
was studied; the polyvariety of the first cell divisions of embryos in different species and genera within the
Malaxideae tribe was discussed. It is shown that all the cells of the embryo proper are formed from the apical
(ca) cell of the 2-cell proembryo. The basal cell (cb) of the embryo does not undergo division during the entire
embryogenesis, the suspensor remains unicellular, but changes its shape during development, forming several
elongated lobes, and is eliminated in the later stages of the globular embryo. Thus, the embryonic develop-
ment of this species most closely corresponds to the Dienia-type described by us. A similar lobed shape of the
suspensor was not previously described in any of the representatives of the tribe Malaxideae.

Keywords: Liparis parviflora (Orchidaceae), Malaxideae, embryogenesis, Dienia-type, ca- and cb-derivatives,
true embryo, suspensor


