
УДК 581.462 : 631.547 +  633.24

Г. И. Кириллова, Е. Г. Ефремова

ВЛИЯНИЕ ФОТОПЕРИОДА НА ГИСТОГЕНЕЗ СОЦВЕТИЯ 
• ТИМОФЕЕВКИ ЛУГбВОИ

Последовательность образования органов при формировании 
метельчатых и колосовых соцветий была установлена еще 
И. Шмальгаузеном (1870). Интерес к исследованиям морфогенеза 
соцветий злаков вновь возник в 30-е годы нашего столетия в связи 
с изучением ставшей самостоятельной проблемы индивидуального 
развития растений. В этом плане был исследован и описан про­
цесс формирования соцветия у зерновых злаков (Bonnett,. 1935, 
1936; Сапегин, 1938; Заблуда, 1948; Купёрман, 1955; Чижов^ 1949; 
Батыгина, 1974).

Изучению морфогенеза соцветия побегов многолетних злаков 
были посвящены работы Ивенса и Гровера (Evans, Grover, 1940), 
Холта (Holt, 1954), Е. И. Ржановой (1955), Бернарда (B arnard , 
1955, 1956, 1964), Бример-Райндерса (Bremer-Reinders, 1958), 

г Шермана (Sharman, 1960а, б), И. К. Киршина (1964, 1972) и 
ряда других авторов. Этими исследованиями подтверждена уста­
новленная ранее последовательность морфогенеза соцветия и опи­
саны особенности этого рроцесса у отдельных видов при развитии 
в условиях длинного дня. Однако гистогенез органов соцветия 
тимофеевки и других злаков, выращиваемых после его заложения 
в условиях неблагоприятного фотопериода, почти не изучен. П о­
этому для более полного выяснения особенностей формирования 
генеративных органов на коротком фотопериоде мы поставили 
себе задачей проследить, как происходит заложение и развитие " 
султана, колоска ц цветка у тимофеевки луговой Phleum praten- 
se L. Опыт проводился в 1974 г. в ботаническом саду Уральского 
университета. Растения выращивались в глиняных сосудах, напол­
ненных почвой, смешанной в пропордйи 2 : 1 с  торфяной крошкой.
В сосуды были внесены удобрения из расчета на 2 кг сухой поч­
вы: 0,15 г N; 0,10 г Р 20 5; 0,10 г К2О. Посев производился 
сухими семенами 24 мая. После появления всходов 5 июня про­
вели прореживание, оставляя по 10 растений на сосуд. Опыт 
включал 4 варианта.



1 вариант — все время на естественном длинном дне (Е Д Д );
2 вариант — на ЕД Д до развертывания 4-го листа (1 июля), 

переведены на 10-часовой день (К Д );
3 вариант — на ЕД Д до развертывания 5-го листа (9 июля), 

переведены на КД;
4 вариант — на ЕД Д  до развертывания 6-го листа (16 июля), 

переведены на КД.
Фиксация материала была начата 2 июля и продолжалась до 

конца месяца, т. е. до полного выхода соцветия из влагалища 
последнего листа. Пробы для последующего гистологического 
анализа формирующегося соцветия брали через один день в 7— 
8-кратной повторности. Верхушки главных побегов фиксировали 
в смеси Навашина. Постоянные препараты готовили по общепри­
нятой цитологической методике (Прозина, 1960). Микротомные 
продольные срезы , конуса нарастания толщиной 7—9 мк , окра­
шенные гематоксилином по Гайденгайну, изучали и фотографи­
ровали под микроскопом МБИ-6.

Морфологические изменения в конусе нарастания злаков при 
переходе к генеративному развитию большинство исследователей 
отмечают как значительное его удлинение по сравнению с вегета­
тивным состоянием, сегментацию базальной части и последова­
тельное акропетальное заложение листовых валиков-брактей. При 
образовании оси соцветия происходит перераспределение органо­
образовательной деятельности: заложение пазушных конусов на­
растания (будущих ветвей соцветия, колосков и цветков) опере­
ж ает заложение и рост листовых зачатков этих образований, и 
листообразовательная деятельность главного конуса нарастания 
прекращается. Листовые брактей в дальнейшем остаются нераз­
витыми и редуцируются (Заблуда, 1948; Куперман, 1955; Ржанова, 
1955; Barnard, 1955; Петрова, 1962; Киршин, 1964, 1967). Д аль­
нейшая дифференциация ведет к формированию соцветия.

Лопасти будущего султана возникают как бугорки меристема- 
тической ткани в результате периклинальных делений одной или 
нескольких клеток корпуса, расположенных в промежутке между 
двумя брактеями. У тимофеевки луговой наблюдается быстрое 
образование зачатков ветвей 3-, 4-, 5- и даже 6—*7-го порядков 
(Ржанова, 1955; Киршин, 1967). Эти оси высших порядков в даль­
нейшем дифференцируются как одноцветковые колоски.

На* колосковом примордии в результате периклинальных деле­
ний друг против друга возникают меристематические бугорки — 
будущие колосковые чешуи. Таким же образом закладывается и 
нижняя цветковая чешуя. Следовательно, колосковые и цветковые 
чешуи закладываются так же, как и листовые примордии на глав­
ном конусе нарастания. Это отмечается и в исследованиях ряда 
авторов (B arnard, 1955, 1956; Петрова, 1962; Tram Van Nam,
1973).

Большинство исследователей считают, что лодикулы появля­
ются на цветочном примордии позже тычинок, снаружи от них,



в результате периклинальных делений клеток туники. На препа­
ратах нам не удалось уловить начальный момент возникновения 
лодикул.

Заложение тычинок и пестика происходит после образования 
покровных органов цветка и определяется как V этап органо­
генеза по Куперман. Зачаток тычинки возникает как очаг пери­
клинальных делений клеток субгиподермы, т. е. как осевое обра­
зование на конусе нарастания цветка. Это согласуется с литера­
турными данными (B arnard, 1955, 1956, 1964; Sharm an, 1945, 
1960а, b; Сурков, 1961; Петрова, 1962; Leins, Stadler, 1973; 
Posliiszny, Sattler, 1974; Батыгина, 1974).

Таким образом, гомологичность отдельных органов вегетатив­
ного побега, соцветия и цветка у многолетних злаков может быть 
установлена не только по локализации этих органов на различных 
ветвях побега, но и путем исследования процесса их гистогенеза.

Гомологичные по своему происхождению органы в процессе 
формирования оказываются неодинаковыми по строению и форме 
и выполняют разные функции. Различия фитомеров, образующих­
ся в процессе дифференциации конуса нарастания вегетативного 
побега, и фитомеров., возникающих на конусах нарастания фор­
мирующегося соцветия, имеют качественный характер. Они обус­
ловлены.внешними и внутренними факторами.

Ведущим фактором морфогенеза соцветия у многолетних зла­
ков является фотопериод. В условиях неблагоприятного фото­
периода происходит нарушение гармоничности в процессе зало­
жения отдельных органов соцветия, роста появившихся зачатков, 
детерминации и образования на них зачатков органов более^высо- 
кого порядка. Оно, очевидно, непосредственно связано с измене­
ниями в нуклеиновом и ауксиновом обмене в клетках конусов 
нарастания зачаточного соцветия. При этом может происходить 
не только задержка морфогенеза, но и передетерминация даль­
нейшего развития заложившихся зачатков, что отчетливо про­
является в явлении вегетативного израстания соцветий.

Вегетативное израстание или пролификация соцветий и цвет­
ков встречается у различных растений (Лейсле, 1961; Федоров, 
1958; Корякина, 1964; Киршин, 1963; Gehlot, 1972; Liliane, 1974; 
Moham Ram, Vijay Laxmi Nayyar, 1974).

Степень и характер израстания соцветий неодинаковы и зави­
сят от того, как далеко зашел процесс дифференциации зачаточ­
ных соцветий. В зависимости от этапа формирования соцветия, на 
котором растение попадает под действие неблагоприятного фото­
периода, те или иные зачатки органов цветка могут превращаться 
в вегетативные органы.

Наиболее сильное израстание соцветий в нашем опыте наблю­
далось во 2-м и 3-м вариантах. Во 2-м варианте растения тимо­
феевки луговой были переведены на короткий день после 25-днев­
ного развития в условиях длинного дня, а в 3-м варианте — после 
34-дневного. Признаки израстания соцветий можно пронаблюдать



на препаратах, сделанных из проб, которые взяты через 15— 
20 дней от начала воздействия неблагоприятного фотопериода. 
Отличить внешне изросшие цветки в соцветии при визуальном рас* 
смотрении можно только после выколашивания растений.

Чаще всего израстала нижняя цветковая чешуя. Она превра* 
щалась в настоящий зеленый лист с пластинкой, влагалищем и

Рис. 1. Израстающие колоски тимофеевки луговой: н. к. ч.— 
нижняя колосковая чешуя; в. к. ч.— верхняя колосковая чешуя; 
н. ц. ч.— нижняя цветковая чешуя; в. ц. ч.— верхняя цветковая 

' чешуя.
Обозначения а, б, в, г, д объясняются в тексте.

язычком (рис. 1а). Встречались колоски с неодинаковыми по 
размеру колосковыми- чешуями (рис. 1в), с сильно вытянутой 
верхней цветковой чешуей (рис. 16).

Однако гистологическую картину начальных этапов израстания 
соцветия можно наблюдать на постоянных препаратах гораздо 
раньше. На рис. 2 отчетливо видно вытягивание цветковых чешуй 
при отсутствии дифференциации конуса нарастания цветка на 
тычинки и пестик. Возможно, в дальнейшем эта недифференциро­
ванная меристема зачатка может стать конусом нарастания веге­
тативного побега (рис. 16), т. е. она будет продолжать функцио­



нировать как бы на первоначальном уровне (Киршин, 1963). Это 
подтверждает рис. 3: видно периклинальное деление клеток туни­
ки, что свидетельствует о заложении листовых зачатков, при замет­
ном вытягивании колосковых и цветковых чешуй.

При морфологическом анализе нам не встретились видоизме­
ненные лодикулы, но на продольных срезах формирующегося

Рис. 2. Продольный медианный Рис. 3. Переход конуса нарастания цветкового
срез через формирующийся ко- зачатка в вегетативное состояние ( □  обозначены
лосок. Заметно сильное вытяги- периклинальные деления в 1-м слое туники при

вание цветковых чешуй. заложении листьев).

соцветия тимофеевки во втором варианте можно заметить ненор­
мальное развитие лодикулы, сильное ее вытягивание в сравнении 
со второй лодикулой.

В некоторых соцветиях были обнаружены колоски, изросшие 
в два вегетативных побега (рис. 1г). Это может свидетельство­
вать о заложении двухцветкового колоска.

По мнению А. К. Федорова (1958), способность многих расте­
ний в условиях, подавляющих развитие генеративных органов, 
переходить к вегетативному размножению (чем является проли­
фикация), представляет одну из эволюционных особенностей, спо­
собствующих сохранению и увеличению численности вида.



Мнения большинства исследователей совпадают в том, что ана­
лиз аномального развития отдельных членов цветка злаков имеет 
существенное значение для решения проблемы происхождения 
цветка (Каден, 1958а, б; Бейкина, 1961; Федоров, 1958).

На основании проведенного исследования можно сделать вы­
вод о гомологичности брактей, колосковых, цветковых чешуй и 
лодикул и листьев на вегетативном побеге. Зачатки лопастей 
соцветия, колоски и тычинки гомологичны зачаткам почек вегета­
тивного побега. Влияние короткого фотопериода тормозит ско­
рость органогенеза, при этом нарушается образование латераль­
ных органов. Интенсивность и особенности израстания соцветия 
изменяются в зависимости от возраста растения.
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