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ВВЕДЕНИЕ

В последние годы наблюдается активное внед�
рение методов ядерной магнитно�резонансной
томографии (МРТ), исключительно глубоко раз�
витой в медицине (Ринки, 2003), в практику био�
химикофизических исследований (Callaghan,
1991; Коптюг, Сагдеев, 2002) в виде нового, фор�
мирующегося направления – ЯМР микротомо�
графии, главным образом, по ядрам 1H. Метод
непрерывно развивается и совершенствуется и в
настоящее время применяется широко к исследо�
ванию растений. Микроскоп ЯМР обнаруживает
свободную воду в тканях и создает анатомические
томограммы тканей без их разрушения. 

Приложение метода к исследованию растений
можно найти в обзорах: (Chudek and Hunter, 1997;
Ishida et al., 2000; Scheenen et al., 2000; Köcken�
berger, 2001; Ciobanu et al., 2003; Köckenberger
et al., 2004; Scheenen et al., 2007; Van As et al., 2009).
Методом МРТ изучалась динамика набухания на
семенах сои (Pietrzak et al., 2002), фасоли (Kikuchi

et al., 2006), люпина (Garnczarska et al., 2007), та�
бака (Manz et al., 2005), риса (Akemi et al., 2006) и
др. В результате этих исследований были найдены
участки, через которые вода поступает в набухаю�
щие семена, и изучено ее пространственное рас�
пределение, которое оказалось неоднородным.
На семенах риса (Ishida et al., 2004), ячменя
(Glidewell, 2006) и гороха (Garnczarska et al. 2008)
изучены процессы естественной сушки при со�
зревании семян. 

Одной из важных задач физиологии растений
является изучение потоков питательных веществ,
которые осуществляются через проводящие пуч�
ки. В решении этой задачи метод МРТ также внес
свой вклад. На плодах земляники (Goodman et al.,
1992), малины (Williamson et al., 1994), яблок
(MacFall and Johnson, 1994), винограда (Glidewell
et al., 1997) и др. изучалась архитектура проводя�
щих пучков. В результате дальнейшего развития
метода МРТ появились методики, позволяющие
дифференцировать ткани проводящих пучков и
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изучать потоки растворов питательных веществ
через них (Köckenberger et al., 1997; Verscht et al.,
1998; Scheenen et al., 2000). В этих исследованиях
на томограммах, полученных от стеблей растений
или гипокотилей проростков, удалось дифферен�
цировать ксилему и флоэму, вычислить в есте�
ственных условиях скорости и расходы потоков
воды через них и показать, что имеет место внут�
реннее обращение воды между флоэмой и ксиле�
мой. Cледует отметить, что в стеблях проводящая
система сравнительно простая и представлена па�
раллельными сосудистыми пучками, располо�
женными концентрически вокруг центральной
части стебля. Пучки достаточно крупные, напри�
мер, в стебле огурца диаметр ксилемы 0.35 мм. Их
архитектура и внутреннее строение хорошо изу�
чены с помощью световой микроскопии. Однако,
очень мало известно о проводящей системе семян
растений, а те сведения, которые имеются, полу�
чены в основном с помощью световой микроско�
пии на тонких срезах. 

Изучая методом МРТ процессы поступления
воды в воздушно�сухие семена лимской фасоли
(Phaseolus limensis L.) при их контакте с водой (Ви�
ноградова и Фалалеев 2010а) мы обнаружили, что
после прохождения первой стадии набухания на
томограммах внутри семядолей появляются водо�
насыщенные структуры. Анализ литературных
данных (Цингер, 1958), в том числе микротомо�
графических (Garnczarska et al., 2008), показал,
что обнаруженные нами структуры относятся к
проводящим пучкам. Проведенные далее иссле�
дования на выращенных нами плодах лимской
фасоли (Phaseolus limensis) в стадии физиологиче�
ской зрелости (Виноградова и Фалалеев, 2010б)
показали, что на томограммах четко фиксируют�
ся отдельные ткани плодов и семян, а также про�
водящие пучки. Проводя последовательные то�
мографические срезы на плодах фасоли, мы полу�
чили картины проводящих пучков разной
архитектуры в створках и швах плода, в семенной
кожуре, семядолях и зародышевой оси. По ре�
зультатам этих исследований была поставлена за�
дача с помощью метода МРТ изучить плоды фа�
соли на разных стадиях их созревания, просле�
дить за формированием отдельных тканей и
сосудистой системы, что и явилось целью настоя�
щего исследования. Представляло также интерес
сравнить результаты, полученные с помощью
двух микроскопов: МРТ и светового. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Растительные образцы. Растения лимской фа�
соли выращивались в теплице из семян, постав�
ляемых ООО “Мистраль Трейдинг”. Они быстро
росли вверх, достигая высоты более 2�х метров.
Цветоносы многоцветковые, но практически все
цветы опадали без завязи. И лишь на некоторых в

августе появились первые завязи. Дата появления
завязей фиксировалась, и от нее отсчитывалось
время созревания плодов. Первые эксперименты
проводились на плодах, снятых через 10 дней по�
сле отмеченного срока, далее плоды снимались
через каждую неделю. Всего было изучено 4 пар�
тии плодов (с трехкратным повтором), отличаю�
щихся сроками созревания: на 10, 17, 24 и 31 день
после появления завязей. При записи томограмм
семена оставались внутри плода, прикрепленные
семяножками к его брюшному шву. 

Метод МРТ. Метод ЯМР�микротомографии
появился в середине 1980�х годов. Он характери�
зуется относительно невысоким пространствен�
ным разрешением порядка десятков и сотен мик�
рометров, что определяется относительно низкой
чувствительностью и спектральной шириной сиг�
нала ЯМР, которая значительна в случае твердых
тел. Неоспоримым достоинством является воз�
можность исследовать внутреннюю структуру и
свойства объектов, в том числе и оптически не�
прозрачных, без их разрушения, что особенно
важно в медицине и биологии. Другим достоин�
ством метода является возможность получать ин�
формацию вдоль любого направления. Подавля�
ющая часть исследований выполняется с исполь�
зованием сигналов ЯМР 1Н. Получение
изображения методом МРТ – мощное средство
исследования воды в живых системах. Oписание
метода МРТ можно найти в монографиях (Farrar
and Becker, 1971; Morris, 1986; Pfeffer and Gerasi�
mowicz, 1989; Callaghan P.T., 1991; Hausser and Kal�
bitzer, 1991; Blümich and Kuhn, 1992). 

В ЯМР резонансная частота сигнала (напри�
мер, протонов воды) обычно прямо пропорцио�
нальна величине приложенного к образцу внеш�
него магнитного поля, которое в ЯМР�спектро�
скопии высокого разрешения делают макси�
мально однородным. Если же исследуемый обра�
зец поместить в неоднородное поле, которое из�
меняется линейно вдоль выбранного направле�
ния в пространстве, то есть если создать градиент
поля, как это предложил Лаутербур (Lauterbur,
1973), то резонансная частота будет изменяться
пропорционально координате в данном направ�
лении. Для исследования объемного тела необхо�
дим градиент поля в трех взаимно перпендику�
лярных направлениях. Данный метод позволяет
делать как бы анатомические срезы трехмерного
тела. Для этого достаточно на время возбуждения
образца создать градиент внешнего поля в на�
правлении, перпендикулярном плоскости нуж�
ного среза. В результате при заданной частоте
“возбуждения” атомных ядер будут переведены в
возбужденное состояние только те ядра, для кото�
рых данная частота является резонансной, т.е. те,
что лежат в некотором плоском сечении тела. Ме�
тод дает возможность получать изображение все�
го среза, глубина и ориентация которого задается
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оператором. Изображение строит компьютер,
выполняющий двумерное преобразование Фурье.
Обычно параллельно можно регистрировать до
30�ти срезов и более.

Магнитное поле создается катушкой со сверх�
проводящей обмоткой при использовании в си�
стеме охлаждения жидкого азота и жидкого гелия.
Возбуждение атомных ядер осуществляется с по�
мощью катушки, питаемой радиочастотным ге�
нератором, при этом различные части образца
оказываются в магнитном поле различной вели�
чины и дают сигнал ЯМР от одной простран�
ственной координаты. Использование трех вза�
имно перпендикулярных градиентов поля позво�
ляет исследовать зависимость сигнала ЯМР от
двух или трех пространственных координат и тем
самым получать двумерные и трехмерные изобра�
жения соответственно.

Наш томографический эксперимент прово�
дился в Красноярском региональном центре кол�
лективного пользования СО РАН на микротомо�
графе фирмы “Bruker” (Германия), сконструиро�
ванном из следующих элементов. Вертикальный
сверхпроводящий магнит US 200/85 на 4.7 Тл,
электронная стойка DPX 200, градиентная стойка
GRE AT 40, датчики PH 200 WB (MINI 0.5 и MI�
CRO 2.5) операционная система LINUX
(KDE 3.5), программное обеспечение Para Vision
4.0. Максимальный размер образцов ограничен
внутренним диаметром радиочастотной катушки
37 мм, диапазон стабилизируемой температуры
±70°С. Томографические снимки восстанавлива�

лись с помощью матрицы 512 × 512 пикселей с ис�
пользованием поля наблюдения (field of view) от
1.5 см для маленьких образцов до 3.0 см для боль�
ших. В данной работе использовалась методика
градиентного эха (Gyngell, 1988). Период повто�
рения импульсной последовательности (ТR) со�
ставлял от 300 до 400 мс, время эхо ТЕ составляло
4 мс, угол поворота намагниченности возбуждаю�
щим радиочастотным импульсом составлял
30 град.

Отдельные плоды фасоли располагались в ра�
диочастотном контуре спектрометра так, как это
показано на рисунке 1А. Семена лимской фасоли
достаточно крупные и внутри плода могли нахо�
диться от одного до трех семян. Для томографиче�
ского эксперимента выбирались плоды с двумя
семенами, которые размещались внутри датчика
вертикально. Срезы проводились для одного се�
мени. Выбирались плоды, внутри которых семена
имели примерно одинаковые размеры. Измере�
ния проводились при комнатной температуре
(20–23°С). Томографические срезы производи�
лись в двух взаимно перпендикулярных плоско�
стях – сагиттальной, перпендикулярной оси Х и
параллельной зародышевой оси (рис. 1Б), мы их в
дальнейшем обозначаем как продольные, и акси�
альной, перпендикулярной зародышевой оси
(перпендикулярной оси Z на рис. 1Б), мы их в
дальнейшем обозначаем как поперечные. Толщи�
на срезов указана на соответствующих рисунках.
Количество срезов составляло от 25 до 36. Боль�
шое количество срезов связано с тем, что сосуди�
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Рис. 1. А – Расположение плода лимской фасоли в радиочастотном контуре относительно статического магнитного
поля В0. Х, У и Z – оси лабораторной системы координат. Градиент магнитного поля (G) создается вдоль оси Y. (1 –
держатель образца, 2 – плод фасоли, 3 – семя фасоли); Б и В – схематическое изображение семени фасоли Б – про�
дольный срез, 1 – почечка, 2 – гипокотиль, 3 – корешок, 4 – микропиле, 5 – рубчик семени, 6 – линза (строфиолум),
7 – семядоли, 8 – семенная кожура. Пунктиром показаны плоскости поперечных томографических срезов: верхний –
через корешок зародышевой оси (рис. 2Г), средний – через рубчик (рис. 2Д) и нижний – ниже рубчика в месте входа
проводящего пучка в кожуру (рис. 2Е). В – поперечный срез плода на уровне семядолей зародыша. 1 – фуникулус; 2 –
проводящие пучки кожуры плода; 3 – срединный плодолистиковый пучок; 4 – семядоля; 5 – внутренняя паренхима;
6 – латеральный плодолистиковый пучок; 7 – наружная паренхима; 8 – склеренхима. (Рис. В воспроизводится из ра�
боты Эсау, 1980).
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стая система как в оболочке плода, его брюшном
и спинном швах, так и в кожуре, семядолях и за�
родышевой оси семени, имеет разную архитекту�
ру и вследствие этого картина проводящих пуч�
ков быстро меняется. Вследствие этого приходи�
лось делать достаточно тонкие срезы, проигрывая
при этом на отношении сигнал�шум, особенно на
образцах ранних стадий роста. Чтобы увеличить
отношение сигнал�шум, мы использовали 40�
кратное накопление. Все это привело к увеличе�
нию времени записи томограмм, (4 часа), хотя од�
но из главных преимуществ методики градиент�
ного эха состоит в коротком времени измерения
за счет малого угла поворота намагниченности.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Созревание семян фасоли происходит в тече�
ние 53–56 дней с начала цветения (Öpik, 1968).
Следующее за оплодотворением развитие семени
обычно разделяют на три фазы (Weber еt al., 2005),
соответствующие Х, ХI и ХII этапам органогенеза
(Физиология…). Наши результаты получены для
Х и ХI фаз.

Хотя в процессе МРТ�исследований выполня�
лось большое количество срезов для каждого об�
разца, все их невозможно привести в рамках од�
ной статьи, поэтому отбирались срезы, проходя�
щие через кожуру створок плода, кожуру семени,
фуникулус, зародышевую ось, семядоли, чтобы
отобразить архитектуру проводящих пучков и пу�
ти поступления питательных веществ от материн�
ского растения в растущее семя.

На рис. 2 приведены поперечные томографи�
ческие срезы, под каждым снимком указано вре�
мя от появления завязи; стрелками показан мас�
штаб 5 мм. Рис. 2А; 2Б; 2В и 2Г отображают срезы
в плоскости, проходящей через зародышевую ось.
Чтобы показать основные пути поступления воды
и питательных веществ в растущее семя, на рис 2Д
приведен срез, проходящий через середину семе�
ни, ткань рубчика и семяножку; на рис. 2Е срез
проходит ниже рубчика, в месте входа крупного
проводящего пучка. Места срезов показаны
пунктиром на рис. 1Б. Для идентификации тка�
ней плода мы использовали рис. 1В, взятый из
книги Эзау (1980, С. 467) для фасоли.

На рисунке 2А ранняя стадия развития. В
створках боба (1) четко фиксируются ткани
внешней и внутренней паренхимы, разделенные
сеткой проводящих пучков. Внутренняя паренхи�
ма более обширна чем внешняя, ранее дифферен�
цированная. В спинном и брюшном швах плода
расположены тяжи проводящих пучков (3). Ткани
зародыша (2) дифференцированы. Выделяется
зародышевая ось, семядоли и более светлая ткань
вокруг семядолей, из которой впоследствии диф�

ференцируется многослойная кожура семени с
проводящими пучками. 

На рис. 2Б (возраст 17 дней) наиболее замет�
ные изменения в кожуре семени, в которой фор�
мируется несколько слоев. Наружный тонкий
слой равномерно и обильно оводнен. Внутрен�
ний на томограммах выглядит темным и в его
средней части начинают формироваться прово�
дящие пучки сначала в виде отдельных уплотне�
ний (рис. 2Б), а затем (24 дня, рис. 2В) в виде от�
дельных пучков. Семя увеличивается в размерах.

В это же время дифференцируются проводя�
щие ткани зародышевой оси, появляются про�
камбиальные тяжи внутри семядолей, и более
четко выделяются проводящие пучки, покрываю�
щие створку боба (9). На рис. 2 Г, Д и Е созревшее
семя с проводящими пучками кожуры семени (7),
створок плода (9), и заполняющими семядоли
прокамбиальными тяжами (8). Для этого возраста
(31 день) приведены также срезы, проходящие че�
рез фуникулус и ткань рубчика (рис. 2Д), а также
срез 2Е, содержащий вход крупного проводящего
пучка ниже области рубчика (11).

На рис. 3 томограммы продольных срезов: 3А–
3В – первый съем плодов на 10 день после появ�
ления завязи, масштаб для них показан на 3Б. На
3Г–3И – томограммы плода, снятого через
31 день, показаны продольные срезы на разных
уровнях. 3А – срез проходит через кожуру плода,
проводящие пучки в створках очень тонкие и об�
разуют едва заметную сеточку; 3В – срез пример�
но в центре семени. На снимке видны проводя�
щие пучки, идущие вдоль швов плода; 3Г–3И –
созревшее семя со сформировавшейся проводя�
щей системой; 3Г – светлыми линиями с сеточ�
ной структурой выделена проводящая система
кожуры плода (1). 3Д – в центральной части –
проводящие пучки кожуры семени (3), идущие от
линии рубчика к противоположной стороне семе�
ни. На 3Е появляются прокамбиальные тяжи внут�
ри семядолей (4) в их внешней части. 3Ж–3З –
срезы в центральной части семени, содержащие
зародышевую ось; на 3И – срез в третьей перпен�
дикулярной плоскости – планарной, проходящей
через зародышевую ось. 

Прокамбиальные ткани внутри семядолей об�
разуют разветвленные тяжи, идущие от зароды�
шевой оси. На 3З видна проводящая ткань внутри
зародышевой оси (6), фуникулуса (7) и крупный
проводящий пучок ниже рубчика (8), а также
проводящие пучки вдоль брюшного шва (5).

Срез в планарной проекции (рис. 3И) позволя�
ет более четко зафиксировать проводящую ткань
в области зародышевой оси.
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2А 10 дней 2Б 17 дней

2В 24 дня 2Г 31 день

2Д 31 день 2Е 31 день

Рис. 2. Поперечные томографические срезы плодов Phaseolus limensis на разных стадиях созревания. Рисунки сделаны
при различном увеличении, белыми стрелками показан масштаб 5 мм. Расположение плодов в контуре соответствует
рис. 1А. Томограммы получены методом градиентного эха используя матрицу 512 × 512 пикселей и поле наблюдения
1.5 см для 2А и 2Б; 2.5 см для 2В и 3 см для остальных (2Г, Д и Е). Толщина срезов составляет 0.3 мм для 2А и 2Б, 0.4 мм
для 2В и 0.7 мм для 2Г, Д и Е. На рисунке цифрами обозначены: 1 – кожура плода, 2 – зародыш, 3 – проводящие пучки
в боковых швах плода, 4 – кожура семени с проводящими пучками, 5 – семядоли, 6 – зародышевая ось, далее – про�
водящие пучки кожуры семени (7), семядолей (8) и кожуры плода (9), ткани фуникулуса (10) и крупный проводящий
пучок под рубчиком (11). Подробное описание рисунка дано в тексте.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Семена бобовых являются хорошими модель�
ными объектами для исследования процессов ро�
ста и развития семян, изучения потоков пита�
тельных веществ в процессе онтогенеза и факто�
ров, контролирующих эти потоки, а также
возможности получать более ценные пищевые
продукты. Поэтому их структура и ростовые про�
цессы интенсивно исследуются и в настоящее
время.

Ткани и проводящие пучки кожуры плода 
Стенки плода образуются из плодолистика,

свернутого вдоль по его главной (средней) жилке,
и соединенного краями (Bailey and Swamy, 1951).
Край стручка, на котором возникают яйцеклетки,
называется брюшным швом, он содержит брюш�
ные или латеральные (Эсау, 1980) сосудистые
связки. На противоположной стороне стручка
спинной шов содержит также сосудистые связки
(Reeve and Brown, 1968). На томограммах они
представлены несколькими мощными парал�
лельными тяжами, (рис. 3Ж и 3З) и обозначены
цифрой 5. Створки плодов покрыты сеткой про�
водящих пучков, напоминающей жилкование в
листьях; в морфологии растений завязь считается
модификацией листового образования (Алексан�
дров, 1954).

Все сосудистые ткани стен стручка возникают
в пределах молодой внешней паренхимы в тече�
ние цветочного и раннего послецветочного роста
(Reeve and Brown, 1968). Сосудистые связки ни�
когда не развиваются во внутренней зоне парен�
химы. Уже на ранней стадии роста (10 дней) по�
верхность створок плода (рис. 3А) покрыта сет�
кой мелких еле различимых проводящих пучков,
которые с ростом плода становятся более мощны�
ми (рис. 3Г, 1) и содержат как флоэмные, так и
ксилемные элементы. В мелких жилках возмож�
ны неполные (только флоэма) проводящие пучки
(Яковлев, 1991). Поскольку внешняя паренхима
стручка содержит хлоропласты (Эсау, 1980), она
может выполнять ассимиляционную функцию,
подводя питательные вещества через флоэмные
элементы створок к латеральным сосудистым
связкам в дополнение к потокам ассимилятов из
листьев. 

Ткани и проводящие пучки кожуры семян 
Ранее признавалась только защитная функция

кожуры зрелых семян. В настоящее время много�
численными исследованиями установлено, что
кожура семян бобовых – многофункциональный
орган, поставляющий питательные вещества к за�
родышу в течение развития семени (Thorne, 1985;
Murray, 1987; Zhang et al., 2007 и др.).

Архитектура проводящих пучков семенной ко�
журы в семействе Fabaceae является изменчивой
и может иметь таксонометрическое значение.
Так, семена сои (Glycine max) и фасоли (Phaseolus

vulgaris), которые относятся к трибе Phaseoleae,
имеют семенную кожуру с разветвленной сеткой
проводящих пучков; в то же время семенная ко�
жура гороха (Pisum sativum) и бобов (Vicia faba),
которые относятся к трибе Vicieae, содержит
только одну халазальную жилку с двумя латераль�
ными ветвями (Van Dongen et al., 2003).

Кожура семени является генетически мате�
ринским органом, зародыш является дочерним
органом. Между зародышем и растением матери
посредничает кожура семени. В течение фазы со�
зревания, сахароза и другие питательные веще�
ства поступают в семена через брюшную сосуди�
стую систему, локализованную вдоль по стручку, в
область вокруг рубчика и от него разветвляются
по кожуре до противоположной стороны семени. 

Строение семенной кожуры фасоли изучалось
многократно с использованием световой и элек�
тронной микроскопии. Было показано, что она
многослойная. Детали ее строения можно найти в
работах (Sterling, 1954; Эзау, 1980; Zhou et al., 2007
и др.). На рис. 4А приведен снимок поперечного
среза кожуры из (Zhou, 2007). Наружный слой со�
ставлен из макросклереид. Под ним расположены
клетки в виде песочных часов с большими меж�
клетниками. Под ними расположена склеренхи�
ма – рыхлая ткань с большими промежутками
между клетками. Далее идет основная паренхима,
в средней части которой расположены проводя�
щие пучки. За основной паренхимой расположен
слой клеток разветвленной паренхимы (branch
parenchyma), однако, в семенах сои эта часть се�
менной кожуры обозначена как аэренхима
(Thorne, 1981). 

На томограммах ткани семенной кожуры раз�
деляются по интенсивности водного сигнала.
Ткань наружного слоя с сильным сигналом от во�
ды можно отнести к той части кожуры, которая
содержит клетки макросклереид, песочных часов
и склеренхимы. Ее большая оводненность объяс�
няется тем, что в районе рубчика проходят прово�
дящие пучки, идущие от плаценты через фунику�
лус. Это хорошо видно на поперечных срезах
рис. 2Д. В этот слой заходит несколько проводя�
щих пучков, но они сообщаются только с внеш�
ним слоем кожуры, не содержащим проводящих
пучков. Поскольку структура этого слоя довольно
рыхлая, питательные растворы могут занимать
там свободные места. 

Темные на томограммах участки кожуры отно�
сятся к паренхимным тканям. Расположенные в
них проводящие пучки связаны с латеральными
тяжами плода через крупный проводящий пучок,
вход которого четко фиксируется как на попереч�
ных (рис. 2Е, 11), так и на продольных (рис. 3З, 8)
томографических срезах. Этот вход расположен
между рубчиком и линзой. Мы его увидели снача�
ла в работе Анискина (Анискин, Сапрыкина,
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1962), рисунок из которой приведен на рис. 4В, а
затем зафиксировали на томограммах. Таким об�
разом, томограммы дают два входа проводящих
пучков в кожуру через плаценту и фуникулус. В
упоминавшихся работах по исследованию транс�
порта ассимилятов в семена фасоли рассматрива�
ется только один единственный пучок через фу�
никулус, (напр., рис. 4Б).

Низкая оводненность паренхимы кожуры мо�
жет быть связана с разрушением ее клеток (Эзау,
1980), заполнением ее клеточных оболочек проб�
кой, кутином, лигнином и пр. для придания
прочности (Цингер, 1958), а также с облитераци�
ей (Сравнительная…, 1996).

Наши данные по архитектуре проводящих
пучков кожуры семян Phaseolus limensis хорошо
согласуются с результатами, полученными мик�
роскопическими методами для сои (Thorne,
1981), которые мы приводим на рис. 4Г. В этой ра�
боте показано, что, после входа в семенную кожу�
ру крупный проводящий пучок соединяется с
двумя другими, расположенными почти под пря�
мым углом к нему и огибающими с двух сторон
ткани рубчика. От этих больших связок с двух
сторон по внутренней паренхиме кожуры отходят

многочисленные меньшие связки, анастамони�
зируя неоднократно в пределах паренхимы. От
мелких связок ассимиляты разгружаются в ткани
паренхимы. Методом МРТ мы не обнаружили
никакой сосудистой связи между кожурой семени
и семядолями растущего зародыша. 

Проводящая система зародыша – 
семядолей и зародышевой оси

Томографическая методика позволила нераз�
рушающим методом впервые зафиксировать
формирование и архитектуру проводящих тканей
зародыша.

Согласно Александрову нормально диффе�
ренцированные зародыши должны иметь хорошо
выраженную проводящую систему, которая про�
ходит в центре зачатков корня и стебля, давая раз�
ветвления в семядоли (Александров, 1954). По
мнению Цингер она представлена прокамбиаль�
ными тяжами, которые из центрального цилин�
дра корешка переходят в семядоли и нередко об�
разуют там анастомозы. Проводящая система за�
родыша – вполне самостоятельная, обособ�
ленная система и никакой связи между нею и
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Рис. 4. А – поперечный срез кожуры семян Phaseolus vulgaris, полученный на световом микроскопе; p – палисадный
слой; h – гиподерма; с – хлоренхима; gp – основная паренхима; bp – разветвленная паренхима; vb – проводящие пучки
(воспроизводится из работы Zhou et al., 2007). Б – схематическое изображение семени фасоли Phaseolus vulgaris в плоде с
проводящими пучками; pw – кожура стручка; f – фуникулус; ft – фуникулярный след; cot – семядоли; sc – кожура семе�
ни scvb – проводящие пучки в кожуре семени (воспроизводится из работы Zhou et al., 2007). В – Схематическое изобра�
жение области рубчика семени Phaseolus. 1 – корешок; 2 – микропиле; 3 – рубчиковая щель, 5 – строфиолум; 4 – место
входа сосудистого пучка (воспроизводится из работы Анискина, Сапрыкина, 1962). Г – схематическое изображение про�
водящих пучков кожуры семян сои; H – рубчик, VB – проводящие пучки (воспроизводится из работы Thorne, 1981).

Рис. 3. Томограммы продольных срезов плодов Phaseolus limensis. 3А, Б и В получены на плодах через 10 дней после по�
явления завязи; остальные снимки соответствуют сроку созревания 31 день. Расположение плодов в контуре соответ�
ствует рис. 1А. Томограммы получены методом градиентного эха используя матрицу 512 × 512 пикселей и поле наблю�
дения 1.5 см для 2А, Б и В и 3 см для остальных (2Г–И). Толщина срезов составляет 0.3 мм для всех. На рисунке циф�
рами обозначены: 1 – кожура плода с сеткой проводящих пучков, 2 – зародыш; далее цифрами обозначены
проводящие пучки: 3 – кожуры семени, 4 – семядолей, 5 – брюшного шва плода, 6 – зародышевой оси. На рис. 3Д
указаны наружная (10) и внутренняя (9) паренхима, разделенные проводящими пучками; на рис. 3З – ткань фунику�
луса (7) и крупный проводящий пучок ниже рубчика(8). Подробное описание рисунка дано в тексте.
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проводящими путями материнского растения нет
(Цингер, 1958).

Проводящие ткани безусловно имеют прими�
тивную структуру и представлены прокамбиаль�
ными тяжами, в зрелом семени согласно томогра�
фическим снимкам они пронизывают все его ча�
сти, располагаясь в виде кольцевой зоны в
корешке и гипокотиле, заходят в почечку
(рис. 33), от зародыша они спускаются в семядо�
ли, где образуют разветвленную сеть и особенно
густо заполняют внешние части семядолей
(рис. 3Ж). На томограммах мы не обнаружили
связи между ними и проводящими пучками ко�
журы. Действительно, проводящая система заро�
дыша является самостоятельной и она закладыва�
ется для того, чтобы начать функционировать при
прорастании семян. Так, в зародыше арабидопси�
са (Arabidopsis thaliana) гистологическими иссле�
дованиями не были обнаружены никакие зрелые
или дифференцированные сосудистые элементы
и сосудистая система была представлена непре�
рывной сетью прокамбиальных клеток в корне,
гипокотиле и семядолях. После прорастания се�
мени прокамбий дифференцируется на ксилему и
флоэму, и уже в 6�ти дневных проростках эти тка�
ни можно различать (Busse and Evert, 1999).

Дифференцированные сосудистые элементы
найдены также в гипокотиле 6�ти дневных про�
ростков клещевины при томографическом иссле�
довании (Verscht et al., 1998). 

Пути поступления питательных веществ в пло#
ды и семена фасоли. Вопрос этот многократно ис�
следовался и является дискуссионным и сейчас.
К настоящему времени признана модель, соглас�
но которой необходимые для роста зародыша ве�
щества ассимилируются в листьях и по проводя�
щим пучкам поступают в створки боба, затем че�
рез фуникулус в семенную кожуру, ее проводящие
пучки, вложенные в срединную часть внутренней
основной паренхимы. Поскольку нет непосред�
ственной связи этих каналов с зародышем, то из
флоэмных элементов кожуры ассимиляты слива�
ются в передаточные клетки паренхимы, разгру�
жаясь по всей длине жилок кожуры и по симпла�
сту перемещаются от элементов решета в смеж�
ные сосудистые клетки паренхимы. Затем они
транспортируются радиально внутрь симпласти�
ческим маршрутом и сливаются к семени через
апопласт по межклеточному пространству
(Patrick J.W., Offler C.E., 2001). 

В процессе развития семян кожура должна им�
портировать излишки воды. Учитывая непрони�
цаемость эпидермальной кутикулы, окружающей
семенную кожуру, любая эвакуация воды от семе�
ни должна произойти через фуникулус и створки
плода. Семена, вероятно, возвращают воду к про�
водящим пучкам стручка через ксилему кожуры,
фуникулус, и жилки спинного шва, иначе бы по�

ступающий сок флоэмы растворялся. В пределах
семенной кожуры вода должна возвратиться че�
рез ксилему (Pate et al., 1985; Peoples et al., 1985).

В работе показана возможность неразрушаю�
щим методом МРТ изучать процессы роста и
формирования семян, их проводящей системы,
анализировать пути поступления питательных ве�
ществ. Не достигая высокого уровня разрешения,
характерного для световой и электронной микро�
скопии, метод МРТ позволяет работать с расти�
тельными объектами при отсутствии артефактов,
связанных с разрушением образца. 

Работа выполнена при поддержке целевой
программы “Развитие научного потенциала выс�
шей школы” по проекту РНП. 2.1.1/2584.
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Formation of the Vascular System of Developing Bean (Phaseolus limensis L.) Seeds 
According to Nuclear Magnetic Resonance Microtomography

       I. S. Vinogradovaa and O. V. Falaleevb
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Abstract—1H magnetic resonance microtomography imaging was applied to study vascular systems in devel�
oping bean (Phaseolus limensis L.) seeds. Using the gradient echo method, we recorded 2D tomographic sec�
tions in the sagittal and axial planes of the fruits sampled from a vegetating plant on days 10, 17, 24, and 31
after fertilization. Any vascular connection between the tissues of maternal plant (bean pod and seed coat)
and the embryo were undetectable. The embryo has an autonomous branched network of procambial strands
in the cotyledons, converging to the embryonic axis. The bean pods are covered with a network of vascular
bundles; large vascular strands run along the dorsal and ventral sutures. The seed coat vascular bundles are
formed in the process of seed ripening and are represented by a developed vascular system multiply branching
in the middle part of the ground parenchyma at the stage of physiological maturity. They are connected with
the source of assimilates via the lateral pod veins and a large vascular bundle, entering the seed below the hi�
lum via the placenta. Assimilates enter the external part of the seed coat, which contains no vascular bundles,
via the funiculus vascular bundles and hilum tissue.

Keywords: 1H magnetic resonance microtomography, lima bean (Phaseolus limensis) seeds, seed development
and ripening, vascular bundles, transport of assimilates
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