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Аннотация. Цель – изучить строение и состав семенной кожуры гледичии трехколючковой (Gleditsia triacanthos L.) 
с твердой семенной оболочкой и некоторые изменения в ее структуре при набухании семян. Методы исследований. 
Одной из основных причин твердосемянности является жесткая водонепроницаемая семенная кожура. Строение и 
состав семенной кожуры были изучены на примере семян гледичии обыкновенной (трехколючковой). На практике 
перед посевом твердые семена подвергают различным видам обработки (физической или химической), что повышает 
проницаемость семенной оболочки для воды. Семена обрабатывали ацетоном при условии, что суберин – высокопо-
лимерное гидрофобное вещество, входящее в состав оболочки семян с твердым покровом, частично растворяется в 
применяемом растворе за счет взаимодействия насыщенных и ненасыщенных жирных кислот и жиров – обязатель-
ных компонентов суберина. Наличие лигнифицированных элементов, суберина и полисахаридов в семенной оболочке 
гледичии было подтверждено инфракрасными спектрами поверхности семенной кожуры, а также гистохимическими 
реакциями. Результаты. В семенной кожуре гледичии было выявлено три основных слоя с разными физико-химиче-
скими и механическими свойствами, которые различаются по своим функциям. Клетки эпидермы семенной кожуры 
гледичии имеют тонкую оболочку с частичной лигнификацией. Гиподерма состоит из клеток, вытянутых параллельно 
поверхности, клеточная стенка которых пропитана гидрофобным веществом суберином. Паренхима состоит из парен-
химатических клеток, рыхло уложенных. Научная новизна. Проведенные исследования позволили выяснить особен-
ности отдельных слоев семенной кожуры гледичии, а также проследить изменения в строении семенной кожуры при 
набухании семени.
Ключевые слова: гледичия трехколючковая, твердосемянность, семенная кожура, строение, предпосевная обработка, 
проницаемость, набухание семян, ацетон.
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Постановка проблемы (Introduction)
Серьезные трудности с прорастанием семян – это ос-

новная проблема, возникающая при твердосемянности. 
Этот признак характерен для некоторых видов и даже для 
некоторых семейств растений. Наиболее широко извест-
но, что семена семейства бобовых имеют непроницаемую 
твердую оболочку, но и некоторые представители других 
семейств (Gramineae, Malvaceae, Cannaceae, Geraniaceae, 
Chenopodiaceae, Convallariaceae, Convolvulaceae, Solana-
ceae и другие) также производят такие семена, в том числе 
и гледичия трехколючковая (Gleditsia triacanthos L.), от-
носящаяся к семейству бобовых (Fabaceae), подсемейству 
цезальпиниевых (Caesalpinioideae) [1, с. 159], [5].

Объектом исследования была выбрана гледичия обык-
новенная (трёхколючковая) – Gleditsia triacanthos L. 

Это растение родом из средней и восточной части Се-
верной Америки. Гледичия высаживается в парках в каче-
стве декоративного вида, вокруг виноградников, садов и 
фруктовых рощ в качестве колючей изгороди, вдоль дорог 
и полей в качестве ветрового барьера, а также как полеза-
щитные лесные полосы [4, с. 354], [8, с. 165]. В пойменных 
лесах гледичия встречается как инвазивный вид. Это дере-
во очень толерантное к промышленным и транспортным 
выбросам; имеет относительно высокую устойчивость к 
низкой кислотности почвы (до рН = 5); проявляет исклю-
чительную устойчивость к высокой температуре и засухе. 
Гледичия обладает высокой адаптивностью к различным 
средам обитания и является агрессивным инвазивным ви-
дом.
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Gleditsia triacanthos может достигать высоты 20 м. Для 
этого вида характерны быстрый рост, средняя продолжи-
тельность жизни около 120 лет. Листья перисто сложены 
[2, с. 194]. Листочки 1,5–2,5 см (меньше на двустворча-
тых листьях) и ярко-зеленые, желтеют осенью. Гледичия 
распускается относительно поздно весной. Цветы сильно 
пахнущие, кремовые, в гроздьях, выходящих из основания 
пазух листьев.

Плод гледичии – это плоский боб (стручок), созрева-
ющий ранней осенью [2, с. 195]. Длина стручка обычно 
находятся в пределах 15–20 см. Семена рассеиваются па-
сущимися травоядными животными, такими как крупный 
рогатый скот и лошади, которые едят мякоть стручка и вы-
деляют семена в помете. 

Гледичия обычно имеет шипы длиной 3–10 см, расту-
щие из ветвей, некоторые достигают длины более 20 см; 
они могут быть одиночными или разветвленными в не-
сколько точек и обычно образуют плотные скопления [2, 
с. 195]. Молодые шипы довольно мягкие и зеленые. По 
мере старения они твердеют и становятся красными, из-
меняясь до пепельно-серого цвета и приобретая хрупкость 
к моменту созревания.

Сорта гледичии являются популярными декоратив-
ными растениями, где немногие другие деревья могут 
выжить и процветать. Это растение хорошо переносит 
городские условия, уплотненную почву, дорожную соль, 
щелочную почву, жару и засуху. Быстрые темпы роста и 
терпимость к плохим условиям делают это растение цен-
ным в районах, где тень требуется быстро, таких как но-
вые парки или жилые комплексы, а также в нарушенных 
и рекультивированных средах. Многие культивируемые 
сорта не имеют шипов [15, с. 158].

Мякоть на внутренней стороне стручков съедобна и 
потребляется дикими животными и домашним скотом [8, 
с. 166].

Длинные стручки, которые высыхают и созревают до 
коричневого или темно-бордового цвета, окружены жест-
кой кожистой оболочкой, которая прочно прилипает к 
мякоти внутри. Мякоть ярко-зеленого окраса в незрелых 
стручках, в спелых – сильно сладкая, хрустящая и сочная. 
Темно-коричневые бобы богаты танином.

Несмотря на высокую хозяйственную ценность этого 
растения, его выращивание затруднено по причине того, 
что семена имеют твердую оболочку, из-за чего они плохо 
прорастают [8, с. 167].

Целью данной работы было изучение строения и со-
става семенной кожуры гледичии и некоторых изменений 
ее строении при набухании семян.

Одним из пусковых факторов прорастания любого рас-
тений является поглощение воды семенами. Это становит-
ся возможным за счет увеличения проницаемости семен-
ных оболочек для воды за счет гидратации биополимеров 
в клетках, в результате чего развивается онкотическое дав-
ление и семенные оболочки разрываются [14, с. 310].

Кроме того, раннее прорастание семян может быть 
стимулировано повышением концентрации кислорода. 
Влияние кислорода на прорастание семян проявляется в 
следующем: с одной стороны, кислород необходим для 
поддержания дыхательных процессов в достаточном объ-

еме, а с другой – для окисления веществ, тормозящих про-
цесс прорастания [9, с. 607]. 

А. В. Попцов называет твердосемянность особом ви-
дом покоя, указывая, что все ростовые процессы, а также 
поступление воды полностью прекращаются в семенах 
[7, с. 87]. У представителей семейства бобовых в семенах 
плотно упакованный слой палисадных клеток, пропитан-
ных водоотталкивающими соединениями, вызывает меха-
ническое сопротивление семенной оболочки. Семя стано-
вится проницаемым для воды только тогда, когда оболочка 
каким-то образом разрушается, особенно в области руб-
чика, который обычно является физически самой слабой 
частью оболочки семени [11, с. 171]. 

Был выявлен широкий спектр факторов, которые по-
тенциально могут нарушить состояние покоя семян в 
естественных условиях, с различными последствиями для 
динамики банка семян и закономерностей появления всхо-
дов. Например, высокие температуры, механическое исти-
рание частицами почвы, разложение семенной оболочки 
под действием микробов, а также дым или тепловой удар 
от огня [6, с. 54]. 

Что касается искусственного воздействия на семена, то 
известны следующие методы: скарификация, химическое 
(ацетон, кислоты) [2, с. 195], [3, с. 64] и физическое (им-
пульсное давление [7, с. 116], [10, с. 1165], плазменная об-
работка с высокочастотным разрядом и ударно-волновая 
нагрузка [1, с. 161]) воздействие на семена.

Методология и методы исследования (Methods)
В качестве исследовательского материала использова-

лись семена с твердой семенной оболочкой гледичии трех-
колючковой (Gleditsia triacanthos). 

Для изучения явления твердосемянности была иссле-
дована семенная кожура гледичии с помощью электрон-
ного сканирующего микроскопа FEI Versa 3D LoVac. Эле-
ментный анализ был проведен с помощью сканирующего 
электронного микроскопа с энергодисперсионным детек-
тором EDAX Apollo X для микрорентгеноспектрального 
анализа [1, с. 161]. Кожуру исследовали в нативном состо-
янии после замачивания в воде в течение 2 суток, а также 
в результате обработки в ацетоне продолжительностью 30 
минут и дальнейшего набухания в воде. Для приготов-
ления поперечных срезов семенной кожуры обработку 
материала проводили по стандартной анатомической 
методике.

Для подготовки поперечных срезов семенной кожу-
ры материал обрабатывали по стандартной анатомиче-
ской методике. Срезы были выполнены вручную лез-
вием безопасной бритвы. Обнаружение одревесневших 
(лигнифицированных) элементов в растительных клет-
ках проводили с помощью флороглюциновой реакции, 
для определения жиров и липидов препараты окрашивали 
Суданом, а для обнаружения крахмала – раствором Лю-
голя. Для фотографий использовали микроскоп «Мик-
мед-5», цифровую камеру DCM 900 и программу Scope 
Photo 3.0.

В данном исследовании ацетон был использован 
из-за его воздействия на суберин – высокополимерное 
гидрофобное вещество, обязательным компонентом ко-
торого являются насыщенные и ненасыщенные жирные 
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кислоты и жиры [7, с. 105]. Суберин входит в состав се-
менной оболочки с твердым покровом и, вероятно, ча-
стично растворяется в растворе ацетоне, что повышает 
проницаемость оболочки семян для воды.

Результаты (Results)
В результате проведенного исследования были выявле-

ны некоторые закономерности строения семенной кожу-
ры.

Твердая семенная оболочка многих бобовых семян 
обусловлена частоколообразным эпидермальным слоем 
толстостенных клеток. Таким образом, структура семен-
ной оболочки представлена кутикулой и палисадным сло-
ем, составляющим наружный покров, за которым следует 
слой гиподермы и измельченный паренхиматозный слой, 
образующий внутренний покров.

На электронной микрофотографии (рис. 1) показа-
но, что для семенной оболочки Gleditsia triacanthos ха-
рактерны три основных слоя, различающихся по своей 
структуре. 

Эпидермальный слой гледичии двухрядный, клетки 
плотно прилегают друг к другу, имеют призматическую 

форму, радиально вытянутую. Периклинальные стенки 
клеток этого слоя образуют светлую линию. 

Поверх эпидермы, на поверхности семени, имеется 
тонкий, плотный слой кутикулы с восковыми включе-
ниями, имеется скульптурный рисунок – неглубокие 
четкие трещины (рис. 1) размером 1,2–1,9 мкм [14]. 

Слой гиподермы многорядный плотно уложенный. 
Клетки толстостенные, гантелевидной формы, вытяну-
ты параллельно поверхности семенной оболочки, име-
ются большие межклетники (рис. 1).

Слой паренхимы многорядный, клетки имеют окру-
глую форму, с межклетниками, уложены рыхло (рис. 1). 
Паренхимный слой наиболее утолщен в дорсальной и 
вентральной частях, истончаясь в апикальной части се-
мени.

При замачивании семян в ацетоне в течение 2 часов 
размер трещин на поверхности семени увеличивается 
(рис. 2). Это происходит в результате частичного рас-
творения в ацетоне воскоподобных веществ в тонком 
слое кутикулы (воск, суберин).

Рис. 1. Сканирующая электронная микрофотография семенной оболочки Gleditsia triacanthos: A – 87-кратное увеличение; 
B – 1200-кратное увеличение. Слои семенной оболочки: 1 – эпидерма, 2 – гиподерма, 3 – паренхима

Fig. 1. Scanning electron microphotograph of the seed coat of Gleditsia triacanthos: A – the 87-fold increase; B – The 1200-fold increase. 
Layers of the seed coat: 1 – epidermis, 2 – hypoderm, 3 – parenchyma

A B

3
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Рис. 2. Препарат с поверхности семенной кожуры гледичии 
при обработке ацетоном в течение 2 часов, 

141-кратное увеличение
Fig. 2. The drug from the surface of the seed coat of honey-locust 

when handling acetone for 2 hours, the 141-fold increase

Рис. 3. Внешний вид семенной кожуры гледичии при 
набухании в течение 2 суток, 131-кратное увеличение

Fig. 3. The drug from the surface of the seed coat of honey-locust at 
swelling for 2 days, the 131-fold increase
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Трещины на наружном слое (эпидерме) семенной ко-
журы образуются в результате разломов между столбча-
тыми клетками. При набухании семени трещины увели-
чиваются и удлиняются из-за растягивания этих клеток 
в длину, что в свою очередь позволяет воде проникать в 
другие слои. На рис. 1 приведено фото семенной кожу-
ры после набухания в течение 1 суток, длина столбча-
тых клеток составляет 126,2 мкм. На рис. 3 приведено 
фото семенной кожуры при набухании в течение 2 суток 
после стратификации, длина столбчатых клеток состав-
ляет уже 150,9 мкм, размер трещин на поверхности ко-
журы – 71–200 мкм (рис. 3).

Для определения состава семени срезы окрашива-
ли красителями и исследовали в световой микроскоп 
(рис. 4).

При проведении реакции с суданом на срезе семе-
ни гледичии гиподерма и часть паренхимы окрасились 
в оранжево-красноватый цвет. Это свидетельствует о 
положительной реакции на суберин, который обычно 
откладывается в виде пластинки, покрывающей вну-
треннюю часть целлюлозной оболочки пробковых кле-
ток. Так как в зрелом состоянии эти клетки мертвы, они 
обычно заполнены воздухом и не пропускают воду. Не-
большое количество суберина также присутствует и в 
нижней части клеток эпидермы.

Обработка семян раствором Люголя была прове-
дена для выявления полисахаридов в клетках. Часть 
клеток, расположенная под эпидермальными столбча-
тыми клетками, приобрела сине-фиолетовую окраску, 
что говорит о присутствии крахмала в клетках семени 
гледичии трехколючковой. Помимо этого, в эндосперме 
также присутствуют полисахариды, окрасившиеся в ко-
ричневатый цвет.

С помощью флороглюцина в семенной кожуре были 
выявлены клетки, подверженные лигнификации. Она 
способствует формированию твердой семенной обо-
лочки, препятствующей проникновению воды и воз-
духа внутрь семени. Лигнифицированные элементы, 
окрашенные в темно-малиновый цвет, были обнаруже-
ны в гиподерме и паренхиме, которые включает в себя 
семенная кожура гледичии. Анализ семенной оболочки 
с помощью ИК-Фурье также подтвердил наличие в ее со-
ставе суберина, лигнина и целлюлозы.

В ИК-спектр семенной кожуры гледичии входят ин-
тенсивные полосы поглощения в диапазоне с максимумом 
3303, 2918, 2860, 1640, 1606, 1420, 1368, 1246, 1010 см–1, а 
также полосы средней и слабой интенсивности: 740, 1706, 
1515, 1460, 1160, 960, 896 см–1. Анализируя полученные 
данные и сравнивая их с известными результатами ИК 
спектральных исследований древесины, можно сделать 
вывод, что основу кожуры гледичии составляют целлюло-
за и лигнин.

Между тем в спектре присутствует широкая полоса 
поглощения валентных колебаний О–Н-связей ассоции-
рованных гидроксильных групп с максимумом 3303 см–1. 
Полосы поглощения – 2918, 2860, 1420, 1368, 896 см–1 – 
соответствуют валентным и деформационным колебани-
ям С–Н-связей в метильных, метиленовых и метиновых 
группах целлюлозы. Сильное поглощение в области 1000–
1050 см–1 (максимум 1010 см–1) и 1160 см–1 связано с высо-
кой концентрацией эфирных и спиртовых фрагментов (по-
глощение С–О-связей) в структуре исследуемых образцов.

Наличие лигнина в составе кожуры гледичии под-
тверждается присутствием в спектре характерных полос 
поглощения фенилпропановых фрагментов, составляю-
щих основу структуры лигнина. К ним относятся полосы 
поглощения, соответствующие валентным колебаниям 
ароматических и этиленовых углерод-углеродных связей 
(1640–1593 см–1), скелетным валентным колебаниям бен-
зольных колец (1495–1515 см–1), деформационным колеба-
ниям С–Н-связей в СН2- и СН3-группах (1460–1470 см–1).

Поглощение малой интенсивности в диапазоне 1740 
и 1706 см–1, соответствующих валентным колебаниям 
карбонильных групп, может свидетельствовать о присут-
ствии в составе целлюлозы небольших количеств субери-
на, гемицеллюлоз, а также продуктов окисления целлюло-
зы и лигнина.

Обсуждение и выводы (Discussion and Conclusion)
Проведенные исследования позволяют предположить 

функции отдельных слоев семенной кожуры гледичии. 
Так, клетки эпидермы имеют тонкую оболочку с частич-
ной лигнификацией. Предположительно, лигнин распо-
ложен кольцами или спирально вдоль длинных стенок, 
поэтому при поглощении воды клетки не утолщаются, 
а удлиняются. За счет удлинения клеток трещины в се-
менной кожуре расширяются, что дает возможность воде 

  

А B C
Рис. 4. Окрашивание семенной кожуры гледичии: A – суданом; B – раствором Люголя; C – флороглюцином

Fig. 4. Staining of the seed coat of gleditsia: A – by sudan B – by Lugol’s solution; C – by phloroglucinol
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проникать в следующие слои семенной кожуры. Однако 
средний слой – гиподерма – состоит из клеток, пропитан-
ных гидрофобным веществом суберином, что замедляет 
прохождение воды. Форма ее клеток, вытянутая парал-
лельно поверхности, обеспечивает плотное сцепление 
между собой. Такая структура, соответственно, механи-
чески устойчива к растяжению, и при деструкции в про-
цессе набухания этот слой не подвержен мацерации. До-
полнительную механическую прочность семенной кожуре 

придают лигнифицированные элементы в паренхиме. Но 
паренхиматозные клетки в нижнем слое семенной кожуры 
способны набухать и ослизняться, вследствие чего созда-
ется дополнительный контролируемый путь поступления 
воды в зародыш. ИК-спектр также подтвердил наличие в 
составе семенной кожуры гледичии лигнина, небольших 
количеств суберина, гемицеллюлоз, а также продуктов 
окисления целлюлозы и лигнина.
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The research of the structure and content of the seed coat 
of Gleditsia and some changes in its structure during the swelling
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Abstract. The goal is to study the structure and content of the seed coat of Gleditsia triacanthos L. with a hard seed coat, and 
some changes in its structure when this seeds swell. Research methods. One of the main reasons for hard-seeding is the hard, 
waterproof seed skin. In practice, before sowing, solid seeds are subjected to various types of treatments: physical or chemi-
cal, which increases the permeability of the seed shell to water. The seeds were treated with acetone, provided that the suberin, 
which is part of the seed shell with a solid cover, is a highly polymer hydrophobic substance with mandatory component – 
saturated and unsaturated acidic triglycerides and triglycerides, and partially dissolves in a solution of acetone. The presence of 
lignified elements, suberin and polysaccharides in the seed coat of honey-locust was confirmed by IR spectra of the surface of 
the seed coat, as well as histochemical reactions. The structure and composition of the seed coat were studied on the example of 
seeds of honey-locust. The results. In the coat of the seed of honey-locust there are identified three major layers with different 
physical-chemical and mechanical properties that vary with their functions. The cells of the epidermis of the seed coat of honey-
locust have a thin shell with partial lignification. The hypoderm consists of cells impregnated with the hydrophobic substance 
suberin, whose shape is elongated parallel to the surface and provides a tight coupling between them. The parenchyma is the 
most powerful layer, consisting of parenchymal cells that are laid loosely. Scientific novelty. The research made it possible to 
find out the functions of individual layers of the Gleditsia seed coat, as well as to track changes in the structure of the seed coat 
when this seed swells.
Keywords: Gleditsia triacanthos L., hard-seeding, seed coat, structure, presowing treatment, permeability, seed swelling, ac-
etone.
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