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Исследовались процессы формирования зародышевого мешка, развития семязачатка и семени, на-
чиная со стадии одноядерной мегаспоры до формирования семени, у двух видов многолетних под-
солнечников Helianthus ciliaris DC и H. tuberosus L.
У обоих видов выявлено сходство в формировании зародышевого мешка и окружающих структур.
Халазальная мегаспора дает начало зародышевому мешку Polygonum-типа, который имеет особен-
ность в развитии антиподальных клеток, приводящую к формированию только двух антипод, одна
из которых двуядерная. Нуцеллус дегенерирует рано и к началу формирования зародышевого меш-
ка представлен единичными базальными клетками. Интегумент дифференцируется на две хорошо
различимые зоны: внутреннюю и наружную. Эпидермис внутренней зоны преобразуется в интегу-
ментальный тапетум. Сосудистый пучок входит в халазу и повторяет изгиб семязачатка, доходя до
уровня антипод в зародышевом мешке. При отсутствии оплодотворения зародышевый мешок со-
храняется в течение длительного времени, при этом интегументальный тапетум становится много-
слойным.
Наблюдалось формирование зародышей от глобулярной до торпедовидной стадии. Эндосперм нук-
леарный. Отмечалось формирование зародыша и в отсутствии эндосперма, при этом интегумен-
тальный тапетум сохранялся и становился многослойным.
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Род Helianthus L. относится к семейству Astera-
ceae L., трибе Heliantheae Cass, подтрибе Helian-
thinae Dumort. (The Families and Genera…, 2007).
Род Helianthus L. весьма полиморфный и включа-
ет в себя, по оценкам разных систематиков, от
10 до 254 видов (Gavrilova, Anisimova, 2003).
Наиболее распространенной среди исследовате-
лей подсолнечника является классификация
E.E. Schilling и C.B. Heiser (1981), в которой выде-
лено 12 однолетних и 36 многолетних видов, про-
израстающих в Северной Америке и распреде-
ленных в 5 секций. Особенности эмбриологии и
репродуктивной биологии большинства видов
Helianthus практически не исследовались, исклю-
чение составляют хозяйственно-ценные виды.
Среди однолетних видов наиболее изучены куль-
турные формы (сорта, линии) однолетнего под-

солнечника Helianthus annuus L., среди многолет-
них – топинамбура H. tuberosus L.

Межвидовые скрещивания культурного под-
солнечника с дикими видами этого рода исполь-
зуются в селекционной работе для улучшения вы-
сокопродуктивных масличных сортов, а также
для выведения декоративных сортов и гибридов.
Но в этом процессе есть определенные трудности.
Межвидовые гибриды крайне нестабильны и да-
ют расщепление в последующих поколениях, что
приводит к затруднениям в их поддержании и со-
хранении их признаков. В то же время, есть дан-
ные о наличии у культурного подсолнечника та-
ких форм апомиксиса, как апоспория и интегу-
ментальная эмбриония (Ustinova, 1955, 1970;
Voronova, Gavrilova, 2007; Voronova, 2010, 2013).
Апоспорические образования обнаружены также
у топинамбура (Dziubenko, 1965). Апомиксис, как
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возможность формирования семян бесполым пу-
тем, мог бы способствовать решению целого ряда
селекционных задач.

Нами было начато эмбриологическое исследо-
вание некоторых диких видов подсолнечника и
изучено развитие мужской репродуктивной сфе-
ры у двух представителей рода Helianthus L.: H. tu-
berosus L. и H. ciliaris DC (Babro, Voronova, 2018).
У этих же видов были исследованы ранние стадии
развития семязачатка и заложение репродуктив-
ных структур до стадии завершения мейоза в ме-
гаспороците и формирования мегаспоры (Voron-
ova, Babro, 2018).

Данная статья является продолжением выше-
указанных работ по исследованию эмбриологии
подсолнечника и посвящена, главным образом,
исследованию процессов формирования зароды-
шевого мешка, а также затрагивает этапы разви-
тия семязачатка и семени у H. tuberosus и H. cilia-
ris, начиная со стадии мегаспоры и до формиро-
вания зародыша.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектами исследования стали подсолнечник
клубненосный, или топинамбур, Helianthus tu-
berosus L. и подсолнечник реснитчатый H. ciliaris
DC. Эти два вида относятся к разным секциям
(Divaricati и Ciliares, соответственно) в пределах
рода Helianthus семейства Asteraceae (Schilling,
Heiser, 1981). Оба вида относятся к группе диких
многолетних подсолнечников, но значимо разли-
чаются по размерам и времени цветения, а также
по числу хромосом: H. tuberosus – гексаплоид с
числом хромосом 2n = 102, H. ciliaris – тетраплоид
с 2n = 68.

Материал по H. ciliaris был собран на Кубан-
ской опытной станции ВИР (45°21' с.ш. и
40°80' в.д.), где поддерживается коллекция диких
однолетних и многолетних видов подсолнечника,
H. tuberosus – в Ботаническом саду БИН РАН.
Растения произрастали в условиях свободного
(перекрестного) опыления, без изоляции.

Целые корзинки на разных стадиях развития
были собраны и зафиксированы в растворе FAA
(формалин, ледяная уксусная кислота и 70% эта-
нол в отношении 7:7:100). Материал дегидратиро-
вали через серию спиртов, проводили через ряд
этанол-хлороформных смесей до чистого хлоро-
форма и заключали в Histomix® (Биовитрум), по-
стоянные препараты для световой микроскопии
окрашивали несколькими красителями в разных
комбинациях (более подробно методики описа-
ны в статье Voronova, Babro, 2018).

Для ускоренного анализа материала использо-
вался метод просветления тотальных препаратов
семязачатков и семян (Voronova, 2008b).

Препараты анализировались и фотографиро-
вались с помощью микроскопа Zeiss Axioplan 2
Imaging с цифровой фотокамерой в программе
AxioVision.

РЕЗУЛЬТАТЫ

У обоих исследованных видов формирование
зародышевого мешка и развитие семязачатка
идет сходным образом.

В результате мегаспорогенеза из мегаспороци-
та формируется тетрада мегаспор. Три верхние
(микропилярные) вскоре дегенерируют, а ниж-
няя (халазальная) продолжает развитие и дает на-
чало формированию зародышевого мешка
(рис. 1, 1, 2).

Халазальная мегаспора претерпевает процесс
дифференциации. Она увеличивается в размерах,
вытягивается, заполняя практически все про-
странство, где ранее располагалась тетрада мега-
спор. Ядро в ней становится более четко выра-
женным и смещается из центра клетки в слегка
асимметричное положение, чуть ближе к микро-
пилярному концу. Этот процесс также сопровож-
дается вакуолизацией цитоплазмы.

В результате первого митотического деления
зародышевый мешок становится двуядерным
(рис. 1, 3b). Ядра расходятся в разные стороны –
одно оказывается в микропилярной части, второе
несколько смещается в сторону халазального
конца зародышевого мешка, но не достигает его,
оказываясь в результате примерно посередине
между центром клетки и ее халазальным концом
(рис. 1, 4, 5). Второе деление митоза происходит
несколько асинхронно. Халазальное ядро вступа-
ет в митотическое деление чуть быстрее микропи-
лярного. Вследствие этого, зародышевый мешок
на какой-то момент становится трехъядерным – в
центре клетки уже два ядра, а на микропилярном
полюсе ядро еще в процессе митоза (рис. 2, 3).
Когда на микропилярном конце деление ядер за-
канчивается, то на халазальном ядра уже расхо-
дятся друг от друга, смещаясь так, чтобы располо-
житься вдоль продольной оси зародышевого
мешка (рис. 2, 4, 5). Задержка деления на микро-
пилярном полюсе позволяет ядрам на халазаль-
ном конце сместиться в нужные позиции перед
третьим делением. В третье митотическое деле-
ние ядра вступают практически синхронно, ре-
зультатом его является образование восьмиядер-
ного зародышевого мешка (рис. 3, 1).

На микропилярном полюсе, после заложения
клеточных перегородок между всеми только что
образовавшимися ядрами, формируется трехкле-
точный яйцевой аппарат (рис. 3, 2). В дальней-
шем его клетки дифференцируются в яйцеклетку
и две синергиды (рис. 3, 3).
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Рис. 1. Завершение мегаспорогенеза и начало развития зародышевого мешка.
1 – часть семязачатка с функционирующей мегаспорой и остатками дегенерировавших мегаспор, 2 – часть семязачат-
ка на стадии дифференциации мегаспоры в одноядерный зародышевый мешок, 3a – завязь с семязачатком на стадии
двуядерного зародышевого мешка (срез радиальный, общий вид), 3b – часть семязачатка с двуядерным зародышевым
мешком сразу после митоза, ядра лежат рядом, 4, 5 – часть семязачатка с двуядерным зародышевым мешком, ядра
разошлись на противоположные полюса зародышевого мешка.
Helianthus ciliaris: 2, 3a, 3b, 4; Helianthus tuberosus: 1, 5.
b c – базальная клетка, ch – халаза, d ms – дегенерирующая мегаспора, e c – эпидермальная клетка, e s – зародышевый
мешок, in – интегумент, i t – интегументальный тапетум, m – микропиле, ms – мегаспора, n – ядро зародышевого меш-
ка, o – завязь, ov – семязачаток, t c – таблитчатые клетки.
Шкала: 3a – 100 мкм; 1, 2, 3b, 4, 5 – 20 мкм.
Fig. 1. Completion of megasporogenesis and initial stages of embryo sac development.
1 – the ovule’s part containing functional megaspore and residuals of degenerated ones; 2 – the ovule at the stage of megaspore
differentiation into the uninuclear embryo sac (fragment), 3a – ovary with ovule at the stage of  2-nuclear embryo sac (radial sec-
tion, general view), 3b – the part of ovule with 2-nucleate embryo sac directly after mitosis; the nuclei lie side by side, 4, 5 – the
part of ovule with 2-nuclear embryo sac; the nuclei already have moved to the opposite poles of the embryo sac.
Helianthus ciliaris: 2, 3a, 3b, 4; Helianthus tuberosus: 1, 5.
b c – basal cell, ch – chalaza, d ms – degenerating megaspore, e c – epidermal cell, e s – embryo sac, in – integument, i t – in-
tegumental tapetum, m – micropyle, ms – megaspore, n – embryo sac nucleus, o – ovary, ov – ovule, t c – table-like cells.
Scale bars: 3a – 100 μm; 1, 2, 3b, 4, 5 – 20 μm.
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Рис. 2. Завязь и семязачаток на стадии двуядерного-четырехъядерного зародышевого мешка.
1a – завязь и семязачаток во время второго митоза в зародышевом мешке (радиальный срез), 1b – халазальная часть
семязачатка, 2 – завязь и семязачаток во время второго митотического деления в зародышевом мешке (тангентальный
срез), 3 – часть семязачатка с зародышевым мешком, на халазальном полюсе которого митотическое деление ядер за-
вершено, а на микропилярном – ядро в состоянии профазы митоза, 4, 5 – часть семязачатка с четырехъядерным заро-
дышевым мешком.
Helianthus ciliaris: 3, 4; Helianthus tuberosus: 1a, 1b, 2, 5.
b c – базальная клетка, ch – халаза, e c – эпидермальная клетка, e s – зародышевый мешок, in – интегумент, i t – инте-
гументальный тапетум, m – микропиле, n – ядро зародышевого мешка, o – завязь, ov – семязачаток, r t c – ряды таб-
литчатых клеток, v b – проводящий пучок.
Шкала: 1a, 1b, 2, – 100 мкм; 3, 4, 5 – 20 мкм.
Fig. 2. Ovary and ovule at the stage from 2- up to 4-nuclear embryo sac.
1a – ovary and ovule during the second mitosis in the embryo sac (radial section), 1b – chalazal part of the ovule, 2 – ovary and
ovule during the second mitotic division in the embryo sac (tangential section), 3 – the part of ovule containing embryo sac with
completed mitotic division of nuclei on its chalazal pole and the nucleus in the prophase of mitosis state on its micropylar pole,
4, 5 – the part of ovule containing 4-nuclear embryo sac.
Helianthus ciliaris: 3, 4; Helianthus tuberosus: 1a, 1b, 2, 5.
b c – basal cell, ch – chalaza, e c – epidermal cell, e s – embryo sac, in – integument, i t – integumental tapetum, m – micropyle,
n – embryo sac nucleus, o – ovary, ov – ovule, r t c – rows of table-like cells, v b – vascular bundle.
Scale bars: 1a, 1b, 2 – 100 μm; 3–5 – 20 μm.
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Рис. 3. Поздние стадии формирования зародышевого мешка
1 – часть семязачатка с восьмиядерным зародышевым мешком сразу после третьего митотического деления ядер, 2 –
микропилярная часть зародышевого мешка с формирующимся яйцевым аппаратом и еще не слившимися полярными
ядрами, 3 – зрелый зародышевый мешок, 4 – халазальная часть зрелого зародышевого мешка с двумя антиподальны-
ми клетками, в верхней видны два ядра, вокруг каждого из них обособлена цитоплазма, но нет клеточной перегород-
ки, 5 – халазальная часть зрелого зародышевого мешка с двумя антиподальными клетками, в верхней видны два
огромных ядра с перетяжкой между ними, 6 – халазальная часть зрелого зародышевого мешка с двумя антиподальными
клетками, в верхней клетке видны метафазные пластинки делящихся ядер, 7 – зрелый зародышевый мешок после опыле-
ния: видны потемневшая синергида и спермии в цитоплазме центральной клетки, 8 – часть семязачатка с интегументаль-
ным тапетумом и эпидермальными клетками нуцеллуса, в котором зародышевый мешок не сформировался.
Helianthus ciliaris: 1, 2, 3, 5, 6, 7; Helianthus tuberosus: 4, 8.
a c – антиподальная клетка, с с n – ядро центральной клетки, e a – яйцевой аппарат, e с – яйцеклетка, i t – интегумен-
тальный тапетум, i z i – внутренняя зона интегумента, m – микропиле, n – ядро зародышевого мешка, o z i – наружная
зона интегумента, p l s – постаменто-подобная структура, p n – полярное ядро, s – синергида, s h – синергидный крюк,
sp – спермий.
Стрелка указывает на перемычку между ядрами в антиподе.
Шкала: 1, 2, 3, 4, 7, 8 – 20 мкм; 5, 6 – 10 мкм.
Fig. 3. The later developmental stages of the embryo sac
1 – the part of the ovule with 8-nuclear embryo sac just after the third mitotic division of the nuclei, 2 – micropylar part of the
embryo sac with a forming egg apparatus and still unfused polar nuclei, 3 – mature embryo sac, 4 – the chalazal part of a mature
embryo sac with two antipodal cells; two nuclei with separated cytoplasm around each of them but without cell wall between them
can be seen in the upper antipodal cell, 5 – the chalazal part of a mature embryo sac with two antipodal cells; two enormous nuclei
with a constriction between them can be seen in the upper antipodal cell, 6 – the chalazal part of a mature embryo sac with two
antipodal cells; the metaphase plates of the dividing nuclei are seen in the upper one, 7 – the mature embryo sac after pollination:
the darkened synergid and the sperms in the cytoplasm of the central cell are seen, 8 – the fragment of the ovule in which the
embryo sac did not form, with integumental tapetum and epidermal cells of nucellus.
Helianthus ciliaris: 1–3, 5–7; Helianthus tuberosus: 4, 8.
a c – antipodal cell, с с n – central cell’s nucleus, e a – egg apparatus, e с – egg cell, i t – integumental tapetum, i z i – inner zone of integ-
ument, m – micropyle, n – embryo sac’s nucleus, o z i – outer zone of integument, p l s – postament-like structure, p n – polar nucleus,
s – synergid, s h – synergid hook, s p – sperm.
The arrow points to the constriction between nuclei in the antipodal cell.
Scale bars: 1–4, 7, 8 – 20 μm; 5, 6 – 10 μm.
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На халазальном полюсе зародышевого мешка
клеточные перегородки закладываются между
только что поделившимися ядрами, но не между
ядрами соседних пар. В нижней части зародыше-
вого мешка формируется одноядерная антипода,
над ней – двуядерная антипода, выше которой
располагается второе полярное ядро центральной
клетки, которое быстро смещается в центр. По-
лярные ядра сначала располагаются в середине
центральной клетки зародышевого мешка, а за-
тем перемещаются вплотную к яйцевому аппара-
ту и сливаются друг с другом (рис. 3, 2, 3).

Сформированный антиподальный аппарат у
исследованных видов состоит из двух клеток, ко-
торые располагаются друг над другом. Лишь в
единичных случаях наблюдалось формирование
трех антипод. Нам удалось обнаружить в одном из
зрелых зародышевых мешков интересный случай
– картину промежуточного состояния между
двух- и трехклеточным антиподальным аппара-
том. Два верхних ядра антипод обособлены друг
от друга, четко видно и обособление цитоплазмы
каждого из них, но при этом между ними нет по-
лисахаридной (окрашивающейся алциановым
синим) клеточной перегородки (рис. 3, 4).

Ядра антипод могут делиться в дальнейшем и
после заложения клеточных перегородок, что
приводит к увеличению их плоидности (рис. 3, 6).
Заложения клеточных перегородок не происхо-
дит, а вновь образующиеся ядра сливаются, что
приводит к образованию одного огромного бес-
форменного ядра с множеством ядрышек. Мы на-
блюдали образование своеобразных “перемычек”
между ядрами в верхней (микропилярной) дву-
ядерной клетке антипод (рис. 3, 5), в отдельных
случаях, ядро может приобретать гантелевидную
или 8-образную форму. Халазальная антипода
обычно некрупная, и в зрелом зародышевом
мешке она треугольной или клиновидной формы.
Микропилярная антипода удлиненная, может
достигать значительных размеров и быть сопоста-
вимой по длине с центральной клеткой. Обе ан-
типоды довольно сильно вакуолизированы
(рис. 3, 3, 4, 5, 7; рис. 4, 8).

По мере дальнейшего развития зародышевого
мешка идет дифференциация клеток яйцевого
аппарата. Ядро яйцеклетки увеличивается в раз-
мерах, по сравнению с ядрами синергид, оно сме-
щается в апикальную область клетки, цитоплазма
клетки вакуолизируется. Основная часть цито-
плазмы и ядро располагаются в апикальной ча-
сти, а в базальной находится крупная вакуоль.
Яйцеклетка меняет форму с округлой на удлинен-
но-грушевидную. Ядра синергид мелкие, распо-
лагаются в центре клетки, вакуолизация цито-
плазмы не выражена. Изначально синергиды
имеют форму треугольника со сглаженными уг-
лами, по мере развития они довольно сильно вы-

тягиваются. На базальных концах синергид фор-
мируются особые выпуклые структуры, называе-
мые обычно крючьями (рис. 3, 3).

В средней части зародышевого мешка оказы-
ваются два полярных ядра, которые сливаются
друг с другом до оплодотворения и формируют
вторичное ядро центральной клетки зародышево-
го мешка. Ядро центральной клетки очень крупное,
с хорошо различимым ядрышком, внутри которого
наблюдаются более темные и более светлые струк-
туры. Это ядро является самым крупным ядром за-
родышевого мешка и превосходит по своим разме-
рам ядра соматических клеток – клеток интегу-
мента и тканей завязи. Ядро центральной клетки
располагается вблизи яйцеклетки. Центральная
клетка – самая большая в зародышевом мешке.
Она содержит несколько огромных вакуолей. Ос-
новная часть ее цитоплазмы сосредоточена вбли-
зи яйцевого аппарата (рис. 3, 3, 7).

Таким образом, зрелый зародышевый мешок у
исследованных видов состоит, как правило, из
6 клеток, 6 (редко – 7) ядер. Ядра яйцевого аппа-
рата и нижней антиподы гаплоидные, ядро цен-
тральной клетки диплоидное, ядро верхней анти-
поды обычно диплоидное (рис. 3, 7), но иногда в
ней бывает два гаплоидных ядра (рис. 3, 3).

По мере формирования и созревания зароды-
шевого мешка претерпевают изменения и окру-
жающие его структуры семязачатка.

Нуцеллус начинает дегенерировать уже во вре-
мя мейоза в мегаспороците, к моменту формиро-
вания тетрады мегаспор он представлен только
эпидермальным слоем и несколькими базальны-
ми клетками, расположенными под халазальной
мегаспорой. Клетки латеральной области нуцел-
луса дегенерируют в первую очередь, и даже их
остатки редко наблюдаются позднее стадии мега-
спорогенеза (Voronova, Babro, 2018). Клетки ба-
зальной области (таблитчатые клетки) сохраняют-
ся как минимум до стадии восьмиядерного заро-
дышевого мешка, возможно, и дольше (рис. 3, 4).
Эпидермальный слой нуцеллуса, в виде остатков
единичных клеток, можно проследить до стадии
4-ядерного зародышевого мешка (рис. 1, 4, 5).

К началу формирования зародышевого меш-
ка, интегумент уже хорошо развит. Ткани интегу-
мента, расположенные в непосредственной бли-
зости к зародышевому мешку, дифференцируют-
ся в процессе развития на две хорошо
различимые зоны (рис. 2, 1a, 2; рис. 4, 1, 2, 3, 7).

Первая зона – это внешняя часть интегумента,
которая состоит из более-менее однородных па-
ренхимных клеток, не очень крупных по размеру,
расположенных ровными слоями (рис. 4, 2, 3, 7).
Она сохраняется довольно долго и наблюдается
до стадии зрелого семени (рис. 5, 3a, 3b, 4, 5, 6).

Вторая зона – это внутренняя часть интегу-
мента, в которой клетки сильно вытягиваются, а в



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 3  2021

ФОРМИРОВАНИЕ ЗАРОДЫШЕВОГО МЕШКА, РАЗВИТИЕ СЕМЯЗАЧАТКА 245

Рис. 4. Завязь и семязачаток к моменту опыления и дальнейшие изменения в их структурах.
1 – семязачаток со зрелым зародышевым мешком к моменту опыления (тотальный препарат, просветление), 2 – за-
вязь с семязачатком и зрелым зародышевым мешком к моменту опыления (радиальный срез), 3 – завязь с семязачат-
ком и зрелым зародышевым мешком к моменту опыления (тангентальный срез), 4 – халазальная часть семязачатка,
5 – часть семязачатка с основным и апоспорическим зародышевыми мешками (тотальный препарат, просветление),
6 – семязачаток с зародышем и эндоспермом (тотальный препарат, просветление), 7 – завязь с дегенерирующим се-
мязачатком и развивающимся зародышем и эндоспермом (радиальный срез), 8 – часть семязачатка с многослойным
интегументальным тапетумом и стареющим зародышевым мешком в отсутствии опыления, 9 – часть семязачатка с
основным и апоспорическим зародышевыми мешками.
Helianthus ciliaris: 1, 2, 5, 6, 7, 8, 9; Helianthus tuberosus: 3, 4.
a c – антиподальная клетка, a e s – апоспорический зародышевый мешок, с с n – ядро центральной клетки, ch – халаза,
e – зародыш, e a – яйцевой аппарат, e с – яйцеклетка, en – эндосперм, i t – интегументальный тапетум, i z i – внутрен-
няя зона интегумента, m – микропиле, n – ядро зародышевого мешка o z i – наружная зона интегумента, p l s – поста-
менто-подобная структура, p n – полярное ядро, s – синергида , v b – проводящий пучок.
Шкала: 1–4, 6, 7 – 200 мкм; 5, 8, 9 – 50 мкм.
Fig. 4. Ovary and ovule by the time of pollination and further changes in their structures.
1 – ovule with mature embryo sac by the time of pollination (whole mount, clearing), 2 – ovary with ovule and mature embryo
sac by the time of pollination (radial section), 3 – ovary with ovule and mature embryo sac by the time of pollination (tangential
section), 4 – chalazal part of the ovule, 5 – the part of the ovule with the main embryo sac and aposporic one (whole mount,
clearing), 6 – ovule with embryo and endosperm (whole mount, clearing), 7 – ovary with degenerating ovule and with developing
embryo and endosperm (radial section), 8 – ovule with multilayered integumental tapetum and senescent embryo sac in the ab-
sence of pollination, 9 – the part of the ovule with the main embryo sac and aposporic one.
Helianthus ciliaris: 1, 2, 5–9; Helianthus tuberosus: 3, 4.
a c – antipodal cell, a e s – aposporic embryo sac, с с n – central cell’s nucleus, ch – chalaza, e – embryo, e a – egg apparatus,
e с – egg cell, en – endosperm, i t – integumental tapetum, i z i – inner zone of integument, m – micropyle, n – embryo sac’s
nucleus, o z i – outer zone of integument, p l s – postament-like structure, p n – polar nucleus, s – synergid, v b – vascular bundle.
Scale bars: 1–4, 6, 7 – 200 μm; 5, 8, 9 – 50 μm.
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зоне зародышевого мешка начинают разрушать-
ся. Оболочки клеток ослизняются, ядра становят-
ся неразличимыми. Эта часть интегумента интен-
сивно окрашивается алциановым синим и неко-
торыми другими красителями (рис. 4, 2, 3, 7). К
моменту созревания зародышевого мешка внут-
ренняя часть интегумента визуально значительно
отличается от внешней его части. Эта зона инте-
гумента практически вся разрушается ко времени
формирования зародыша (рис. 5, 3a, 3b, 4).

Эпидермальные клетки внутренней зоны, не-
посредственно примыкающие к зародышевому
мешку, дифференцируются в интегументальный
тапетум (эндотелий). Первые признаки форми-
рования эндотелия появляются еще во время на-
чала мейоза в мегаспороците, в дальнейшем они
становятся заметнее (рис. 1, 1, 2). Клетки интегу-
ментального тапетума имеют слегка трапецие-
видную уплощенную форму, более узкой сторо-
ной они обращены к зародышевому мешку. Стен-
ки клеток утолщенные, на них откладывается
каллоза, особенно мощный слой формируется со
стороны зародышевого мешка (рис. 2, 5). В даль-
нейшем, ядра клеток интегументального тапету-
ма увеличиваются, вероятно, полиплоидизиру-
ются, в них просматривается по несколько ядры-
шек. Ко времени созревания зародышевого
мешка в клетках тапетума начинаются перикли-
нальные деления, что приводит к появлению вто-
рого слоя, а продолжение делений – и к появле-
нию многослойности (рис. 3, 3, 7).

Внутренняя часть интегумента, по мере разви-
тия семязачатка, подвергается полной деструк-
ции (рис. 5, 3a, 3b, 4), которая не касается лежа-
щих рядом клеток интегументального тапетума.
Интегументальный тапетум, с его сильно утол-
щенными каллозными оболочками клеток вдоль
границы с зародышевым мешком, представляет
собой своеобразный барьер между веществами из
разрушающихся клеток внутренней части интегу-
мента и клетками зародышевого мешка.

Клетки, относящиеся к базальной области ну-
целлуса и располагающиеся под зародышевым
мешком, также изменяются (рис. 1, 2, 3b, 4). На
ранних этапах они выглядели как несколько ря-
дов таблитчатых клеток. По мере роста семяза-
чатка эти клетки сильно вытягиваются в длину
вдоль его продольной оси (рис. 2, 5). Формирует-
ся структура, которая подобна постаменту, харак-
терному для крассинуцеллятных семязачатков,
но выявляется она только на ранних стадиях раз-
вития, до формирования зародышевого мешка
(Voronova, Babro, 2018). На поздних стадиях раз-
вития, к моменту созревания зародышевого меш-
ка, сохраняется только небольшая колонка из
мелких клеток со светлой цитоплазмой, располо-
женных под зародышевым мешком (рис. 3, 7,
рис. 4, 8, 9). Проводящего пучка эта структура не

достигает, замещаясь крупными паренхимными
клетками (рис. 4, 2, 3), и на халазальном конце се-
мязачатка не обнаруживается (рис. 4, 2, 4). Остат-
ки этой структуры отмечаются до оплодотворе-
ния и окончательно разрушаются после оплодо-
творения вместе со всей внутренней зоной
интегумента (рис. 5, 3a, 6).

В процессе роста семязачаток изгибается в
анатропное положение и к началу микроспороге-
неза микропиле оказывается обращенным к фу-
никулусу (рис. 1, 3a).

Через весь интегумент проходит сосудистый
пучок, который входит через халазу и почти пол-
ностью повторяет изгиб семязачатка, доходя до
уровня зародышевого мешка с противоположной
стороны (рис. 2, 1a, 1b, 2, рис. 4, 1, 2, 3, 4).

На месте, где ранее ряды таблитчатых клеток
подходили к сосудистому пучку, а также вокруг
самого пучка формируется плотная мелкоклеточ-
ная ткань, которая без резкой границы переходит
в довольно рыхлую паренхимную ткань внутрен-
ней части интегумента (рис. 2, 1b, рис. 4, 4).

Увидеть детальные картины процесса вхожде-
ния спермиев в зародышевый мешок и оплодотво-
рения на нашем материале не удалось. Мы наблю-
дали прорастание пыльцы на рыльце (рис. 5, 2);
ядра генеративных клеток, окрашенных реакти-
вом Фельгена, в цитоплазме центральной клетки
вблизи яйцеклетки у H. tuberosus, присутствие
следов пыльцевой трубки и ядра спермия в цито-
плазме центральной клетки вблизи от ее ядра
(рис. 3, 7) и зиготу (рис. 5, 1) у H. ciliaris.

На более поздних стадиях развития мы наблю-
дали как семязачатки со стареющими разрушаю-
щимися зародышевыми мешками, в которых не
произошло оплодотворения (рис. 4, 8), так и раз-
вивающиеся семена с формирующимися зароды-
шами (рис. 5, 3a, 3b, 4, 5, 6).

При отсутствии оплодотворения зародыше-
вый мешок мог существовать продолжительное
время. При этом его основные элементы сохра-
нялись без заметных признаков дегенерации. В
то же время, в интегументальном тапетуме от-
мечались интенсивные клеточные деления, ко-
торые приводили к увеличению количества его
слоев до 7–8. Тапетальная ткань становилась
довольно массивной, в ней формировались
складки и выпячивания, которые сжимали за-
родышевый мешок, что придавало ему форму
восьмерки (рис. 4, 8).

Мы наблюдали формирующиеся зародыши на
стадиях от глобулярной до торпедовидной. В се-
менах, где отмечалось присутствие зародышей,
интегументальный тапетум оставался одно-двух-
слойным (рис. 5, 4) и не достигал такого массив-
ного многослойного состояния, как в тех, где за-
родыши не выявлялись.
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Рис. 5. Формирование зародыша и семени у Helianthus ciliaris.
1 – часть семязачатка с зародышевым мешком, в котором видна зигота и ядро центральной клетки с примкнувшим к
ней спермием (поперечный срез), 2 – рыльце пестика с прорастающей на нем пыльцой, в одной пыльцевой трубке
видны спермии, 3a – завязь (формирующееся семя) с глобулярным зародышем, 3b – часть семязачатка с разрушаю-
щейся внутренней зоной интегумента, многослойным интегументальным тапетумом, зародышем и четырьмя ядрами
эндосперма, 4 – часть семязачатка с разрушающейся внутренней зоной интегумента, сердечковидным зародышем и
клеточным эндоспермом, 5 – формирующееся семя с торпедовидным зародышем (видна часть зародыша) с разруша-
ющимся эндоспермом, 6 – формирующееся семя с зародышем, видны остатки интегуметального тапетума.
a c – антиподальная клетка, с с n – ядро центральной клетки, e – зародыш, en – эндосперм, e s – зародышевый мешок,
i t – интегументальный тапетум, i z i – внутренняя зона интегумента, o – завязь, o z i – наружная зона интегумента,
p g – пыльцевое зерно, p t – пыльцевая трубка, z – зигота.
Шкала: 3a, 5, 6 – 200 мкм; 4 – 100 мкм; 3b – 50 мкм; 1, 2 – 20 мкм.
Fig. 5. Embryo and seed formation in Helianthus ciliaris.
1 – the ovule part with the embryo sac, in which the zygote and central cell’s nucleus with an attached sperm are seen (transverse
section), 2 – the stigma with pollen germinating on it; sperms can be seen in one of the pollen tubes, 3a – ovary (developing seed)
with globular embryo, 3b – the ovule part with disintegrating inner zone of integument and with multilayered integumental tape-
tum, embryo and four nuclei of endosperm, 4 – the ovule part with disintegrating inner zone of integument and with heart-shaped
embryo and cellular endosperm, 5 – developing seed with torpedo-shaped embryo (part of the embryo is seen) and disintegrating
endosperm, 6 – developing seed with embryo, residuals of integumental tapetum are seen.
a c – antipodal cell, с с n – central cell’s nucleus, e – embryo, en – endosperm, e s – embryo sac, i t – integumental
tapetum, i z i – inner zone of integument, o – ovary, o z i – outer zone of integument, p g – pollen grain, p t – pollen tube, z –
zygote.
Scalebars: 3a, 5, 6 – 200 μm; 4 – 100 μm; 3b – 50 μm; 1, 2 – 20 μm.
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Развитие зародышей не всегда сопровожда-
лось формированием эндосперма. Отмечались
случаи, когда в семязачатке эндосперм был слабо
развит или совсем не наблюдался. Интересно от-
метить, что при наличии зародыша в сочетании
со слабым развитием или с отсутствием эндо-
сперма формировалась довольно массивная
ткань интегументального тапетума (рис. 5, 3a, b).

У H. ciliaris было выявлено формирование до-
полнительных апоспорических зародышевых
мешков (примерно 5% от общего количества изу-
ченных семязачатков). Апоспорические зароды-
шевые мешки располагались за основным заро-
дышевым мешком, вне зоны интегументального
тапетума, имели нерегулярную форму и набор
элементов, сходный по составу с основным заро-
дышевым мешком (рис. 4, 5, 9).

У H. tuberosus было выявлено несколько семя-
зачатков, где женский гаметофит не формировал-
ся. Вместо мегаспор или зародышевого мешка в
середине семязачатка под слоем эпидермиса об-
наруживалось несколько сжатых клеток без выра-
женной структуры, окруженных интегументаль-
ным тапетумом (рис. 3, 8).

ОБСУЖДЕНИЕ

Строение женских репродуктивных структур и
процессы их развития на поздних стадиях (после
мейоза в мегаспороците) в целом оказались сход-
ны у обоих изученных видов – H. ciliaris и H. tu-
berosus – и сопоставимы с таковыми у H. annuus и
у других ранее исследованных видов подсолнеч-
ника (Ustinova, 1964; Newcomb, 1973a,b; Toderich,
1988; Gotelli et al., 2008; Voronova, 2013, 2014). Ос-
новные эмбриологические характеристики дан-
ных видов, как и ожидалось, соотносят их с пред-
ставителями трибы Heliantheae (Maheswari, 1963)
и семейства Asteraceae в целом (Solntseva, 1987).

Семязачаток у подсолнечников анатропный,
унитегмальный с интегументальным тапетумом.
Хотя в сформированном виде семязачаток под-
солнечника по строению интегумента выглядит
как унитегмальный, в нем отчетливо видна диф-
ференциация интегументальной паренхимы на
внутреннюю и наружную зоны, что может быть
следствием объединения инициальных зон двух
интегументов на самом раннем этапе (Shamrov,
2008). В этой связи можно упомянуть одну из ран-
них работ Е.И. Устиновой (Ustinova, 1947: 58) где
она отмечала, что у гибридов подсолнечника с то-
пинамбуром “наиболее развит внешний интегу-
мент, а внутренний же виден только на очень ран-
них стадиях развития семяпочки, на поздних ста-
диях он обычно сливается с нуцеллусом”. Таким
образом, она выделяла, пусть и недолго существу-
ющий, внутренний интегумент. Но в дальнейших
своих работах автор подробно генезис интегумен-

тов не описывала, а семязачаток культурного
подсолнечника характеризовала как унитегмаль-
ный (Ustinova, 1964).

По строению нуцеллуса семязачаток может
быть классифицирован как медионуцеллятный
(синдермальная вариация однослойная субвари-
ация (Shamrov, 2008) с базальной зоной, пред-
ставленной осевым рядом клеток, с выраженной
латеральной зоной и интегументальным тапету-
мом.

В семязачатке формируется массивная халаза.
Проводящий пучок ответвляется от фуникуляр-
ного пучка, тянется вдоль рафе, огибает халазу,
повторяя изгиб семязачатка, и, проходя за грани-
цу интегумента и нуцеллуса, доходит до уровня
антипод зародышевого мешка.

Интегументальный тапетум (эндотелий) к мо-
менту созревания зародышевого мешка у подсол-
нечника может быть однослойным (Newcomb,
1973a; Voronova, 2013, 2014) или становится нере-
гулярно двуслойным у культурного подсолнечни-
ка (Toderich, 1988), а у H. rigidus и H. scaberrimus –
2–3 слойным, иногда достигая 4 слоев (Toderich,
1988). В то же время отмечается, что у подсолнеч-
ника сорта Передовик увеличение числа слоев
интегументального тапетума происходит после
оплодотворения (Newcomb, 1973a). У некоторых
гибридов культурного подсолнечника и линии
НА89 эндотелий может достигать толщины до
6 слоев, особенно в районе антипод (Gotelli et al.,
2008), что отмечалось не только для H. annuus, но
и для других представителей трибы Heliantheae
(Maheswari, 1963).

У H. ciliaris и H. tuberosus интегументальный та-
петум к моменту созревания зародышевого меш-
ка, как правило, однослойный, но вскоре число
слоев увеличивается, и он может даже становиться
многослойным, особенно массивным (до 5‒6 и
более слоев) в случае отсутствия оплодотворения.
Также массивный многослойный интегумент на-
блюдается в случаях, когда оплодотворение про-
изошло, и зародыш начал формироваться, а раз-
витие эндосперма тормозится. Возможно, что в
этой ситуации интегументальный тапетум берет
на себя функции эндосперма, связанные с обес-
печением зародыша питательными веществами.
Но также может быть, что он просто утилизирует
метаболиты, предназначенные эндосперму, и за
их счет продолжает наращивать число слоев.

Кроме формирования интегументального та-
петума, наблюдалось морфологическое разделе-
ние интегумента на внешнюю и внутреннюю зо-
ны. Подобная гетерогенная структура интегумен-
та характерна не только для подсолнечника
H. annuus (Newcomb, 1973 a, b), но отмечалась и у
других видов, например у Taraxacum (Musial et al.,
2013).
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Для других сложноцветных также отмечалось
такое глубокое, как у подсолнечника, проникно-
вение сосудистого пучка в семязачаток, когда он
проходит сквозь халазу и проникает в интегу-
мент, почти достигая микропиле (Musial et al.,
2013).

У исследованных видов ряды таблитчатых кле-
ток под зародышевым мешком не столь четко вы-
деляются в семязачатке, как, например, это было
обнаружено у культурного подсолнечника (Vo-
ronova, 2013, 2014) и характерно для некоторых
других видов, например, для злаков (Modilevskii
et al., 1958, Voronova et al., 2002, 2003). Тем не ме-
нее, некоторое подобие этой структуры присут-
ствует непродолжительное время и в семязачатке
подсолнечников. Уже к моменту формирования
мегаспороцита эти ряды клеток начинают вытя-
гиваться в продольном направлении, под зароды-
шевым мешком формируется своеобразный кле-
точный тяж в виде узкой колонки, который мо-
жет быть соотнесен с постаментом – структурой,
наиболее характерной для крассинуцеллятных
семязачатков, но встречающейся и среди медио-
нуцеллятных (Shamrov, 2008).

Развитие зародышевого мешка, в целом, идет
согласно Polygonum-типу, за исключением числа
закладывающихся антиподальных клеток. В зре-
лом зародышевом мешке у исследованных видов
мы наблюдали, в большинстве случаев, формиро-
вание только двух антипод. Антиподы располага-
лись линейно.

Формирование только двух антипод и, соот-
ветственно, 6-клеточного зародышевого мешка
отмечалось у культурного подсолнечника сорта
Передовик (Newcomb, 1973a), у ряда гибридов и
линий культурного подсолнечника (Teleżyńska,
Teleżyński, 1973; Gotelli et al., 2008; Voronova, 2013,
2014), хотя и указывалось, что в отдельных случа-
ях формировалось три (Ustinova, 1951, 1964; Vo-
ronova, 2013, 2014) и даже четыре антиподы (Go-
telli et al., 2008). Наличие преимущественно двух
антипод отмечалось не только у подсолнечника,
но и для многих других представителей семейства
Asteraceae (Solntseva, 1987).

Зачастую авторы не обращают пристального
внимания на точное количество антипод, отме-
чая лишь, что зародышевый мешок формируется
согласно Polygonum-типу. Однако на представ-
ленных ими фотографиях хорошо видны две ан-
типоды, она из которых двуядерная, как, напри-
мер, у Ageratum fastigiatum (Franca et al., 2015). Go-
telli с соавторами (Gotelli et al., 2008) не объясняли
механизм образования двух клеток антипод, а ко-
личество ядер в них связывали со стадией разви-
тия женского гаметофита. В то же время, на пред-
ложенных в статье рисунках можно видеть такое
же расположение ядер, как мы наблюдали у H. ci-
liaris и H. tuberosus, когда после третьего митоти-

ческого деления на халазальном конце зароды-
шевого мешка между сестринскими ядрами за-
кладывается клеточная перегородка, а между со-
седними парами ядер – нет. В итоге два средних
ядра оказываются в одной антиподальной клетке,
что принималось авторами за результат деления.
В дальнейшем эти ядра сближаются и, вероятно,
делятся еще несколько раз без клеткообразова-
ния, что приводит к многоядерному состоянию
антиподальных клеток. Увеличение количества
ядер или их плоидности в антиподальных клетках
отмечалось не только у подсолнечника (Dziuben-
ko, 1959, 1965; Ustinova, 1964; Gotelli et al., 2008
и др.), но и у других сложноцветных (Maheswari,
1963; Solntseva, 1987).

Мы считаем, что вышеописанная последова-
тельность событий при формировании антипод
характерна для подсолнечника в целом, но не все
авторы согласны с этой точкой зрения. Л. К. Дзю-
бенко (Dziubenko, 1959) полагала, что у культур-
ного подсолнечника изначально формируется
всегда три антиподы, а после оплодотворения ан-
типоды продолжают делиться, формируя много-
клеточный антиподальный комплекс. Эту же точ-
ку зрения, но только в отношении диких видов,
поддерживала Тодерич (Toderich, 1988), но при
этом для культурного подсолнечника отмечала,
что у него средняя антипода дегенерирует, и в
итоге остаются две антиподальные клетки.
Н.С. Беляева (Belyaeva, 1975) писала о присут-
ствии трех антипод у топинамбура, а Дзюбенко
(Dziubenko, 1965) отмечала, что у топинамбура
иногда встречаются зародышевые мешки и с дву-
мя антиподами.

Формирование яйцевого аппарата идет у обо-
их видов сходным образом и соответствует харак-
терному для подсолнечника в целом. Обычно
дискуссия разворачивается о наличии или отсут-
ствии в синергидах таких элементов как нитча-
тый аппарат и так называемые синергидные крю-
чья. Формирование нитчатого аппарата в синер-
гидах мы не наблюдали. Ряд других авторов также
не отмечали его наличия как у культурного и не-
которых из диких видов (Teleżyńska, Teleżyński,
1973; Toderich, 1988), так и у H. tuberosus (Belyaeva,
1975). Это может быть связано с тем, что на свето-
оптическом уровне исследования он не выявля-
ется, в то время как обнаруживается при исследо-
вании с помощью электронного микроскопа
(Newcomb, 1973a; Yan et al., 1991), хотя у некото-
рых представителей Asteraceae, например, у Stiff-
tia и Wunderlichia, хорошо заметный нитчатый ап-
парат отмечается при светомикроскопическом
исследовании (Bonifácio et al., 2018). Мы четко ви-
дели присутствие выростов в форме крючьев на
микропилярных концах синергид, которые также
отмечались для подсолнечника большинством
авторов (synergid hook или synergid hood)
(Maheswari, 1963; Teleżyńska, Teleżyński, 1973;
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Newcomb, 1973a; Yan et al., 1991), за исключением
Тодерич (Toderich, 1988). Gotelli с соавторами
(Gotelli et al., 2008) о наличии крючьев у синергид
не упоминают в тексте, но они хорошо видны на
представленных в работе рисунках.

Сформированный зародышевый мешок долго
сохраняется без изменений при отсутствии опы-
ления. На исследованном нами материале опло-
дотворение отмечалось реже, чем старение и деге-
нерация зародышевого мешка. Это может быть
связано как с самонесовместимостью, так и с не-
достаточным количеством или низким качеством
пыльцы. Ранее отмечалось, что многолетние под-
солнечники размножаются преимущественно ве-
гетативно и завязывают мало семян.

Интересно отметить, что были обнаружены
случаи формирования зародышей и слабого раз-
вития эндосперма – формировалось лишь не-
сколько клеток. При этом как раз интегументаль-
ный тапетум был довольно массивным и много-
слойным. Возможно, он каким-то образом брал
на себя функцию эндосперма или же просто ис-
пользовал нереализованные пластические веще-
ства.

В целом мы не обнаружили аномалий в фор-
мировании зародышевого мешка и в тех семяза-
чатках, где произошло опыление и оплодотворе-
ние; аномалии в процессе развития зародыша и
эндосперма были редки. При исследовании дру-
гими авторами культурного подсолнечника в ка-
честве аномалий отмечалось развитие зародыша
без эндосперма и эндосперма без оплодотворе-
ния яйцеклетки (Teleżyńska, Teleżyński, 1973).

В нашем исследовании нам не удалось деталь-
но проследить весь путь формирования зароды-
ша, но имеющиеся данные говорят о том, что у
исследованных видов подсолнечника эндосперм
нуклеарный, а клеткообразование начинается на
ранней стадии развития зародыша (4–8-клеточ-
ной по данным Newcomb, 1973b и Toderich, 1988).
Эмбриогенез идет согласно Asterad-типу (Sene-
cio-вариация), что отмечалось и ранее как для
культурных (Voronova, 2013, 2014), так и для дико-
растущих (Toderich, 1988) форм.

Для культурного подсолнечника ранее было
отмечено формирование апоспорических заро-
дышевых мешков (Voronova, 2006, 2008a; Vorono-
va, Gavrilova, 2007; Voronova, 2013, 2014). Поэтому
обнаруженные у H. ciliaris апоспорические обра-
зования не являются уникальными. Ранее мы уже
описывали их более подробно и высказали пред-
положение, что инициальные клетки апоспори-
ческих зародышевых мешков, вероятнее всего,
происходят из той же субэпидермальной клетки
примордия семязачатка, что и археспориальная
клетка (Voronova, 2013, 2014; Voronova, Babro,
2019) и являются сестринскими по происхожде-
нию. Тем не менее, существует диаметрально

противоположная точка зрения на происхожде-
ние апоспорических зародышевых мешков: они
рассматриваются не как производные одной
обособившейся клетки, а как группы распавших-
ся клеток интегумента, преобразующихся в син-
цитий (Ustinova, 1955).

В отдельных семязачатках H. tuberosus отмеча-
лось полное отсутствие зародышевого мешка. В
литературе отсутствие зародышевого мешка от-
мечалось лишь для тетраплоидных форм культур-
ного подсолнечника (Efremov, 1967; Pustovoit
et al., 1976). Авторы предположили, что зароды-
шевый мешок не развивается по причине нару-
шения в мейозе (Pustovoit et al., 1976). Скорее
всего, это так, но мы не обнаружили картин на-
рушений в мейозе или семязачатков с дегенери-
рующими мегаспороцитами, поэтому вопрос о
том, что является причиной отсутствия зароды-
шевого мешка в нормально сформированном се-
мязачатке, остается до конца не ясным. В нашем
исследовании все структуры семязачатка были
нормально сформированы, фазы их развития и
взаимное расположение элементов соответство-
вали стадии развития цветка. Ранее подобное от-
сутствие зародышевого мешка мы подробно опи-
сали у некоторых линий культурного подсолнеч-
ника (Voronova, 2006, 2008a).

Настоящее исследование и полученные ранее
данные (Babro, Voronova, 2018, Voronova, Babro,
2018) позволяют говорить о том, что заложение и
развитие как мужских, так и женских репродук-
тивных структур идет у H. ciliaris и H. tuberosus
сходным образом и без значимых отклонений.
В то же время отсутствие оплодотворения в боль-
шинстве случаев позволяет предположить, что
низкая семенная продуктивность, отмеченная
ранее для исследованных образцов, определяется
самонесовместимостью и нарушениями при про-
растании пыльцы.
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FORMATION OF EMBRYO SAC, DEVELOPMENT OF OVULE AND SEED
IN HELIANTHUS CILIARIS AND H. TUBEROSUS (ASTERACEAE)

O. N. Voronovaa,# and A. A. Babroa,##

a Komarov Botanical Institute RAS
 Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia

#e-mail: o_voronova@binran.ru
##e-mail: ABabro@binran.ru

Two perennial wild species of sunflower, Helianthus tuberosus L. (2n = 102) and H. ciliaris DC. (2n = 68),
from different sections (Divaricati and Ciliares) were studied. The material was collected in the park of the
Komarov Botanical Institute (H. tuberosus) and at the Kuban Experimental Station of  VIR (H. ciliaris).

The processes of reproductive structures formation are similar in H. ciliaris and H. tuberosus and are compa-
rable to those in cultivated sunflower.

The young ovule of sunflower is ortotropous, but one side of the integument is curved because of more inten-
sive growth. The mature ovule of sunflower is anatropous, unitegmic, with integumentary tapetum, or endo-
thelium, like in other Asteraceae. The ovule shows a zonal differentiation particularly visible in the central
part. The cells of the outer zone are elongated with thin cell wall, whereas the cells of the inner zone are dis-
integrated and have thick cell wall intensively stained with alcian blue. The vascular bundle passes through
chalaza and penetrates integument almost reaching the micropyle, like in some other Asteraceae species. The
megasporocyte develops directly from archesporial cell without any mitotical division. The meiotic divisions
of megasporocyte produce a linear tetrad of haploid megaspores. Three of them degenerate and Polygonum-
type embryo sac is formed from one chalazal megaspore. The embryo sac is completely developed by the time
of pollination. The mature embryo sac consists of the three-cellular egg apparatus, the central cell with big,
fused secondary nucleus, and antipodal cells. The egg apparatus consists of three pear-shaped cells: two syn-
ergids and the egg cell. The egg cell nucleus is rather large, with obvious nucleolus, and positioned in the api-
cal part of the cell. The synergids’ nuclei are barely distinguishable and positioned in the centers of the cells.
A synergid hook was found in the basal part of the cell. The large central cell’s nucleus is located near the api-
cal end of the egg cell. Antipodes are linear. Usually, there are only two antipodes in the mature embryo sac.
During the antipodes formation, cell walls are laid between the newly divided nuclei, but not between the nu-
clei of neighboring pairs. As a result, a uninuclear antipodal cell is formed at the bottom of the embryo sac,
and a binuclear cell is formed above it. Antipodal cells are strongly vacuolated. The antipodal complex as a
whole takes half of the general linear size of the embryo sac.

In some H. ciliaris ovules, aposporous embryo sacs were observed. Aposporous embryo sac included the same
elements as the main one: the egg cell, the synergids, the central cell with polar nuclei or secondary nucleus,
and the antipodes.

In H. tuberosus, a phenomenon of the total absence of embryo sac was recorded. All the ovule structures were
formed normally and phases of their development and relative positioning of elements corresponded to the
stages of f lower development.

Though pollination took place, fertilization hardly was observed. If  fertilization failed, the integumentary ta-
petum became multilayered and folded, and its cells were transparent with small and poorly visible nuclei.

The embryo formation with poor endosperm development was found. In this case the integumental tapetum
was quite massive and multilayered.

In our study, we were unable to trace in details all the way to the embryo formation. The available data indicate
that in the studied species of sunflower the endosperm is nuclear, cell formation begins at an early stage of
embryo development. The embryogenesis proceeds according to the Asterad-type (Senecio-variation).
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The present study and previous data (Babro, Voronova, 2018; Voronova, Babro, 2018) suggest that the initi-
ation and development of both male and female reproductive structures in H. ciliaris and H. tuberosus pass
similarly without significant deviations. At the same time, the absence of fertilization in most cases suggests
that the low seed productivity noted earlier for the studied samples is determined by self-incompatibility and
disturbances in pollen germination.

Keywords: ovary, ovule, seed, megagametogenesis, morphogenesis of reproductive structures, embryo sac,
apospory, embryo, endosperm, Helianthus tuberosus, Helianthus ciliaris
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