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Реферат. Изложены новые данные о процессах роста зародыша семян укропа, сформи-
рованных на первом и втором порядках ветвления после воздействия на них кратко-
временного теплового стресса (40 °С). Использованы морфометрический метод и ана-
лиз роста зародыша семян укропа в динамике. Исследования проводили в 2015-2017 гг. 
во Всероссийском научно-исследовательском институте овощеводства – филиале 
ФГБНУ ФНЦО. Объектом исследований служили семена укропа (Anethum graveolens L.) 
сорта Кентавр с первого и второго порядков ветвления. Проращивание семян проводили 
в термостате. Набухающие семена подвергали воздействию температуры 40°С в соот-
ветствии со схемой опыта: 0 (контроль); 1; 2; 3; 4 и 5 суток. После инкубации семена 
переносили в стандартные условия (температура 20 °С) и проращивали в чашках Петри 
на фильтровальной бумаге без доступа света в течение 21 суток. Размер зародыша изме-
ряли с использованием программного обеспечения для анализа изображений. Определяли 
критическую длину зародыша и степень его недоразвития, рассчитывали отношение дли-
ны зародыша к длине эндосперма (IЗ/Э). Для построения кривой роста зародыша использо-
вали лог-логистическую регрессию с четырьмя параметрами: b, с, d, e. Взаимосвязь между 
параметрами оценивали с использованием корреляционного анализа Пирсона. Различия 
считали статистически значимыми при P ≤ 0,05. Выявлена продолжительность дей-
ствия температуры, которая оказывает ингибирующее действие на рост зародыша, ско-
рость прорастания, количество проросших семян. Установлено, что зародыши семян, 
полученных с разных порядков ветвления, имеют разные размеры и обладают разной ин-
тенсивностью роста в стрессовых и стандартных условиях. Показано, что эффект кра-
ткого температурного (40 °С) воздействия на рост зародыша зависит от порядка ветвле-
ния и что зародыши семян второго порядка ветвления более чувствительны к действию 
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высокой температуры. Выявлено, что морфометрические параметры зародыша играют 
ключевую роль в способности семян укропа противостоять действию температурного 

стрессора в процессе прорастания.
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Abstract. NNew data on germ growth processes of dill seeds formed at the first and second branch-

ing orders after exposure to short-term heat stress (40 °C) are presented. Morphometric method and 

analysis of dill seed embryo growth in dynamics were used. The studies were carried out in 2015-

2017 at the All-Russian Research Institute of Vegetable Growing, a branch of FSBSI FSCVG. Seeds 

of dill (Anethum graveolens L.) of the variety Centaurus from the first and second branching orders 

were the object of research. First, seeds were germinated in a thermostat. Then, swollen roots were 

exposed to a temperature of 40 °C according to the experiment scheme: 0 (control); 1; 2; 3; 4 and 

5 days. After incubation, the seeds were transferred to standard conditions (temperature 20 °C) and 

germinated in Petri dishes on filter paper without light for 21 days. Germ size was measured using 

image analysis software. Critical embryo length and degree of underdevelopment were determined, 

and the ratio of embryo length to endosperm length (I Z/E) was calculated. Logistic regression with 

four parameters: b, c, d, e., was used to construct a germ growth curve. The relationship between 

the parameters was assessed using Pearson correlation analysis. The differences were considered 

statistically significant at P≤0.05. The duration of temperature action, which has an inhibitory effect 
on embryo growth, germination rate, the number of germinated seeds, were revealed. It was found 

that the embryos of seeds obtained from different branching orders have different sizes and have dif-

ferent intensity of growth under stress and standard conditions. It was shown that the effect of brief 

temperature (40 °C) on embryo growth depends on branching order and that embryos of seeds of the 

second branching order are more sensitive to high temperature. Morphometric parameters of the 

source were shown to play a critical role in the ability of dill seeds to resist the effect of temperature 

stressor during germination.

В условиях экологической нестабиль-
ности и высокой вероятности погодных ано-
малий становится высокоактуальным из-
учение адаптивной способности растений. 
Температура представляет собой один из са-
мых значимых факторов, определяющих про-
дуктивность многих сельскохозяйственных 
культур [1–3] и в том числе у представителей 
семейства Apiaceae [4]. Воздействию тем-
пературного фактора растения могут под-

вергаться на разных стадиях развития, в том 
числе в период прорастания семян. Принято 
считать, что температура, превышающая оп-
тимальную на 10–15°С, у большинства расте-
ний вызывает стресс, что выражается в сдви-
ге многих метаболических реакций и физио-
логических процессов [5–8]. 

Для представителей семейства Apiaceae 
характерна разнокачественность семян [9], 
обусловленная матрикальным фактором [10, 



«Вестник НГАУ» – 2(59)/2021 9

АГРОНОМИЯ

11]. От места формирования семян на расте-
нии зависят их морфометрические и посев-
ные качества [12–14]. Рост зародыша в про-
цессе прорастания семян изучен в основном 
у диких видов Apiaceae [15, 16] и значительно 
меньше у культивируемых форм [17, 18]. 

Цель исследования – изучить последей-
ствие кратковременного, в течение 1–5 суток, 
температурного (40 °С) стресса на последую-
щий рост зародыша при оптимальных (20 °С) 
условиях в прорастающих семенах укропа, 
сформированных на первом и втором поряд-
ках ветвления.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ  
ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследования проводили в 2015-2017 гг. 
во Всероссийском научно-исследовательском 
институте овощеводства – филиале ФГБНУ 
ФНЦО. Объектом исследований служили 
семена укропа (Anethum graveolens L.) со-
рта Кентавр, полученные с первого и вто-
рого порядков ветвления. Семена собраны 
с растений, выращенных в открытом грунте 
по схеме 45×10 см. Уборку проводили на 50-е 
сутки после начала цветения зонтиков перво-
го порядка. Выборка составляла 30 растений 
в трехкратной повторности. 

Проращивание семян проводили в термо-
стате ТС 1/80 (СКТБ СПУ, Россия). Семена 
в процессе набухания подвергали воздей-
ствию температуры 40°С в соответствии 
со схемой опыта: 0 (контроль); 1; 2; 3; 4 
и 5 суток. После инкубации семена переноси-
ли в стандартные (температура 20°С) условия 
и проращивали в чашках Петри на фильтро-
вальной бумаге без доступа света в течение 
21 суток. Для исследования динамики ро-
ста зародыша семена раскладывали в чаш-
ки Петри на фильтровальную бумагу в че-
тырех повторностях по 10 штук для каждых 
из 21 суток наблюдений. 

Изображения зародыша получали с ис-
пользованием микроскопа Levenhuk 670T 
(Levenhuk, США) с объективом ахро-
мат 4×0,1, видеоокуляром ScopeTek DCM 
300 MD. Размер зародыша измеряли с ис-

пользованием программного обеспечения 
для анализа изображений Scope Photo (Image 
Software V. 3.1.386). Определяли критическую 
длину зародыша и степень его недоразвития, 
рассчитывали отношение длины зародыша 
к длине эндосперма (IЗ/Э) [19]. 

Для построения кривой роста зародыша 
использовали лог-логистическую регрессию 
с четырьмя параметрами: b – наклон кривой 
роста зародыша; c – нижняя точка кривой ро-
ста зародыша (соответствует начальной длине 
зародыша); d – верхняя точка кривой роста за-
родыша (соответствует длине зародыша при 
максимальном прорастании); e – время (сут-
ки), затраченное на 50%-й прирост от мак-
симальной длины зародыша. Все статисти-
ческие анализы были выполнены в R-версии 
3.4.3 [20–22]. Для выявления доли влияния 
исследуемых факторов на рост зародыша 
и прорастание семян использовали двухфак-
торный дисперсионный анализ. Взаимосвязь 
между параметрами оценивали с использо-
ванием корреляционного анализа Пирсона. 
Различия считали статистически значимыми 
при P≤0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ  
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

В ходе проведенных исследований было 
отмечено, что темпы роста зародыша при 
40оС были значительно ниже, чем при опти-
мальной температуре (рис. 1). При 20оС мак-
симальное значение длины зародыша семян 
из соцветий первого порядка на 5-е сутки со-
ставляло 2,30 мм, а при 40оС не превышало 
1,15 мм, что в 2,0  раза меньше, чем в опти-
мальных условиях.

Семена из соцветий второго порядка 
на 5-е сутки имели еще меньшую длину за-
родыша – 1,61 мм при  20оС и 0,81 мм при 
40оС, что в 2,0 раза меньше. После 5 суток 
рост зародышей в семенах из соцветий обоих 
порядков полностью прекратился, что свиде-
тельствует о накоплении (суммировании) не-
гативного эффекта температурного фактора.

Поэтому ответная реакция семян (в том 
числе различающихся по морфометрическим 
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параметрам), получивших краткое дозирован-
ное воздействие критической температуры, 
на последующий возврат в нормальные ус-
ловия, несомненно, заслуживает подробного 
изучения. 

Семена из соцветий первого порядка из-
начально имели преимущество по сравнению 
с семенами второго порядка по начальной 
длине зародыша – 1,05 и 0,69 мм и значению 
IЗ/Э – 0,310±0,005 и 0,230±0,003.

При перенесении семян в оптимальные 
условия после 1–3 суток инкубации зароды-
ши семян из соцветий первого порядка суще-
ственно уступали контролю по темпам роста. 
При увеличении периода воздействия темпе-
ратуры (40 °С) до 4 – 5 суток зародыши резко 
снижали прирост, в то время как зародыши 
в контроле, даже обладая меньшей началь-
ной длиной, росли значительно интенсивнее. 
Воздействие экстремальной температуры 
в течение 5 суток приводило к снижению мак-
симальной длины зародыша более чем вдвое 
по сравнению с контролем (рис. 2).

Семена из соцветий второго порядка ре-
агировали на стресс еще сильнее. Зародыши 
этих семян уже после 1–2 суток воздействия 
экстремальной температуры имели мини-
мальный прирост по сравнению с контролем, 

а при дальнейшем увеличении периода инку-
бации рост полностью останавливался. 

Следует отметить, что зародыши семян 
из соцветий второго порядка имели меньшую 
критическую длину по сравнению с заро-
дышами первого порядка даже в контроле – 
на 0,50 ± 0,04 мм (P < 0,001). 

После инкубации семян в течение 1 и 2 су-
ток при 40 °С разница в критической длине за-
родышей семян из соцветий первого и второго 
порядка ветвления увеличивалась и достигала 
0,51±0,04 (P <0,001) и 0,71±0,01 мм (P <0,001) 
соответственно (рис. 3). Таким образом, семе-
на из соцветий второго порядка, имея мень-
шую начальную длину зародыша,  прорастать 
начинали также при меньшей  критической 
длине  длине зародыша как в контроле, так 
и после воздействия экстремального факто-
ра. Поэтому различия в значениях показателя 
степени недоразвития зародыша для семян 
из соцветий первого и второго порядков ча-
стично сглаживались, тем не менее преиму-
щество первого порядка сохранялось.

Максимальное время инкубации, после 
которого в стандартных температурных ус-
ловиях возможен рост зародыша, необходи-
мый для прорастания, для семян из соцветий 
первого порядка составляло 5,86±0,28 суток, 
а второго – 3,22±0,12. При этом различия су-

Рис. 1. Динамика роста зародыша семян укропа из соцветий первого (а) и второго (б) 
порядков ветвления в период кратковременного (1–5 суток) температурного (40°С) стресса 

и в контроле (20°С) 
Growth dynamics of dill seed germination from inflorescences of the first (a) and second (b) 

branching orders during short-term (1–5 days) temperature (40°C) stress and in control (20°C).
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щественны и составляли 2,63±0,31 суток (P 
<0,001). На графике отчетливо показано па-
дение кривой значений для зародышей семян 
из соцветимй второго порядка после 2 суток 
инкубации, а первого – после 3 суток.

Показатель Т50 (время, необходимое для 
наступления 50 %-го прироста длины заро-
дыша)  для семян из соцветий первого поряд-
ка имел тенденцию к непрерывному росту – 
с 1,81 суток в контроле до 4,91 после 4 суток 
инкубации при 40 °С и незначительное сни-

жение до 4,76 суток после 5 суток инкубации 
(рис. 4).

Для зародышей семян из соцветий второ-
го порядка отмечена несколько иная законо-
мерность. После пребывания в экстремаль-
ных (40о С) условиях в течение 1 – 2 суток 
с последующим перенесением в оптималь-
ные (20о С) зародыши постепенно увеличива-
ли показатель Т50 до 4,61 суток по сравнению 
со значением 2,57 суток в контроле. Затем по-
казатель Т50 начал стремительно падать и по-
сле 5 суток инкубации имел значение 2,0 су-

Рис. 2. Кривые роста зародыша в зависимости от длительности воздействия температуры 
(40°С) и места формирования на материнском растении: a – из соцветий первого порядка 

ветвления; b –второго порядка 
Germ growth curves as a function of the duration of exposure to temperature (40°C) and place 

 of formation on the mother plant: a – from inflorescences of first branching order;  
b – second order

Рис. 3. Влияние продолжительности инкубации семян укропа из соцветий первого и второго 
порядков ветвления при 40°С на относительную длину зародыша при  

максимальном прорастании  
Effect of incubation duration of dill seeds from inflorescences of the first and second-order  

of ramification at 40 °C on the relative embryo length at the maximum germination
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ток. По-видимому, это связано с явным резко 
затухающим приростом длины зародыша при 
увеличении  дозы стрессора до критического 
(блокирующего рост) значения.

Корреляционный анализ взаимосвязи 
между длиной зародыша при максимальном 
прорастании партии семян и процентом про-
росших семян выявил тесную положитель-
ную связь (r=0,976)(t=43,19; P<0,001)).

Двухфакторный дисперсионный ана-
лиз показал существенное влияние фактора 
места формирования на материнском рас-
тении (F=1456,5; P<0,001), длительности 
инкубации при температуре 40 °С (F=489,5; 
P<0,001) и взаимодействия изучаемых факто-
ров (F=82,6; P<0,001) на длину зародыша при 
максимальном прорастании. 

Одним из ключевых эндогенных факто-
ров, влияющих на качество семян семейства 
Apiaceae, является морфологическое недораз-
витие зародыша, дальнейшее развитие кото-
рого происходит уже после отделения семени 
от материнского растения,  в процессе прора-
щивания [15, 22–24]. Известно, что зародыши 
семян из соцветий разных порядков ветвле-
ния отличаются не только по физическому 
размеру, но и по относительному – индексу 
IЗ/Э (отношению длины зародыша к длине эн-

досперма) [22]. Еще до начала прорастания 
индекс IЗ/Э для семян из соцветий первого 
порядка имел значение 0,310±0,005, второ-
го – 0,230±0,003. Таким образом, уже на пер-
вых этапах проращивания зародыши семян 
из соцветимй первых порядков обладают пре-
имуществом в развитии перед вторым поряд-
ком. Кроме того, семена из соцветий перво-
го порядка имеют более крупный эндосперм 
по сравнению со вторым, а следовательно, 
запас питательных веществ – потенциальный 
ресурс для поддержания высокого темпа ро-
ста зародыша [25, 26].

При проращивании семян из соцветий 
первого и второго порядка в оптимальных ус-
ловиях величина индекса IЗ/Э при максималь-
ном прорастании имеет близкие значения – 
соответственно 0,690 ± 0,030 и 0,610 ± 0,040 
[18]. Исходя из этого, следует полагать, что 
семена из соцветий первого порядка ветвле-
ния, имея более высокие морфометрические 
параметры, должны быстрее осуществлять 
доразвитие зародыша и эффективнее преодо-
левать температурный стресс. Такие данные 
о влиянии места формирования семян на их 
посевные качества, в том числе при повышен-
ной температуре, были получены у моркови 
[12–14, 25, 26]. 

Рис. 4. Влияние продолжительности инкубации семян укропа из соцветий первого и второго 
порядков ветвления при 40°С на показатель Т50 (время наступления 50 %-го прироста  

длины зародыша) 
Effect of incubation duration of dill seeds from inflorescences of the first and second branching 

orders at 40°C on T50 (time of onset of 50 % germ length growth).
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Доказано, что белки и ферменты клеток, 
находящихся в стрессовом состоянии, дегра-
дируют и инактивируются. Важнейшим ме-
ханизмом, обеспечивающим устойчивость 
к температурному стрессору, является син-
тез белков теплового шока, которые обеспе-
чивают правильную сборку олигомерных 
структур, разрушение дефектных макромо-
лекулярных комплексов и последующую 
их реутилизацию [5, 6, 27]. Под действием 
температурного стрессора клетки зародыша 
прекращают размножение, но после возвра-
та благоприятных условий восстанавлива-
ют нормальный метаболизм, необходимый 
для успешного прорастания. При возврате 
к стандартным температурным условиям та-
кие семена способны прорасти, но для этого 
им требуется времени больше, чем исходно 
набухавшим при стандартной температуре. 
В большинстве случаев действие температу-
ры (40оС) в течение 1–2 суток набухания за-
держивает рост зародыша и прорастание у се-
мян из соцветий и первого, и второго порядка. 
Увеличение времени инкубации до 3–5 суток 
угнетает (ингибирует) рост зародыша се-
мян из соцветий первого порядка. В семенах 

из соцветий второго порядка при этих услови-
ях рост зародышей полностью останавлива-
ется, и прорастания не происходит, что сопо-
ставимо с индукцией термопокоя [28–30]. По-
видимому, кратковременное воздействие тем-
пературы 40 °С на набухшие семена связано 
с подавлением метаболизма, и при возврате 
к стандартным условиям ростовые процессы 
зародыша могут быть восстановлены, хотя и с 
определенной задержкой. Это свидетельству-
ет о наличии высокоэффективной, надежной 
защиты  данного элемента репродуктивной 
системы [31].

ВЫВОДЫ

1. Степень развития зародыша вследствие 
матрикальной разнокачественности опреде-
ляет активность его роста.

2. Менее развитый зародыш семян в со-
цветиях второго порядка ветвления при про-
растании более чувствителен к действию тем-
пературы 40 °С.

3. Мофометрические параметры зароды-
ша играют ключевую роль в противостоя-
нии семян укропа действию температурного 
стрессора в процессе прорастания.
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