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В результате изучения процессов мегаспорогенеза и развития зародышевого мешка у Euphorbia ko-
maroviana и E. myrsinites установлено, что оба вида имеют множественный археспорий, многокле-
точный спорогенный комплекс и Polygonum-тип развития женского гаметофита. Выявлено боль-
шое сходство в реализации этих процессов: преобразование большинства спорогенных клеток в ме-
гаспороциты, их вступление в мейоз и его завершение (с образованием множества тетрад или триад
мегаспор); дальнейшее формирование обычно единственного зародышевого мешка; сходная орга-
низация яйцевого аппарата, центральной клетки; длительное сохранение антипод. Различия каса-
ются, главным образом, поведения антипод (деления клеток у E. myrsinites, их отсутствие у E. koma-
roviana), а также способности семязачатка E. komaroviana к спорадическому формированию не-
скольких зародышевых мешков на базе многоклеточного спорогенного комплекса. Подтвержден
вывод об отсутствии связи между числом клеток археспория и типом развития зародышевого мешка
у видов Euphorbia. Внесено уточнение в предполагаемую зависимость между поведением антипод и
типом развития зародышевого мешка у видов рода Euphorbia: длительность функционирования ан-
типод может быть более связана не с типом развития женского гаметофита, а с большей активно-
стью халазального гаустория эндосперма и массивностью структур халазальной части семязачатка.
Подтверждено преобладание моноспорического Polygonum-типа развития в подроде Esula Pers. ро-
да Euphorbia L., к которому относятся исследованные виды (E. komaroviana – секция Holophyllum,
E. myrsinites – секция Myrsiniteae, выделенные в результате молекулярно-филогенетического анали-
за; Riina et al., 2013).

Ключевые слова: Euphorbia, подрод Esula, Euphorbia komaroviana, E. myrsinites, молекулярная филоге-
ния, семязачаток, археспорий, зародышевый мешок, антиподы
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Подрод Esula Pers. – один из 4 подродов рода
Euphorbia L. (Euphorbiaceae), выделенных (наряду
с подродами Athymalus Neck. ex Rchb. (= Rhizanthi-
um (Boiss.) Wheeler), Euphorbia и Chamaesyce Raf.)
на основании молекулярно-филогенетического
анализа (Steinmann, Porter, 2002; Bruyns et al.,
2006; Horn et al., 2012). Недавно система подрода
Esula была существенно пересмотрена с исполь-
зованием ядерных (ITS) и хлоропластных (ndhF)
маркеров (Geltman et al., 2011; Geltman, 2013; Rii-
na et al., 2013). На основании построения филоге-
нетического древа выделены 21 секция, объем и
признаки которых в ряде случаев существенно
отличаются от принятых ранее (Prokhanov, 1949,
1964, и др.). Две из них – секции Lathyris Dumort.
и Lagascae Lázaro, образуют базальные клады, а
остальные секции объединены в две крупные
продвинутые клады: клада I – секции Holophyllum
(Prokh.) Prokh. и Helioscopia Dumort., клада II –

секции Myrsiniteae (Boiss.) Lojac., Pithyusa (Raf.)
Lázaro, Tithymalus (Gaertn.) Roep., Paralias Du-
mort., Esula (Pers.) Dumort. и др. (всего 17 секций).
Новая молекулярно-филогенетическая система
подрода Esula нуждается в проверке и осмысле-
нии с использованием различных признаков, в
том числе эмбриологических, которые, как из-
вестно, в силу их высокой консервативности ши-
роко используются при решении спорных вопро-
сов систематики и филогении растений (Poddub-
naya-Arnoldi, 1982; Johri et al., 1992; Tokuoka, Tobe,
1995, 2002; Kamelina, 2009, и др.).

Одним из важных эмбриологических призна-
ков, традиционно используемых в систематике
растений, является тип развития женского гаме-
тофита (зародышевого мешка). Род Euphorbia
(как и ряд других родов сем. Euphorbiaceae) отно-
сится к числу таксонов, характеризующихся зна-
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чительным разнообразием этого признака – вы-
явлено наличие моно-, би- и тетраспорических
типов развития, причем это разнообразие свой-
ственно, в первую очередь, его подроду Esula (Vi-
nogradova, 2017). Предварительный анализ дан-
ных по распределению этого признака среди
видов данного подрода показал, что тетраспори-
ческие типы (Peneae-, Fritillaria-, Plumbagella- и
другие) отмечены у видов его наиболее крупной
секции Helioscopia, а биспорический (Allium-тип) –
в нескольких небольших секциях (Lagascae, Patel-
lares (Prokh.) Frajman, Aphyllis Webb et Berthel.).
Моноспорический Polygonum-тип (наиболее рас-
пространенный у видов данного подрода) встре-
чается в пределах разных секций, в том числе (на-
ряду с тетраспорическими типами) и в секции He-
lioscopia (см. также Vinogradova, 2017). Важно
отметить, что секция Helioscopia, в которой кон-
центрируются тетраспорические типы, относится
к крупной продвинутой кладе I подрода Esula, а
секции Patellares и Aphyllis с биспорическим ти-
пом – к его крупной продвинутой кладе II. Ба-
зальные клады проявляют гетерогенность: Polygo-
num-тип – в секции Lathyris, Allium-тип – в
секции Lagascae. Для дальнейшего анализа тен-
денций в распределении признака “тип развития
зародышевого мешка” среди видов подрода Esula
рода Euphorbia, а также понимания направлений
его эволюции в пределах данного подрода, необ-
ходимо вовлечение в исследование большего чис-
ла видов: из известных для него примерно 480 ви-
дов около 440 видов остаются не изученными в
этом отношении. Особенно слабо изучены виды
секций, лежащих в основании или близко к осно-
ванию его молекулярно-филогенетического дре-
ва. Среди видов базальных клад (Lathyris, Lagas-
cae) развитие женского гаметофита изучено лишь
у Euphorbia lathyris Dumort. (монотипная секция
Lathyris) (Modilewski, 1910, 1911) и E. lagascae
Spreng. (секция Lagascae, 3 вида) (D’Amato, 1946).
Виды же секций клад I и II, расположенных наи-
более близко к этим двум базальным кладам –
секций Holophyllum и Myrsiniteae (27 и 16 видов,
соответственно), являются практически не изу-
ченными.

Цель настощей работы – выявление типа разви-
тия зародышевого мешка у Euphorbia myrsinites L. из
секции Myrsiniteae и E. komaroviana из секции Ho-
lophyllum подрода Esula рода Euphorbia L., распо-
ложенных вблизи его базальных секций Lathyris и
Lagascae, но контрастирующих по принадлежно-
сти к двум разным крупным продвинутым кладам
(II и I, соответственно).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Euphorbia myrsinites (молочай миртолистный) и

E. komaroviana (молочай Комарова) являются
многолетними травами, у E. myrsinites с полегаю-

щими, обычно зимующими побегами и очеред-
ными суккулентными листьями, а у E. komarovi-
ana с прямостоячими стеблями и очередными
листьями мезофильной природы. Оба вида харак-
теризуются наличием особых соцветий-циатиев и
плодов-регма (характерных для всех видов рода
Euphorbia). E. myrsinites встречается в Юго-Запад-
ной и Юго-Восточной Европе, Юго-Западной
Азии (Турция, Иран), на Кавказе и в Крыму; цве-
тет в апреле, повторно – в июне. E. komaroviana
произрастает в горных лесах Дальнего Востока, в
Манчжурии, также описан в районе Владивосто-
ка; цветет с середины апреля по вторую половину
мая (Prokhanov, 1949; Radcliffe-Smith, Tutin, 1968;
Geltman, 2016).

Материал по Euphorbia myrsinites и E. komarovi-
ana (семязачатки и завязи на разных стадиях раз-
вития) собирали в условиях естественного произ-
растания (окр. Никитского Ботанического сада
Национального научного центра РАН, г. Ялта, Крым
и Ботанического сада-института ДВО РАН,
г. Владивосток, Приморский край, соответствен-
но), в апреле–начале мая 2015 г. Дополнительно,
материал по E. myrsinites был также собран на тер-
ритории Ботанического сада Петра Великого Бо-
танического института им. В.Л. Комарова РАН
(БИН РАН), в июне–июле 2016 и 2017 гг.

Собранный материал фиксировали в смеси
FAA (70%-ный этанол : формалин : концентриро-
ванная уксусная кислота = 100 : 7 : 7). Постоян-
ные препараты готовили по общепринятой цито-
эмбриологической методике (Pausheva, 1980).
Срезы толщиной 12 мкм получали на микротоме
Microm HM 325 (Carl Zeiss, Germany) и окраши-
вали сафранином и алциановым синим; анализ
препаратов и микрофотосъемку осуществляли на
микроскопе Axioplan2 с ПО AxioVision (Carl Zeiss,
Germany).

Структуры базальной части нуцеллуса семяза-
чатка описывали в соответствии с типизацией
И.И. Шамрова (Shamrov, 2008).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Гинецей у Euphorbia myrsinites и E. komarovi-
ana синкарпный, из 3 плодолистиков. Завязь
трехгнездная, в каждом гнезде формируется по
одному семязачатку. Примордии семязачатков
закладываются на центрально-угловых плацентах
почти одновременно с примордиями плодоли-
стиков. Однако, в дальнейшем рост плодолисти-
ков опережает рост семязачатков, а плацента под-
вергается интеркалярному росту с образованием
колончатого выроста, верхушка которого разрас-
тается с образованием трех плацентарных обтура-
торов. Вследствие интеркалярного роста плаценты
семязачатки, исходно занимающие в плодолисти-
ках пазушное положение, оказываются располо-
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женными на верхушке плацентарного выроста;
при этом они несколько смещаются на боковую
поверхность обтуратора, приобретая гемитроп-
ное положение – с расположением оси микропи-
ле-халаза почти параллельно поверхности пла-
центы (рис. 1, 1–7).

Развитие семязачатка у E. myrsinites и E. komaro-
viana осуществляется в целом сходно; оно схема-
тично проиллюстрировано нами на примере
E. myrsinites. В ходе него происходит заложение и
рост основных структур семязачатка – нуцеллуса,
интегументов, халазы, гипостазы, рафе и фунику-
луса. Сформированные семязачатки гемитроп-
ные, крассинуцеллятные, битегмальные, с корот-
ким фуникулусом; ось микропиле–халаза ориен-
тирована под углом в 25° к плаценте и в области
микропиле изогнута к обтуратору. Нуцеллус се-

мязачатка имеет отчетливую зональность строе-
ния, проявляющуюся в его дифференциации на
структуры, свойственные семязачаткам красси-
нуцеллятного типа – многослойную париеталь-
ную ткань и нуцеллярный колпачок, образующие
в апикальной части нуцеллуса массивную клюво-
видную структуру, и хорошо выраженные поста-
мент и подиум в его базальной части. Для семяза-
чатка характерно нетипичное положение гипо-
стазы и окончания массивного проводящего
пучка рафе – внутри основания внутреннего ин-
тегумента (рис. 1, 1–7), что, очевидно, связано с
формированием в нем эндопахихалазы – струк-
туры, закладывающейся в семязачатке, но наибо-
лее отчетливо выявляющейся лишь в ходе разви-
тия семени (подробнее, см. Titova et al., 2018а,
2019). Морфогенетический механизм возникно-

Рис. 1. Развитие семязачатка Euphorbia myrsinites, схематизировано.
1–7 – строение семязачатка на стадиях заложения археспория (1), формирования мегаспороцитов (2); тетрад мегаспор
(3), функциональной мегаспоры (4), 2-ядерного (5), 4-ядерного (6) и сформированного зародышевого мешка (7); a –
археспорий, с – карункула, c b – проводящий пучок, ep – эндопахихалаза, e s – зародышевый мешок, i i – внутренний
интегумент, h – гипостаза, mc – мегаспороциты, о – обтуратор, o i – наружный интегумент, pd – подиум, ps – поста-
мент, p o – плацентарный вырост, p t – париетальная ткань, w o – стенка завязи (объяснения в тексте). Масштабная
линейка: 50 мкм.
Fig. 1. Ovule development in Euphorbia myrsinites (schematized).
1–7 – ovule structure at the stages of laying down archesporium (1), formation of megasporocytes (2), tetrads of megaspores (3),
functional megaspore (4), 2-nucleate (5), 4-nucleate (6) and formed embryo sac (7); a – archesporium, с – caruncle, c b – con-
ductive band, ep – endopachyhalaza, e s – embryo sac, i i – inner integument, h – hypostase, mc – megasporocytes, о – obtu-
rator, o i – outer integument, pd – podium, ps – postament, p o – placenta outgrowth, p t – parietal tissue, w o – wall of ovary
(see the text for explanations). Scale bars – 50 μm.
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вения эндопахихалазы в семязачатке пока остает-
ся неясным и явится предметом отдельного ис-
следования. Следует также отметить, что, не-
смотря на единую общую схему формирования,
сформированные семязачатки E. myrsinites и
E. komaroviana различаются по массивности
структур, особенно базальной части – несколько
меньшей у E. myrsinites, чем у E. komaroviana (см.
Titova et al., 2019).

Мегаспорогенез и развитие зародышевого мешка
у Euphorbia myrsinites. На самых ранних этапах
развития в субэпидермальном слое апекса при-
мордия семязачатка E. myrsinites дифференциру-
ется комплекс инициальных клеток, которые да-
лее делятся периклинально, отделяя наружу буду-
щие клетки археспория, а внутрь – клетки,
производные которых в дальнейшем войдут в со-
став базальной части нуцеллуса и внутренних об-
ластей халазы и фуникулуса (рис. 1, 1; 2, 1). Клет-
ки археспория расположены в один слой, причем
2 из них, по-видимому, лежат в центре примор-
дия семязачатка, а остальные – по окружности.
По мере роста примордия клетки археспория так-
же подвергаются периклинальным делениям, с
отделением слоя спорогенных и париетальных
клеток (рис. 2, 2). Далее спорогенные клетки
вновь делятся периклинально, с образованием
массивного комплекса спорогенных клеток
(рис. 2, 3), после чего происходит их постепенное
преобразование в мегаспороциты (рис. 2, 4). Фор-
мирование спорогенного комплекса завершается
на стадии инициации в семязачатке интегумен-
тов и начала дифференциации базальной зоны
нуцеллуса на постамент и подиум. Спорогенный
комплекс состоит из 16–18 клеток, лежащих в два
слоя (4 клетки в 2 яруса в центре, остальные – в
2 яруса, по окружности), при этом деления пари-
етальных клеток на этой стадии еще не наблюда-
ются (рис. 1, 2; 2, 5а, b).

Преобразование спорогенных клеток в мега-
спороциты происходит неравномерно – наиболь-
шему удлинению подвергаются, в первую оче-
редь, клетки верхнего центрального яруса, зани-
мающего в семязачатке осевое положение, а
остальные отстают в развитии. При этом развива-
ющиеся мегаспороциты уплощаются из-за упло-
щения нуцеллуса в его билатеральной плоскости
(рис. 2, 4, 6а, b). Эти же клетки первыми вступают
в мейоз, каждое из двух последовательных деле-
ний которого сопровождается заложением кле-
точных перегородок, с образованием сначала
диады, а затем тетрады или триады мегаспор ли-
нейного или T-образного типа, что свидетель-
ствует о моноспорическом типе развития. Тетра-
ды мегаспор, формирующиеся из верхних цен-
тральных мегаспороцитов, наблюдаются уже на
стадии образования в семязачатках примордиев
интегументов (рис. 1, 3; 2, 7а–8b), тогда как тет-
рады, формирующиеся из остальных мегаспоро-

цитов (иногда лишь диады) – на стадии частич-
ного обрастания нуцеллуса интегументами
(рис. 3, 1а–с). Характерно, что процесс мейоза
сопряжен с активацией дальнейших делений кле-
ток париетальной ткани и латеральной части ну-
целлуса, толщина которых заметно увеличивает-
ся (число слоев клеток постамента и подиума по-
чти не меняется). При этом в цитоплазме клеток
париетальной ткани и мегаспороцитов появляют-
ся мелкие сферические включения (рис. 3, 1b, с).

После образования тетрад мегаспор начинает-
ся формирование зародышевого мешка, обычно
единственного, возникающего на базе одной из
тетрад мегаспор верхнего центрального яруса.
Функциональной является халазальная мегаспо-
ра, которая подвергается удлинению (остальные
мегаспоры дегенерируют). Ее ядро занимает цен-
тральное положение, а в цитоплазме формируют-
ся мелкие вакуоли, и сохраняется присутствие
сферических включений (рис. 1, 4; 3, 1с, 2). После
первого митотического деления образуется 2-ядер-
ный зародышевый мешок, ядра которого расхо-
дятся к противоположным полюсам. Толщина
париетальной ткани на этой стадии возрастает до
10–11 слоев клеток. Одновременно происходит
рост числа слоев клеток постамента и подиума;
внутренний интегумент достигает почти середи-
ны нуцеллуса, а наружный – обрастает внутрен-
ний. На этой стадии в нуцеллусе еще различимы
остальные тетрады и диады мегаспор, остановив-
шиеся в развитии и проявляющие начальные
признаки лизиса (рис. 1, 5; 3, 3а–с).

Затем ядра зародышевого мешка на каждом
полюсе претерпевают еще два митотических
деления, после чего происходит процесс клетко-
образования (рис. 1, 6, 7). Сформированный за-
родышевый мешок 7-клеточный, 8-ядерный:
3 клетки на микропилярном полюсе (яйцевой ап-
парат), 3 – на халазальном (антиподальный аппа-
рат) и расположенная между ними центральная
клетка с двумя полярными ядрами. В ходе этих
стадий развития число слоев париетальной ткани
почти не увеличивается, однако существенно
возрастает массивность постамента, подиума и
латеральной части нуцеллуса; наружный интегу-
мент полностью обрастает нуцеллус, при этом его
апикальная часть расширяется с образованием
карункулы, однако внутренний интегумент еще
не достигает верхушки нуцеллуса. Эти тенденции
сохраняются и в ходе созревания зародышевого
мешка (рис. 4, 1а) и прогамной фазы, в процессе
которой внутренний интегумент, однако, также
обрастает верхушку нуцеллуса (рис. 4, 2а).

В ходе созревания зародышевого мешка его
клетки постепенно приобретают характерные
черты специализации. На ранних стадиях разви-
тия клетки яйцевого аппарата начинают увеличи-
ваться в размерах и подвергаться вакуолизации, с
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приобретением ими характерной поляризации:
расположение ядра в базальной, а вакуоли – в
апикальной части синергид, и наоборот – распо-
ложение ядра в апикальной, а вакуоли – в базаль-
ной части яйцеклетки. Клетки яйцевого аппарата
расположены типично: яйцеклетка имеет боко-
вое положение, синергиды лежат одна под дру-
гой, прилегая основанием к его микропилярному
полюсу (при просмотре в профиль, на продоль-

ном тангенциальном срезе семязачатка). Антипо-
ды имеют близкую взаимную топографию, но с
некоторыми отличиями – боковое положение
верхней клетки и осевое двух нижних, лежащих
бок о бок и на большем удалении от верхней клет-
ки (обратно Т-образное положение); при этом
верхняя и одна из двух нижних клеток антипод
находятся в контакте с центральной клеткой. В
центральной клетке полярные ядра сближаются

Рис. 2. Мегаспорогенез в семязачатке Euphorbia myrsinites.

1 – строение археспория, 2, 3 – спорогенных клеток (до и после их периклинальных делений, с образованием двух яру-
сов клеток), 4 – мегаспороцитов, 5а, b – семязачатка на стадии формирования многоклеточного спорогенного ком-
плекса (5а – общий вид, схематизировано, 5b – спорогенный комплекс, объемная реконструкция), 6a, b – основной
развивающийся мегаспороцит в окружении менее развитых мегаспороцитов, 7a, b, 8a, b – множественные мегаспоро-
циты, вступающие в мейоз, и тетрады мегаспор (1–5b, 7a, b – продольные срезы семязачатка в дорсивентральной
плоскости, 8a, b – в его билатеральной плоскости, 6a, b – поперечные срезы); а c – археспориальные клетки, c b – про-
водящий пучок, i i – внутренний интегумент, mc – мегаспороциты, n – нуцеллус, o i – наружный интегумент, pd – по-
диум, ps – постамент, p t – париетальная ткань, s c – спорогенные клетки, t m – тетрады мегаспор (объяснения в тек-
сте). Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 2. Megasporogenesis in the ovule of Euphorbia myrsinites.

The structure: 1 – of archesporium, 2, 3 – of sporogenous cells (before and after their periclinal divisions, with formation of two
cell tiers), 4 – of megasporocytes, 5а, b – of ovule at the stage of many-celled sporogenous complex formation (5а – general view,
schematized, 5b – sporogenous complex, 3D-reconstruction); 6a, b – main developing megasporocyte surrounded by less devel-
oped ones, 7a, b, 8a, b – multiple megasporocytes entering into meiosis and tetrads of megaspores (1–5b, 7a, b – longitudinal
sections of ovule in dorzoventral plane, 8a, b – in bilateral plane, 6a, b – cross sections); а c – archesporial cells, c b – conductive
band, i i – inner integument, mc – megasporocytes, n – nucellus, o i – outer integument, pd – podium, ps – postament, p t –
parietal tissue, s c – sporogenous cells, t m – tetrads of megaspores (see the text for explanations). Scale bars – 10 μm.
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Рис. 3. Развитие зародышевого мешка у Euphorbia myrsinites.

1a – нуцеллус с тетрадами мегаспор по окончании мейоза, 1b, c – тетрады с начальными (1b) и явными (1c) признака-
ми дегенерации нефункциональных мегаспор, 2 – растущая функциональная мегаспора, 3a – нуцеллус с 2-ядерным
зародышевым мешком, 3b – тот же зародышевый мешок в окружении дегенерирующих тетрад мегаспор, увеличено,
3c – другие тетрады и диады мегаспор в разной степени дегенерации на следующем срезе (1а–3с – продольные срезы
семязачатка в дорсивентральной плоскости), 4a–d – строение сформированного зародышевого мешка на продольном
срезе в билатеральной плоскости семязачатка (4a, b) и на поперечных срезах на уровне яйцевого аппарата (4c) и анти-
под (4d); a – антиподы, c c – центральная клетка, d – диада, d m – дегенерирующие мегаспоры, e – яйцеклетка, e s –
зародышевый мешок, o i – наружный интегумент, p n – полярные ядра, s1, s2 – синергиды, s i – сферические включе-
ния, остальные обозначения – см. рис. 1 (объяснения в тексте). Масштабная линейка, мкм: 1a, 3a – 50, 1b – 2,
3b–4d – 10.
Fig. 3. Development of embryo sac in Euphorbia myrsinites.

1a – nucellus with tetrads of megaspores at the completion of the meiosis, 1b, с – tetrads with first (1b) and clear (1c) signs of
degeneration of non-functional megaspores, 2 – growing functional megaspore, 3a – nucellus with 2-nucleate embryo sac, 3b –
the same embryo sac surrounded by degenerating tetrads of megaspores, enlarged, 3c – other tetrads and dyads with different de-
gree of degeneration on next section (1а–3с – longitudinal sections of ovule in dorzoventral plane), 4a–d – the structure of
formed embryo sac at the longitudinal section in ovule bilateral plane (4a, b) and at cross sections at the level of egg apparatus
(4c) and antipodals (4d); a – antipodals, c c – central cell, d – dyad, d m – degenerating megaspores, e – egg cell, e s – embryo
sac, o i – outer integument, p n – polar nuclei, s1, s2 – synergids, s i – spherical inclusions, for the other designations see Fig. 1
(see the text for explanations). Scale bars, μm: 1a, 3a – 50, 1b – 2, 3b–4d – 10.
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Рис. 4. Поздние стадии развития зародышевого мешка у Euphorbia myrsinites.

1a–2c – строение зрелого зародышевого мешка до (1a–c) и в ходе (2a–c) прогамной фазы: 1a, 2a – общий вид зароды-
шевого мешка, 1b, 2b – его яйцевого и 1c, 2c – антиподального аппарата, 3a–d – яйцевой аппарат перед вхождением
пыльцевых трубок в нуцеллус (3a–c – его последовательные срезы, 3d – объемная реконструкция), продольные срезы
семязачатка в его дорсивентральной (1a–b) и билатеральной (2a–3d) плоскости; f a – нитчатый аппарат, n e – ядро
яйцеклетки, n s1 – ядро первой синергиды, n s2 – ядро второй синергиды, v s1 – вакуоль первой синергиды, v s2 – ва-
куоль второй синергиды, v e – вакуоль яйцеклетки, остальные обозначения – см. рис. 1 и 2 (объяснения в тексте). Мас-
штабная линейка, мкм: 1a, 2a – 50, 1b–c, 2b–3d – 10.
Fig. 4. Late stages of embryo sac development in Euphorbia myrsinites.

1a–2c – the structure of mature embryo sac before (1a–c) and during (2a–c) of progamous phase: 1a, 2a – general view of em-
bryo sac, 1b, 2b – of its egg apparatus, and 1c, 2c – of antipodals, 3a–d – egg apparatus prior to entering of pollen tubes into the
nucellus (3a–c – its sequential sections, 3d – 3D-reconstruction), longitudinal sections of ovule in its dorzoventral (1a–b) and
bilateral (2a–3d) planes; f a – filiform apparatus, n e – nucleus of egg cell, n s1 – nucleus of 1st synergid, n s2 – nucleus of 2nd
synergid, v s1 – vacuole of 1st synergid, v s2 – vacuole of 2nd synergid, v e – vacuole of egg cell, for the other designations see
Figs. 1 and 2 (see the text for explanations). Scale bars, μm: 1a, 2a – 50, 1b–c, 2b–3d – 10.
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возле яйцевого аппарата, при этом ее цитоплазма
имеет сетчато-лучевую вакуолизацию (рис. 3, 4a,
b). На поперечных срезах зародышевого мешка
видно, что синергиды облегают яйцеклетку с двух
сторон (рис. 3, 4с), тогда как в антиподах этого не
наблюдается, вследствие отмеченной специфики
их взаимоположения (рис. 3, 4d).

На стадии зрелого зародышевого мешка и в
прогамной фазе его клетки приобретают оконча-
тельные черты специализации, связанные с под-
готовкой к оплодотворению (рис. 4, 1а, 2а). Клет-
ки яйцевого аппарата становятся значительно
крупнее. В яйцеклетке сильно увеличивается объ-
ем базальной вакуоли. Синергиды выравнивают-
ся по длине с яйцеклеткой, в их основании фор-
мируются хорошо развитые зубовидные выросты
и нитчатый аппарат; в зауженной апикальной ча-

сти вакуоль приобретает овальную форму, при-
чем выросты нитчатого аппарата проникают и в
тонкий слой цитоплазмы, лежащий вокруг вакуо-
ли. Для центральной клетки характерно сохране-
ние положения полярных ядер (без слияния, в
контакте друг с другом, вблизи яйцевого аппарата)
и характера вакуолизации (рис. 4, 1b, 2b, 3a–d).
Существенные изменения происходят и в анти-
подах. Верхняя антиподальная клетка становится
заметно крупнее и вакуолизированнее двух
остальных, более узких клеток антипод, нередко
двуядерной. Следует также отметить, что на этой
стадии развития нами наблюдался другой – ли-
нейный, вариант положения антипод, при кото-
ром лишь их верхняя, более крупная клетка гра-
ничит с центральной клеткой гаметофита (рис. 4, 1с).
Это может указывать либо на возможность нали-
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чия у E. myrsinites двух различных вариантов топо-
графии антипод на стадии сформированного за-
родышевого мешка, либо на ее изменение в ходе
развития (вследствие сужения халазального кон-
ца зародышевого мешка и его внедрения в поста-
мент). В ходе прогамной фазы (при росте пыльце-
вых трубок в столбике) клетки антипод претерпе-
вают еще более значительные изменения. Их
нижние клетки подвергаются дополнительным
делениям, тогда как верхняя клетка сохраняет
свою форму и двуядерность (рис. 4, 2с). В резуль-
тате, антиподальный аппарат у E. myrsinites стано-
вится 4–5-клеточным и функционирует в ходе
оплодотворения, дегенерируя лишь на начальных
этапах развития ценоцитного эндосперма (см.
также Titova et al., 2019).

Следует также отметить, что в ходе развития
зародышевого мешка (после стадии 2-ядерного
ценоцита) клетки нуцеллуса в области прилега-
ния к зародышевому мешку начинают подвер-
гаться лизису, причем лизис затрагивает и оста-
новившиеся в развитии дополнительные тетрады
мегаспор. Особенно активно этот процесс осу-
ществляется в латеральной области нуцеллуса, а
также в клетках постамента (в области контакта с
антиподами), что проявляется в интенсивном
специфическом окрашивании сафранином как
содержимого клеток постамента, так и их ослиз-
няющихся стенок, вследствие чего они становят-
ся утолщенными, что позволяет предположить в
них наличие апопластного транспорта метаболи-
тов. Лизис клеток париетальной ткани (в области
прилегания к гаметофиту) становится активным
несколько позднее – к стадии сформированного
зародышевого мешка. Отмеченные изменения
также сопровождаются продолжением накопле-
ния сферических включений – как в клетках са-
мого гаметофита, так и в клетках нуцеллуса, осо-
бенно в его париетальной ткани (рис. 3, 4а; 4, 1b,
c, 2b, c, 3c).

Таким образом, по совокупности признаков
(моноспорический, биполярный, 3-митозный)
тип развития зародышевого мешка у E. myrsinites
следует отнести к Polygonum-типу развития, по
классификации И.Д. Романова (Romanov, 1971).
В то же время, развитие зародышевого мешка у
данного вида характеризуется рядом специфиче-
ских особенностей, в частности, увеличением
числа клеток антипод в ходе его созревания и
прогамной фазы, а также числа ядер в их отдель-
ных клетках, вследствие чего зрелый зародыше-
вый мешок становится 8–9-клеточным, 8–10-
ядерным.

Мегаспорогенез и развитие зародышевого мешка
у Euphorbia komaroviana. Самая ранняя стадия раз-
вития, которую мы наблюдали у E. komaroviana –
семязачаток на стадии окончания мейоза в мега-
спороцитах и начала формирования зародышево-

го мешка. Семязачаток на этой стадии имеет при-
мерно то же строение, что и у E. myrsinites. Его
внутренний интегумент достигает уровня нижней
трети нуцеллуса, а наружный интегумент обрас-
тает внутренний интегумент; париетальная ткань
10–11-слойная; в подиуме и постаменте идут ак-
тивные деления клеток (рис. 5, 1). В центре ну-
целлуса уже присутствует 2-ядерный зародыше-
вый мешок, а по бокам от него – многочисленные
тетрады мегаспор, также лежащие в два яруса
(рис. 5, 2a–c). Ядра в 2-ядерном зародышевом
мешке расположены на его противоположных
полюсах; выше него расположены дегенерирую-
щие мегаспоры (рис. 5, 2b). Большинство тетрад
мегаспор линейного типа и находятся в состоя-
нии дегенерации, хотя в отдельных из них хала-
зальные мегаспоры претерпевают развитие
(рис. 5, 2a). Общее число тетрад мегаспор в семя-
зачатке E. komaroviana на этой стадии развития
было близким к таковому E. myrsinites (16–18), хо-
тя характер их взаимного положения выяснить не
удалось. Это свидетельствует о формировании в
семязачатке данного вида на ранних стадиях раз-
вития множественного археспория, а также боль-
шого числа спорогенных клеток (спорогенного
комплекса) и мегаспороцитов (как и у E. myrsinites).

Дальнейшее развитие зародышевого мешка у
E. komaroviana также во многом сходно с таковым
E. myrsinites, хотя имеются и некоторые отличия.
Сформированный зародышевый мешок у этого
вида также 7-клеточный 8-ядерный (яйцевой ап-
парат, центральная клетка с 2 полярными ядра-
ми, 3 клетки-антиподы); его клетки имеют тот же
характер специализации. Однако зародышевый
мешок E. komaroviana является более длинным и
узким, чем у E. myrsinites, а его антиподальный ап-
парат в процессе специализации не подвергается
дополнительным делениям и остается 3-клеточ-
ным (рис. 5, 3a–d), причем наблюдалось два ва-
рианта топографии его клеток – линейная и Т-
образная (рис. 5, 3c, d). Последний факт делает
более предпочтительной версию о двух разных
исходных вариантах топографии этих клеток и у
E. myrsinites. В то же время, антиподы в зародыше-
вом мешке E. komaroviana, как и у E. myrsinites,
продолжают функционировать в ходе прогамной
фазы и на первых этапах развития ценоцитного
эндосперма (рис. 5, 4a–c), после чего подверга-
ются дегенерации. Еще одна особенность – спо-
собность отдельных семязачатков E. komaroviana
к реализации развития нескольких гаметофитов.
В частности, в некоторых сформированных семя-
зачатках наблюдалось присутствие 3 зародыше-
вых мешков – один полностью развитый, с функ-
циональными клетками, второй – развитый, но с
признаками дегенерации клеток, третий – недо-
развитый, в стадии 4-ядерного ценоцита; при
этом полностью развитый мешок находился в
контакте и с париетальной тканью, и с постамен-
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том нуцеллуса (рис. 6, 1a, b), второй (с признака-
ми дегенерации) – лишь в контакте с париеталь-
ной тканью (рис. 6, 2), третий (4-ядерный) –
лишь в контакте с постаментом (рис. 6, 3). Харак-
терно, что эта особенность развития семязачатка
коррелирует у E. komaroviana с достижением к мо-
менту оплодотворения несколько большей мас-
сивности структур его халазальной части (по
сравнению с E. myrsinites; см. Titova et al., 2019), а

также с некоторой спецификой структуры поста-
мента. Клетки постамента, контактирующие с
антиподами, не приобретают специфического окра-
шивания сафранином ни на одной из стадий раз-
вития зародышевого мешка(-ов), а для их цито-
плазмы характерно накопление сферических вклю-
чений (рис. 5, 2b, c; 6, 1b), что не свойственно
постаменту E. myrsinites. Для остальных зон ну-
целлуса характерны те же закономерности развития.

Рис. 5. Развитие зародышевого мешка у Euphorbia komaroviana.

1 – семязачаток на стадии 2-ядерного зародышевого мешка, 2a–c – последовательные срезы нуцеллуса с 2-ядерным
зародышевым мешком и множественными тетрадами мегаспор (дегенерирующими или с развивающейся халазальной
мегаспорой), 3a–d – зародышевый мешок в прогамной фазе (3a – общий вид, 3b – яйцевой аппарат и 3c, d – антиподы
с линейным и Т-образным расположением), 4а, b – последовательные срезы микропилярной части зародышевого
мешка на стадии зиготы, 4с – его халазальная часть с сохраняющимися антиподами; en – эндосперм, e s1 – основной,
2-ядерный зародышевый мешок, e s1 – зародышевый мешок, развивающийся из дополнительной тетрады мегаспор,
l e n – нижнее ядро эндосперма, u e n – его верхнее ядро, z – зигота, остальные обозначения – см. рис. 1–3 (объяснения
в тексте). Масштабная линейка, мкм: 1a, 3a, 4a–c – 50, 2a–c, 3b–d – 10.
Fig. 5. Development of embryo sac in Euphorbia komaroviana.

1 – ovule at the stage of 2-nucleate embryo sac, 2a–c – sequential sections of its nucellus with 2-nucleate embryo sac and mul-
tiple tetrads of megaspores, degenerating or with developing chalazal megaspore, 3a–d – embryo sac in progamous phase (3a –
general view, 3b – egg apparatus, 3c, d – antipodals with linear and Т-shaped arrangement), 4а, b – sequential sections of embryo
sac micropylar part at the stage of zygote, 4с – its chalazal part with preserving antipodals; en – endosperm, e s1 – main 2-nu-
cleate embryo sac, e s1 – embryo sac developing from megaspore of additional tetrad, l e n – lower nucleus of endosperm,
u e n – its upper nucleus, z – zygote, for the other designations see Figs. 1–3 (see the text for explanations). Scale bars, μm: 1a, 3a,
4a–c – 50, 2a–c, 3b–d – 10.
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Таким образом, развитие зародышевого меш-
ка E. komaroviana (как и у E. myrsinites) соответ-
ствует моноспорическому Polygonum-типу. Однако
вследствие отсутствия делений клеток антипод в
ходе их специализации, зрелый зародышевый ме-
шок данного вида является 7-клеточным 8-ядер-
ным, хотя его антиподы также сохраняются до
первых этапов развития эндосперма. Отдельным
семязачаткам E. komaroviana свойственна способ-
ность к формированию нескольких зародышевых
мешков, что коррелирует с определенной специ-
фикой развития структур семязачатка.

ОБСУЖДЕНИЕ

Как отмечено выше, род Euphorbia относится к
числу таксонов цветковых растений, характери-
зующихся значительным разнообразием типов
развития зародышевого мешка, и издавна при-
влекает внимание эмбриологов в связи с пробле-
мой классификации и эволюции женского гаме-
тофита (Battaglia, 1947, 1989; Maheshwari, 1948,
1950; Romanov, 1971; Chaturvedi, Dalal, 2000; Peche-
nitsyn, 2002, и многие др.). У видов данного рода
отмечено наличие как моноспорических, так и
би- и тетраспорических типов развития зароды-
шевого мешка. Среди моноспорических типов

выявлен Polygonum-тип, среди биспорических –
Allium-тип, а среди тетраспорических – Penaea-,
Fritillaria-, Chrysanthemum cinerariefolium-, Chry-
santhemum parthenium- и Plumbagella-типы. Ин-
тересно, что все “отклоняющиеся” типы до сих
пор описаны лишь у видов подрода Esula рода Eu-
phorbia, выделенного на основании молекулярно-
филогенетического анализа (Geltman, 2013, 2016;
Riina et al., 2013). Согласно обобщениям Г.Ю. Ви-
ноградовой (Vinogradova, 2017), биспорический
Allium (= Scilla)-тип обнаружен у E. mauritanica
(Ventura, 1933), E. characias, E. amygdaloides
(D’Amato, 1939) и E. lagascae (D’Amato, 1946), тет-
распорические типы – у E. procera, E. palustris (Pe-
naea-тип; Modilewski, 1909; 1911), E. dulcis (Fritil-
laria-тип, Carano, 1925, 1926; Cesca, 1961; Kapil,
1961), E. bivonae, E. acanthothamnos (Chrysanthe-
mum cinerariafolium-тип; Cesca, 1966) и E. epithy-
moides (Chrysanthemum cinerariefolium-, Chrysan-
themum parthenium-, Plumbagella- и Fritillaria-типы
одновременно; Cesca, 1969). Анализ распределе-
ния признака “тип развития зародышевого меш-
ка” среди видов подрода Esula (по системе Riina
et al., 2013), проведенный тем же автором (Vino-
gradova, 2017), показал, что тетраспорические ти-
пы сконцентрированы в его наиболее крупной
секции Helioscopia, тогда как биспорические –

Рис. 6. Формирование нескольких зародышевых мешков в семязачатке Euphorbia komaroviana.

1a–3 – последовательные срезы нуцеллуса одного и того же сформированного семязачатка, иллюстрирующие разви-
тие в нем 3 зародышевых мешков одновременно: 1a–b – полностью развитого (зрелого), 2 – развитого, но с дегенери-
рующими клетками и 3 – недоразвитого, 4-ядерного зародышевого мешка (1a – микропилярная, 2b – халазальная
часть полостью развитого зародышевого мешка); e s1 – полностью развитый зародышевый мешок, e s2 – развитый за-
родышевый мешок, но с признаками дегенерации клеток, e s3 – 4-ядерный зародышевый мешок, остальные обозна-
чения – см. рис. 1–4 (объяснения в тексте). Масштабная линейка – 50 мкм.
Fig. 6. Formation of several embryo sacs in the ovule of Euphorbia komaroviana.

1a–3 – sequential sections of the nucellus from the same ovule to illustrate a simultaneous development of 3 embryo sacs:
1a–b – wholly developed (mature) embryo sac, 2 – developed embryo sac, but with degenerating cells, and 3 – undeveloped
4-nucleate embryo sac (1a – micropylar, 2b – chalazal part of fully developed embryo sac); e s1 – wholly developed embryo sac,
e s2 – developed embryo sac, but with the signs of degeneration, e s3 – 4-nucleate embryo sac, for the other designations see
Figs. 1–4 (see the text for explanations). Scale bars – 50 μm.
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в небольших секциях: Patellares (E. characias,
E. amygdaloides), Aphyllis (E. mauritanica) и Lagascae
(E. lagascae) (табл. 1). У остальных изученных ви-
дов подрода Esula (по данным автора – 23 вида из
33 изученных в целом) выявлен Polygonum-тип.

Эти обобщения можно также дополнить не-
сколькими положениями:

Во-первых, из 21 секции подрода Esula в отно-
шении развития женского гаметофита изучены
представители лишь 11 секций. Это – отдельные
виды секций Lathyris и Lagascae, представляющих
базальные клады его молекулярно-филогенети-
ческого древа, ряд видов секции Helioscopia из
продвинутой клады I, а также секций Pithyusa,
Pachycladae, Exiguae, Paralias, Arvales, Patellares,
Aphyllis и Esula из продвинутой клады II (табл. 1).

Во-вторых, моноспорический Polygonum-тип
развития женского гаметофита, свойственный
большинству изученных видов подрода Esula, от-
мечен как в его базальной кладе Lathyris (E. lathyris –
монотипная секция Lathyris), так и во многих сек-
циях обеих продвинутых клад (I, II). Тетраспори-
ческие типы (наряду с моноспорическим) отме-
чены в продвинутой кладе I, включающей секции
Helioscopia и Holophyllum, причем концентрация
тетраспорических типов в секции Helioscopia под-
тверждается и недавними данными по E. soonga-
rica, структура зрелого зародышевого мешка ко-
торого с высокой степенью вероятности позволя-
ет говорить о наличии у этого вида также Penaea-
типа развития женского гаметофита (Titova et al.,
2018a). Биспорический же Allium-тип отмечен
преимущественно у видов продвинутой клады II
(секции Patellares, Aphyllis), хотя также и в базаль-
ной кладе Lagascae (с единственной секцией La-
gascae), причем наличие моно- и тераспорических
типов в секции Lagascae пока не установлено
(табл. 1).

В третьих, выявленные тенденции в распреде-
лении признака “тип развития зародышевого
мешка” среди крупных клад молекулярно-фило-
генетического древа подрода Esula представляют
интерес, поскольку эти клады отражают две ос-
новные и разные линии его эволюции – мезо-
фильную (клада I) и ксерофильную (клада II) ли-
нии (Geltman, 2013, 2016; Riina et al., 2013). Этот
интерес усиливается и тенденциями в распреде-
лении этого признака в пределах более мелких
клад, в частности, приуроченостью тетраспори-
ческих Penaea- (E. procera, E. palustris) и Fritillaria-
типов (E. epithymoides, E. dulcis) развития зароды-
шевого мешка к двум разным и более мелким кла-
дам секции Helioscopia (Vinogradova, 2017). Одна-
ко эти тенденции нуждаются в проверке: данные
по многим видам отсутствуют, а по ряду видов –
нуждаются в уточнении (Polygonum- или Allium-
тип у E. spinosa; Donati, 1913; Cesca, 1963). Особый
интерес в этом отношении представляют виды

секций, расположенных вблизи основания моле-
кулярно-филогенетического древа подрода Esula,
но контрастирующих по принадлежности к его
разным продвинутым кладам, и в частности,
практически не изученных видов секций Holo-
phyllum и Myrsiniteae (клады I и II, соответствен-
но). Некоторые стадии развития зародышевого
мешка были изучены у E. myrsinites из секции
Myrsiniteae (Schweiger, 1905), но тип его развития
не установлен.

Проведенное исследование показало, что
E. komaroviana (секция Holophyllum) и E. myrsinites
(секция Myrsiniteae) характеризуются наличием
Polygonum-типа развития зародышевого мешка
(моноспорического, биполярного, 3-митозного),
причем оба вида обладают большим сходством в
закономерностях его возникновения и развития.

Черты сходства проявляются:
– в заложении на ранних стадиях развития

семязачатка множественного археспория, даль-
нейшем формировании из него массивного ком-
плекса спорогенных клеток, образующихся путем
периклинальных делений клеток исходно един-
ственного слоя с организацией двух ярусов кле-
ток (не менее 16 клеток в целом);

– в преобразовании большинства спороген-
ных клеток в мегаспороциты, их последующем
вступлении в мейоз и его завершении, при этом
E. myrsinites характеризуется асинхронным разви-
тием мегаспороцитов: удлинению и вступлению в
мейоз подвергаются, в первую очередь, осевые
центральные мегаспороциты верхнего яруса
(E. komaroviana, очевидно, свойственна та же за-
кономерность);

– в образовании в результате мейоза множе-
ства линейных или Т-образных тетрад (триад) ме-
гаспор, из которых, однако, дальнейшее разви-
тие, как правило, претерпевает единственная тет-
рада мегаспор, функциональной из которых
является халазальная мегаспора;

– в организации (по завершении 3 циклов ми-
тотических делений) 7-клеточного 8-ядерного
сформированного зародышевого мешка;

– в общей организации клеток яйцевого аппа-
рата и центральной клетки зрелого зародышевого
мешка (расположение вакуоли в базальной части
яйцеклетки, а ядра – в ее апикальной части, и, на-
оборот – вакуоли в апикальной части синергид, а
ядра – в базальной части; наличие хорошо разви-
того нитчатого в синергидах; сближение поляр-
ных ядер центральной клетки возле яйцевого ап-
парата; два варианта расположения антипод).

В то же время, исследованные нами виды про-
являли и определенные различия, главным обра-
зом, в развитии их антиподального аппарата. У
E. myrsinites клетки антипод в процессе созрева-
ния зародышевого мешка подвергаются допол-
нительным делениям (с цитокинезом, реже без
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цитокинеза), вследствие чего зрелый зародыше-
вый мешок этого вида становится 8–9-клеточ-
ным, 8–10-ядерным. У E. komaroviana этого явле-
ния не наблюдается, его зрелый зародышевый
мешок остается 7-клеточным, 8-ядерным. Следу-
ет, однако, отметить, что, несмотря на различия в
структуре антиподального аппарата, для обоих
видов характерна относительно длительная про-
должительность его функционирования (вплоть
до стадии зиготы и первых делений ядра первич-
ной клетки эндосперма). Кроме того, у E. komaro-
viana спорадически наблюдалось формирование
нескольких дополнительных зародышевых меш-
ков, которые развивались из дополнительных
тетрад мегаспор и находились в сформированном
семязачатке на разных стадиях развития.

Сопоставление полученных результатов с ли-
тературными данными по развитию зародышево-
го мешка Polygonum-типа у других видов подрода
Esula рода Euphorbia показало, что последним
также свойственно наличие линейных или Т-об-
разных тетрад мегаспор, с функциональной хала-
зальной мегаспорой (E. virgata, E. lucida,
Modilewski, 1911; Vinogradova, 2017; E. rothiana,
Srivastava, 1952; E. pilosa, Singh, Jain, 1965; E. mad-
denii, Bhanwra, 1987, и др.). Аналогичные типы
тетрад мегаспор выявлены и у видов других под-
родов рода Euphorbia с этим типом зародышевого
мешка (см. обзор Vinogradova, 2017). В то же вре-
мя, множественный археспорий, с последующим
образованием спорогенного комплекса, выявлен
лишь у отдельных видов подрода Esula с Polygo-
num-типом зародышевого мешка: E. pilosa из сек-
ции Helioscopia (хотя и с небольшим числом кле-
ток – 2–3; Singh, Jain, 1965), E. dendroides из сек-
ции Pachycladae и E. exigua из секции Exigua
(D’Amato, 1946). У остальных таких видов отме-
чен 1-клеточный археспорий, иногда с 2 клетка-
ми (E. lathyris, E. lucida, Modilewski, 1910, 1911;
E. pithyusa, D’Amato, 1939, и др., см. также обзор
Vinogradova, 2017). Характерно, что множествен-
ный археспорий, а также многоклеточный споро-
генный комплекс (до 5–6 клеток) был описан,
главным образом, у видов с би- и тетрапориче-
скими типами развития зародышевого мешка
(E. procera, E. palustris, Modilewski, 1909, 1911;
E. dulcis, Carano, 1925; E. mauritanica, Ventura,
1933). В связи с этим, некоторые ранние авторы
(Modilewski, 1909, 1911; D’Amato, 1939) полагали,
что он свойственен главным образом видам с эти-
ми типами гаметофита. Однако это предположе-
ние не нашло подтверждения ни в работе Вино-
градовой (Vinogradova, 2017), ни в нашем иссле-
довании. В частности, у E. virgata из секции Esula
с Polygonum-типом зародышевого мешка, архес-
порий которой был ранее охарактеризован как
одноклеточный (изредка 2-клеточный; Modilewski,
1911), было обнаружено формирование 3–4 кле-
ток археспория (на центральных срезах семяза-

чатка) и до 12 клеток спорогенного комплекса,
лежащих в два слоя (Vinogradova, 2017). При этом,
по данным автора (Vinogradova, 2017), каждая из
спорогенных клеток вступает в мейоз, хотя и
асинхронно, и потенциально способна к образо-
ванию зародышевого мешка, но преимуществен-
ное развитие обычно получает единственная тет-
рада мегаспор, образующаяся из верхнего слоя
спорогенных клеток с центральным положением.
Аналогичные наблюдения сделаны нами и по
E. komaroviana и E. myrsinites из секций Holophyl-
lum и Myrsiniteae, отличие состоит лишь в не-
сколько большем числе клеток их спорогенного
комплекса (до 16–18).

Не менее интересен и другой аспект развития
зародышевого мешка у E. komaroviana и E. myrsi-
nites, связанный с поведением их антиподального
аппарата – его длительным функционированием
у обоих видов и даже вторичным увеличением
числа клеток у E. myrsinites. Согласно Виноградо-
вой (Vinogradova, 2017), эфемерность антипод яв-
ляется типичным признаком большинства иссле-
дованных видов рода Euphorbia с моно- и биспо-
рическим типами развития зародышевого мешка.
Длительное функционирование антипод отмече-
но лишь у отдельных видов с моноспорическим
Polygonum-типом развития гаметофита, а также у
большинства видов с тетраспорическими типами
развития, сконцентрированных в секции He-
lioscopia (Modilewski, 1910; Cesca, 1966, 1969), при-
чем у видов с Penaea-типом (E. procera, E. palustris)
антиподы представлены халазальной группой
клеток зародышевого мешка. Однако, несмотря
на важность этой информации, заключение о
связи поведения антипод с типом зародышевого
мешка у видов рода Euphorbia, по-видимому, яв-
ляется несколько преждевременным. Генезис ан-
типод у многих видов не всегда прослежен полно-
стью, а многие данные весьма противоречивы.

Так, для многих видов секции Helioscopia с Po-
lygonum-типом развития гаметофита из клады
I подрода Esula, действительно, приводятся све-
дения об эфемерности антипод (E. coralloides,
E. helioscopia – Modilewski, 1910, 1911; Bhalla, 1941;
E. pubescens Vahl (= E. hirsuta L.) – D’Amato, 1939;
E. peltata Roxb. (= E. stricta L.) – Mukherjee, 1965).
В то же время, у E. helioscopia, судя по рисункам
некоторых авторов, антиподы присутствуют в ор-
ганизованном зародышевом мешке и разрушают-
ся лишь в ходе оплодотворения (Singh, 1969:
рис. 1, 2); у E. pubescens на рисунке взрослого га-
метофита антиподы также изображены без види-
мых признаков дегенерации (D’Amato, 1939)1,
У E. oreophyla Miquel. (приоритетное название

1 Понятия “организованный” и “взрослый” зародышевый
мешок даны в формулировке авторов (Singh, 1969; D’Ama-
to, 1939, соответственно), но очевидно, следует понимать
как “зрелый” зародышевый мешок.
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E. rothiana Spreng.), по данным одних авторов, ан-
типоды эфемерны (Gopinath, Gopalkrishnan,
1949), хотя по данным других, длительно сохра-
няются (Srivastava, 1952). Для E. pilosa указано
лишь, что антиподы в зародышевом мешке вско-
ре дезинтегрируют, хотя время их дегенерации –
до или после оплодотворения, не уточняется
(Singh, Jain, 1965).

У большинства видов клады II (как с моноспо-
рическим, так и биспорическими типами разви-
тия гаметофита) также отмечена эфемерность ан-
типод: E. dendroides, E. terracina, E. exigua, E. mau-
ritanica, E. characias, E. amygdaloides (Ventura, 1933;
D’Amato, 1939, 1946), E. dracunculoides (Mukherjee,
1961), E. esula (Carmichael, Selbo, 1999), E. virgata
(Modilewski, 1910; Vinogradova, 2017), и др. Ис-
ключение составляют E. myrsinites из секции
Myrsiniteae и E. falcata из секции Pithyusa с моно-
спорическим Polygonum-типом гаметофита, у ко-
торых антиподы дегенерируют после оплодотво-
рения. У E. falcata они сохраняются до стадии дву-
клеточного зародыша (D’Amato, 1939), а у
E. myrsinites – до стадии зиготы, причем E. myrsi-
nites свойственно их вторичное размножение (на-
стоящее исследование), что впервые отмечено
для видов Euphorbia. В то же время, у E. pithyusa
var. ovalifolia из секции Pithyusa с тем же типом
развития гаметофита, отмечена эфемерность ан-
типод (D’Amato, 1939). Несколько противоречи-
вы данные по E. maddenii из секции Arvales, распо-
ложенной почти на вершине филогенетического
древа подрода Esula: его антиподы одновременно
характеризуются и как эфемерные, и как дегене-
рирующие вскоре после оплодотворения (Bhan-
wra, 1987).

Данные по видам базальных секций Lathyris и
Lagascae также свидетельствуют об их гетероген-
ности по признаку длительности функциониро-
вания антипод. У E. lathyris из секции Lathyris с
Polygonum-типом развития женского гаметофита
отмечена эфемерность антипод (Modilewski, 1910;
Titova et al., 2018b), тогда как у E. lagascae из сек-
ции Lagascae с биспорическим Allium-типом раз-
вития – их сохранение до стадии зиготы и образо-
вания нескольких пар ядер в ценоцитном эндо-
сперме (D’Amato, 1946).

В целом, однако, несмотря на имеющиеся
противоречия, создается впечатление о большей
продолжительности жизни антипод у видов кла-
ды I (особенно у видов секции Helioscopia с тет-
распорическими типами развития гаметофита) и
их преимущественной эфемерности у видов кла-
ды II, хотя это заключение также нуждается в
проверке. Обращает на себя внимание и тот факт,
что изученным видам базальных клад (Lagascae),
а также расположенных близко к ней секций Holo-
phyllum (клада I), Myrsiniteae и Pithyusa (клада II,

сестринские секции), независимо от типа разви-
тия женского гаметофита, свойственно длитель-
ное сохранение антипод – также как и многим
видам секции Helioscopia (клада I). Этот факт поз-
воляет полагать, что продолжительность функци-
онирования антипод у видов подрода Esula рода
Euphorbia все же является признаком, имеющим
определенную таксономическую приурочен-
ность, но напрямую не связанным с типом разви-
тия их женского гаметофита, а вероятно более
обусловленным другими факторами. Известно,
что антиподы являются передаточными клетка-
ми, участвующими в транспорте метаболитов из
структур базальной части нуцеллуса и халазы (ги-
постазы, проводящего пучка рафе/фуникулуса) в
халазальную часть зародышевого мешка и пере-
дающими их в его центральную клетку – родона-
чальницу первичной клетки эндосперма. При
этом антиподы часто участвуют не только в ак-
тивном транспорте веществ (благодаря образова-
нию протуберанцев клеточных стенок), но и в их
переработке и синтезе (Zhukova, Batygina, 2002).
Аналогичную функцию по мере деструкции анти-
под приобретает и халазальная часть эндосперма,
которой также нередко свойственно образование
гаусториев (Zhukova, 2006). У видов с долго сохра-
няющимися антиподами эндосперм не образует
гаусториев, тогда как в случае эфемерных анти-
под халазальные гаустории эндосперма обычно
формируются (Shamrov, 2008).

В этой связи необходимо отметить, что ранее
нами было установлено, что видам подрода Esula
рода Euphorbia свойственно формирование хала-
зального гаустория эндосперма, выраженность
которого различна у видов разных клад и корре-
лирует со степенью массивности структур их ха-
лазальной части семени (Titova et al., 2018a, 2019).
Наиболее крупным гаусторием, с врастаниями в
ткани нуцеллуса, обладают изученные виды ба-
зальной секции Lathyris и секций Holophyllum и
Helioscopia из клады I, что сопряжено с большей
массивностью структур халазальной части их се-
мени (подиума, постамента и гипостазы, входя-
щей в состав эндопахихалазы). Изученным же ви-
дам клады II (секции Myrsiniteae, Esula) свой-
ственно наличие менее развитого гаустория
эндосперма (без врастаний в ткани нуцеллуса),
что коррелирует у этих видов с меньшей массив-
ностью структур халазальной части семени. При
этом среди видов этой клады наиболее крупный
гаусторий (с большей изоляцией от остальной ча-
сти эндосперма, хотя и без врастаний в нуцеллус)
и наибольшую массивность структур семени име-
ла E. myrsinites из секции Myrsiniteae. Не исключе-
но, что бóльшая массивность структур семени у
видов секций Holophyllum, Helioscopia и Myrsiniteae
обуславливает как бóльшую степень развития ха-
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лазального гаустория эндосперма, так и более
длительную активность их антипод, хотя генезис
антипод у видов секции Helioscopia специально не
исследовался. В эту зависимость, однако, не
укладывается E. lathyris из базальной секции
Lathyris с эфемерными антиподами, но с макси-
мальной среди видов подрода Esula массивно-
стью гаустория эндосперма и структур халазаль-
ной части семени. Нарушение этой корреляции у
E. lathyris представляет особый интерес, посколь-
ку он характеризуется рядом уникальных для
подрода Esula и рода Euphorbia морфологических
признаков (невскрывающиеся плоды с губчатым
перикарпием, перекрестнопарные листья) и
предположительно возник в результате интро-
грессивной гибридизации (Geltman, 2016). При-
мечательно также, что антиподы у данного вида,
хотя и дегенерируют к моменту оплодотворения,
представлены очень крупными, активными клет-
ками на стадии созревания зародышевого мешка
(Modilewski, 1911).

С большей массивностью структур халазаль-
ной части семени у видов секций Lathyris, Holo-
phyllum и Helioscopia может быть связана и другая
особенность развития – способность их семяза-
чатков к одновременному формированию не-
скольких зародышевых мешков, хотя и не всегда
завершающих развитие. Такая способность была
обнаружена нами у E. komaroviana из секции Holo-
phyllum (настоящая работа), а также у ряда других
видов клады I из секции Helioscopia (E. pilosa –
Singh, Jain, 1965; E. palustris, E. soongarica – Titova
et al., 2015, 2018a) и E. lathyris из секции Lathyris
(Titova et al., 2018b, 2019). У некоторых видов кла-
ды II (E. dendroides, секция Pachycladae – D’Ama-
to, 1946) в сформированном семязачатке также
отмечалось присутствие дополнительных тетрад
мегаспор, но без признаков дальнейшего разви-
тия. Нельзя, однако, исключать и возможность
развития дополнительных зародышевых мешков
у E. myrsinites из этой же клады (вследствие значи-
тельной массивности халазы), что может быть об-
наружено при исследовании бóльшего количе-
ства семязачатков.

Характерно, что почти во всех отмеченных вы-
ше случаях полностью развитые дополнительные
зародышевые мешки находились в контакте и с
париетальной тканью, и с постаментом нуцеллу-
са, а недоразвитые зародышевые мешки (чаще на
стадии 4-ядерного ценоцита) – в отрыве от пари-
етальной ткани, но в контакте с постаментом.
Этот факт не только подтверждает известную
важную роль париетальной ткани и базальной ча-
сти нуцеллуса в снабжении метаболитами разви-
вающихся зародышевых мешков, но и косвенно
указывает на соотношение апикального и базаль-
ного транспорта веществ в ходе их развития. Так,

у E. virgata развитие зародышевого мешка Polygo-
num-типа сопровождается, в первую очередь, де-
струкцией латеральной и базальной части нуцел-
луса (включая прилегающие дополнительные
тетрады мегаспор) и лишь затем, начиная со ста-
дии 4-ядерного ценоцита – париетальной ткани
(Vinogradova, 2017), что свительствует о преиму-
щественно базальном транспорте метаболитов до
этой стадии развития. Сходные морфогенетиче-
ские корреляции отмечены нами и у E. myrsinites и
E. komaroviana с тем же типом развития гаметофи-
та (единственное исключение составляют не-
большие различия в числе слоев этих структур и
менее интенсивная деструкция париетальной
ткани к стадии зрелого зародышевого мешка).
При этом для клеток париетальной ткани обоих
этих видов характерно накопление особых сфе-
рических включений, очевидно, представляющих
собой резерв метаболитов, используемых гамето-
фитом на поздних стадиях развития. Вследствие
развития основного зародышевого мешка, обра-
зующегося на базе верхнего центрального яруса
мегаспороцитов, остальные зародышевые мешки
(тетрады мегаспор), в первую очередь, нижнего
яруса, удаляются от париетальной ткани, что, по-
видимому, препятствует поступлению в них не-
обходимых для развития метаболитов (или сни-
жению их количества), и соответственно, завер-
шению их формирования. В этой связи, примеча-
тельно, что один из почти полностью развитых
зародышевых мешков, но с признаками дегенера-
ции клеток, наблюдаемый нами в семязачатке
E. komaroviana, находился в контакте лишь с па-
риетальной тканью. Поэтому, к числу факторов,
определяющих реализацию потенций к развитию
дополнительных зародышевых мешков у видов
секций Lathyris, Holophyllum и Helioscopia (резерв
репродукции, по Batygina, 2014), вероятно, можно
отнести не только массивность структур семяза-
чатка, но и необходимость их контакта как с па-
риетальной тканью, так и постаментом. Перспек-
тивным подходом – как в этом направлении, так
и в дальнейшей разработке вопросов об эволю-
ции археспория и женского гаметофита в преде-
лах подрода Esula рода Euphorbia, на наш взгляд,
является продолжение комплексного сравни-
тельного анализа морфогенетических корреля-
ций в развитии зародышевого мешка и окружаю-
щих структур методами световой, флуоресцент-
ной и трансмиссионной электронной микроскопии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование процессов мега-

спорогенеза и развития зародышевого мешка у
Euphorbia komaroviana и E. myrsinites из секций Ho-
lophyllum и Myrsiniteae подрода Esula рода Euphor-
bia, выделенного в результате молекулярно-фи-
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логенетического анализа (Geltman, 2013, 2016;
Riina et al., 2013), позволило дополнить эмбрио-
логическую характеристику этого подрода, а так-
же наметить предварительные тенденции в рас-
пределении признаков в его системе. Так, нами
установлено, что оба изученных вида из секций
Holophyllum и Myrsiniteae подрода Esula, лежащих
вблизи основания молекулярно-филогенетиче-
ского древа (рядом с базальными секциями Lathy-
ris и Lagascae), но контрастирующих по принад-
лежности к двум разным крупным продвинутым
кладам (I, II), обладают моноспорическим Polygo-
num-типом развития зародышевого мешка. Эти
данные подтвердили сведения о преобладании
этого типа развития гаметофита в подроде Esula
(Vinogradova, 2017). Его наличие у видов базаль-
ной клады Lathyris и у большинства изученных
видов секций Holophyllum, Myrsiniteae и Pithyusa,
лежащих вблизи этой клады, вероятно, также
позволяет считать данный тип исходным в подро-
де Esula. Предполагаемые тенденции в приуро-
ченности тетраспорических типов развития к
кладе I, а биспорических – к кладе II, пока не на-
шли подтверждения, однако изучено недостаточ-
ное число видов.

Выявлено большое сходство в прохождении
процессов мегаспорогенеза и развития зароды-
шевого мешка Polygonum-типа у E. komaroviana и
E. myrsinites: формирование множественного ар-
хеспория и многоклеточного спорогенного ком-
плекса; преобразование большинства спороген-
ных клеток в мегаспороциты, их вступление в
мейоз и его завершение с образованием множе-
ства линейных или Т-образных тетрад или триад
мегаспор; дальнейшее формирование, как прави-
ло, единственного зародышевого мешка на базе
халазальной мегаспоры одной из тетрад мега-
спор; организация 7-клеточного 8-ядерного
сформированного зародышевого мешка; сход-
ство в организации его яйцевого аппарата, цен-
тральной клетки и длительном сохранении анти-
под (до стадии зиготы). Различия касаются, глав-
ным образом, поведения антипод (деления их
клеток и ядер в ходе созревания зародышевого
мешка у E. myrsinites, приводящие к его 8–9-кле-
точному, 8–10-ядерному состоянию; их отсут-
ствие у E. komaroviana, вследствие чего его зрелый
гаметофит остается 7-клеточным 8-ядерным), а
также способности E. komaroviana к одновремен-
ному формированию в семязачатке нескольких
зародышевых мешков, возникающих на базе
многоклеточного спорогенного комплекса. При
этом способность видов рода Euphorbia (и его
подрода Esula) к вторичному размножению кле-
ток антипод показана впервые. Выявленные за-
кономерности, в совокупности с анализом имею-
щихся литературных данных по этим процессам у

других видов рода Euphorbia (на примере подрода
Esula), позволили нам подтвердить выводы неко-
торых предыдущих авторов в отношении взаимо-
связей между определенными характеристиками
развития их зародышевого мешка Polygonum-ти-
па, а также внести в них ряд уточнений.

В частности, нами подтвержден вывод об от-
сутствии зависимости между числом клеток ар-
хеспория и типом развития зародышевого мешка
у видов Euphorbia (Vinogradova, 2017) – в противо-
положность точке зрения ряда ранних авторов о
наличии такой зависимости (развитие зародыше-
вого мешка по моноспорическому типу у видов
с одноклеточным археспорием и по тетраспори-
ческому – с многоклеточным археспорием;
Modilewski, 1909, 1911; D’Amato, 1939). Кроме то-
го, в результате анализа морфогенетических кор-
реляций в развитии зародышевого мешка и окру-
жающих структур нуцеллуса у этих видов нами
внесено уточнение в предполагаемую некоторы-
ми авторами (Vinogradova, 2017) зависимость
между типом развития зародышевого мешка у ви-
дов рода Euphorbia и поведением его антипод (их
эфемерность при моно- и биспорическом типах,
и относительно длительное сохранение при тет-
распорическиих типах). Так, длительность функ-
ционирования антипод у видов подрода Esula мо-
жет быть более связана не с типом развития их га-
метофита, а с большей активностью халазального
гаустория их эндосперма и массивностью струк-
тур халазальной части семязачатка. Это предпо-
ложение основано на большей приуроченности
этих признаков к видам базальных клад подрода
Esula и клады I, а также данных о функциях анти-
под – передаточных клеток, участвующих в
транспорте метаболитов в халазальную часть раз-
вивающегося зародышевого мешка и нередко пе-
редающих эти функции после оплодотворения
халазальному гаусторию эндосперма (Zhukova,
Batygina, 2000; Zhukova, 2006). Однако, эта гипо-
теза нуждается в проверке с вовлечением в анализ
большего числа видов и с применением специ-
альных методов исследования. Большая массив-
ность структур халазальной части семязачатка
может обуславливать и реализацию потенций к
развитию дополнительных зародышевых мешков
на базе многоклеточного спорогенного комплек-
са, отмеченных нами у E. komaroviana, а также
E. lathyris из базальной клады Lathyris и многих
видов клады I (Singh, Jain, 1965; Titova et al., 2015,
2018a, b, 2019), что также нуждается в проверке.

В целом результаты проведенного анализа за-
кономерностей процессов мегаспорогенеза и раз-
вития зародышевого мешка у видов подрода Esula
рода Euphorbia ставят под сомнение высказы-
вание некоторых авторов о неперспективности
использования этих признаков для сравнения ви-



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 5  2021

РАЗВИТИЕ ЗАРОДЫШЕВОГО МЕШКА 455

дов различных подсемейств и внутри подсе-
мейств сем. Euphorbiaceae, а также об общности
признака “эфемерность антипод” у всех видов
этого семейства (Tokuoka, Tobe, 1995, 2002). Об
этом, в частности, свидетельствуют данные о
приуроченности ряда тетраспорических типов
развития зародышевого мешка к некоторым мел-
ким, но определенным кладам секции Helioscopia
подрода Esula рода Euphorbia, а также данные о
длительности функционирования антипод у ряда
видов этой секции (Vinogradova, 2017) и наши
данные, особенно по E. myrsinites.
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EMBRYO SAC DEVELOPMENT IN EUPHORBIA MYRSINITES 
AND E. KOMAROVIANA (EUPHORBIACEAE)

G. E. Titovaa,# and M. A. Nyukalovaa

a Komarov Botanical Institute RAS Prof. Popov Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia
#e-mail: galina_titova@mail.ru

Megasporogenesis and embryo sac development in Euphorbia komaroviana and E. myrsinites from the sec-
tions Holophyllum and Myrsiniteae of Euphorbia subgen. Esula have been investigated. These sections repre-
sent two large advanced clades separated in the subgenus Esula on the base of molecular-phylogenetic anal-
ysis – clade I (section Holophyllum) and clade II (section Myrsiniteae), and are situated near the base of its
tree (Riina et al., 2013). In present study it was established that both species (not previously studied in this
respect) have multiple archesporium, many-celled sporogenous complex and Polygonum-type of embryo sac
development, manifesting a great similarity in the patterns of realization of this process: transformation of the
sporogenous cells majority into the megasporocytes, their entering into the meiosis ant its completion with
the formation of multiple linear or T-shaped tetrads or triads of megaspores; subsequent development of a
single embryo sac (as a rule) from the chalazal megaspore of one of tetrads; common organization of its egg
apparatus (typical polarization of egg cell and synergids, presence of filiform apparatus in synergids, etc.),
central cell (contact of polar nuclei near egg apparatus); long preserving of antipodals (till the zygote stage).
The differences mainly concern the antipodals behaviour (divisions of their cells and nuclei during the mat-
uration of embryo sac in E. myrsinites and the absence of this process in E. komaroviana), and also the ability
of E. komaroviana ovule to sporadical formation of several embryo sacs on the base of many-celled sporoge-
nous complex.
As a result of the comparison of received data with literature the conclusion about the absence of the relation-
ship between the number of archesporium cells and the type of embryo sac development in the species of Eu-
phorbia (Vinogradova, 2017) is supported (contrary to the point of view of some early authors – Modilewski,
1909, 1911; D’Amato, 1939). Also, the correction was made into the assumed by some authors (Vinogradova,
2017) relationship between the antipodals behaviour and the type of embryo sac development in Euphorbia
species: different longevity of antipodals functioning may be more related with a different activity of the
chalazal endospermal haustorium and the massiveness of the seed chalazal part structures, revealed earlier in
the species of some species of Euphorbia subgen. Esula (Titova et al., 2018a, 2019).
As a result of the analysis of distribution of the character “type of embryo sac development” whitin the Eu-
phorbia subgen. Esula (characterized by significant diversity of this chatacter – Vinogradova, 2017), the pre-
dominance of monosporic Polygonum-type of development among its species was supported, including the
species of basal clade Lathyris and the species of sections lying near this clade (Holophyllum – clade I, Myrsiniteae
and Pithyusa – clade II). The preliminary conclusion about the primacy of this type of female gametophyte
in the subgenus Esula was made. The assumed trends towards the confinement of the tetrasporic types in gen-
eral to the clade I (Penaea-, Fritillaria- and other types – section Helioscopia), and bisporic ones – to the
clade II (Allium-type – sections Patellares, Aphyllis) have not yet been confirmed, but, to present time, an
insufficient number of species have been studied.

Keywords: Euphorbia, subgenus Esula, Euphorbia komaroviana, Euphorbia myrsinites, molecular phylogeny,
ovule, archesporium, embryo sac, antipodals

ACKNOWLEDGMENTS

The authors are very grateful: to Dr. G.Yu. Vinogradova,
the Science Researcher of the Laboratory of Embryology
and Reproductive Biology of Komarov Botanical Institute
RAS, and Dr. I.I. Shamrov, the Leading Researcher of the
Laboratory of Plant Morphology and Anatomy of the same
Institute – for their valuable advice and comments on the
ovule and seed development, and to Dr. S.V. Shevchenko
(Nikitsky Botanical Gardens RAS) and and Dr. E.V. Bolt-
enkov (Botanical Garden-Institute of Far Eastern Branch
of RAS) – for their assistance in collecting the material on
E. myrsinites and E. komaroviana.

The work was carried out in the framwork of the institu-
tional research project of Komarov Botanical Institute RAS
“Polyvariency of morphogenetical programs of plants re-

productive structures development, natural and artificial
models of their realization” (N AAAA-A18-118051590112-8).

REFERENCES
Battaglia E. 1947. Divisione eterotipica in cellule somatiche

di Sambucus ebulus L. – Nuivi Giorn. Bot. Ital. 54:
724–733.

Battaglia E. 1989. The evolution of the female gametophyte
of angiosperms: an interpretative key. – Annali di Bo-
tanica. 47: 7–144.

Batygina T.B. 2014. Developmental biology of plants. Sym-
phony of life. St. Petersburg. 764 p.

Bhalla V. 1941. Life history of Euphorbia helioscopia L. –
Abstr. Proc. 28th Indian Sci. Congr. III. 161 р.

Bhanwra P.K. 1987. Embryology of Euphorbia maddeni and
Euphorbia nivulia. – Curr. Sci. 56 (20): 1062–1064.



458

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 5  2021

ТИТОВА, НЮКАЛОВА

Bruyns P.V., Mapaya R.J., Hedderson T. 2006. A new sub-
generic classification for Euphorbia (Euphorbiaceae) in
southern Africa based on ITS and psbA-trnH sequence
data. – Taxon. 55 (2): 397–420.
https://doi.org/10.2307/25065587

Carano E. 1925. Sul particolare sviluppo del gametofito
femminile di Euphorbia dulcis L. – Rendic. della R. Ac-
cad. Nazionale dei Loncei. Ser. 6. 1 (11): 633–635.

Carano E. 1926. Ulteriori osservazioni su Euphorbia dulcis L.
in rapporto col suo comportamonto apomittico. – Ann.
Bot. Roma. 17: 50–79.

Carmichael J.S., Selbo S.M. 1999. Ovule, embryo sac and
endosperm development in leafy spurge (Euphorbia es-
ula). – Can. J. Bot. 77 (4): 599–610.

Cesca G. 1961. Ricerche cariologiche ed embriologiche sul-
le Euphorbiaceae. I. Su alcuni biotipi di Euphorbia dul-
cis L. della Toscana. – Caryologia. 14 (1): 79–96.

Cesca G. 1963. Ricerche cariologiche ed embrilogiche sulle
Euphorbiaceae: Euphorbia spinosa L. ed Euphorbia hy-
berna L. – Giorn. Bot. Ital. 70 (5–6): 542–543.

Cesca G. 1966. Cytological and embryological studies in
the genus Euphorbia. – Giorn. Bot. Ital. 73 (4–6): 276–
279.

Cesca G. 1967. Ricerche citologiche ed embriologiche nel
genere Euphorbia: E. melitensis Parl. – Giom. Bot. Ital.
101: 288–289.

Cesca G. 1969. Cytological and embryological studies in
the genus Euphorbia: Euphorbia epithymoides L. – Proc.
Nat. Inst. Sci. India. 35 (2): 139–152.

Chaturvedi A., Dalal L.P. 2000. Embryology of Euphorbia
milii des moul with probable phylogeny of the embryo
sacs in Euphorbiaceae. – J. Indian Bot. Soc. 79 (1–4):
143–147.

D’Amato F. 1939. Ricerche embriologiche e cariologiche
sul genere Euphorbia. – N.G.B.I. n. s. 46: 470–509.

D’Amato F. 1946. Osservazioni critiche su alocuni metodi
d’impiego della reazione nucleate in citologia, vegetale. –
N.G.B.I. n. s. 53: 657–668.

Donati G. 1913. Ricerche embriologiche sulle Euphorbiace-
ae. – Annali di Botanica. 11: 395–399.

Geltman D.V. 2013. Spurges (Euphorbia L., Euphorbiace-
ae) of East Europe and the Caucasus in the mirrow of
new system of the genus. – Turczaninowia. 16 (2): 30–
40. (In Russ.).

Geltman D.V. 2016. Podrod Esula roda Euphorbia (Eu-
phorbiaceae): sistema, filogeniya, geograficheskii anal-
iz [Subgenus Esula of genus Euphorbia (Euphorbiace-
ae): system, phylogeny, geographic analysis]: Diss. …
Doct. Sci. Moscow. 348 p. (In Russ.).

Geltman D.V., Berry P.E., Riina R., Peirsson J. 2011. Typ-
ification and synonymy of the species of Euphorbia sub-
genus Esula (Euphorbiaceae) native to the United
States and Canada. – J. Bot. Res. Inst. Texas. 5 (1):
143–151.

Gopinath D.M., Gopalkrishnan K.S. 1949. The ovule and
the development of the female gametophyte in Homo-
nia retusa Muell. and Euphorbia oreophila Miquel. –
Am. Midl. Nat. 41 (3): 759–764.

Horn J.W., van Ee B.W., Morawetz J.J., Riina R., Stein-
mann V.W., Berry P. E., Wurdack K. J. 2012. Phyloge-
netics and the evolution of major structural characters

in the giant genus Euphorbia L. (Euphorbiaceae). –
Mol. Phylogen. Evol. 63 (2): 305–326.
https://doi.org/10.1016/j.ympev.2011.12.022

Johri B.M., Ambegaokar K.B., Srivastava P.S. 1992. Com-
parative Embryology of Angiosperms. – Springer. Ber-
lin. 1221 р.

Kamelina O.P. 2009. Systematic embryology of f lowering
plants. Vol. 1. Dycotyledons. Barnaul. 501 p. (In Russ.).

Kapil R.N. 1961. Some embryological aspects of Euphorbia
dulcis L. – Phytomorphology. 11 (1): 24–36.

Maheshwari P. 1948. The angiosperm embryo sac. – Bot.
Rev. 14: 1–56.

Maheshwari P. 1950. An Introduction to the Embryology of
Angiosperms. – New York. 453 p.

Modilewski J. 1909. Zur Embryobildung von Euphorbia
procera. – Ber. dtsch. bot. Ges. 27: 21–26.

Modilewski J. 1910. Weitere Beiträge zur Embryobildung
einiger Euphorbiaceen. – Ber. Deutsch Bot. Gesells.
28: 413–418.

Modilewski J. 1911. Die anomale Embryosackentwicklung
bei Euphorbia palustris. – Ber. Deutsch. Bot. Gesells.
29: 430–436.

Mukherjee P.K. 1961. Embryology of two Euphorbiaceae. –
Proc. Nat. Acad. Sci. India. (B). 53: 217–229.

Mukherjee P.K. 1965. Contribution to the embryology of
Euphorbia peltata Roxb. – Proc. Nat. Acad. Sci. India.
(B). 35: 327– 337.

Pausheva Z.P. 1980. Praktikum po tsitologii rastenii [Man-
uals for plant cytology]. Moscow. 255 p. (In Russ.).

Pechenitsyn V.P. 2002. Evolution of Types of Embryo Sac
Development. – In: Embryology of f lowering plants.
Terminology and concepts. Vol. 1. Generative organs of
f lower. Enfield. NH. P. 190–200.

Poddubnaya-Arnoldi V.A. 1982. Kharakteristika semeistv
porytosemennykh rastenii po tsytoembriologicheskim
priznakam [Characteristic of Angiosperms families by
the cytoembryological features]. Moscow. 351 p. (In
Russ.).

Prokhanov Ya.I. 1949. Euphorbia L. – In: Flora URSS.
Vol. 14. P. 304–495 (In Russ.).

Prokhanov Ya.I. 1964. Konspect sisitemy molochaev SSSR.
Dobavleniya i izmeneniya [Synopsis of Euphorbia sys-
tem of the USSR. Adding and editing]. – Novosti
sisitеmatiki vyshich rastenii. 1: 226–237 (In Russ.).

Radcliffe-Smith A., Tutin T.G. 1968. Euphorbia L. – Flora
Europaea. Cambridge. 2: 213–226.

Riina R., Peirson J.A., Geltman D.V., Molero J., Frajman B.,
Pahlevani A., Barres L., Morawetz J.J., Salmaki Y.,
Zarre S., Kryukov A., Bruyns P.V., Berry P.E. 2013. A
worldwide molecular phylogeny and classification of
the leafy spurges, Euphorbia subgenus Esula (Euphor-
biaceae). – Taxon. 62 (2): 316–342.
https://doi.org/10.12705/622.3

Romanov I.D. 1971. The types of embryo sac development
of angiosperms. – In: Problems of embryology. Kiev.
P. 72–112 (In Russ.).

Schweiger J. 1905. Beitrage zur Kenntnis der Same-
nentwicklung der Euphobiaceen. – Flora. 94: 339–
382.

Schurhoff P.N. 1924. Zytologische Untersuchungen in der
Reihe der Geraniales. – Jahrb. Wiss. Bot. 63: 707–759.



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 5  2021

РАЗВИТИЕ ЗАРОДЫШЕВОГО МЕШКА 459

Shamrov I.I. 2008. Ovule of f lowering plants: structure,
function, origin. Moscow. 350 p. (In Russ.).

Singh R.P. 1969. Structure and development of seeds in Eu-
phorbia helioscopia. – Bot. Mag. Tokyo. 82 (973):
287–293.

Singh R.P., Jain J.L. 1965. Development of female gameto-
phyte in Euphorbia pilosa L. – Curr. Sci. 34 (21): 611–
612.

Steinmann V.W., Porter J.M. 2002. Phylogenetic relation-
ships in Euphorbieae (Euphorbiaceae) based on ITS
and ndhF sequence data. – Ann. Miss. Bot. Gard.
89 (4): 453–490. https://doi.org/10.2307/3298591

Srivastava R.K. 1952. Contribution to embryology of Indian
Euphorbiaceae. – Ann. Bot. London. 16 (64): 505–511.

Titova G.E., Yakovleva O.V., Zhinkina N.A. 2015. Seed de-
velopment in Euphorbia palustris (Euphorbiaceae). –
Bot. zhurn. 100 (3): 226–248 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813615030035

Titova G.E., Yakovleva O.V., Zhinkina N.A., Geltman D.V.
2018а. Seed development in some species of Helioscopia
and Esula sections, subgenus Esula of the genus Eu-
phorbia (Euphorbiaceae). – Bot. zhurn. 103 (11):
1355–1389 (In Russ.).
https://doi.org/10.7868/S0006813618110017

Titova G.Е., Nyukalova М.А., Zhinkina N.А. 2018b. To the
reproductive biology of Euphorbia lathyris L. (Euphor-
biaceae): seed development. – Vestnik Tverskogo Go-
sudarstvennogo Universiteta. Seria Ecology and biolo-
gy. 3: 35–52 (In Russ.).

Titova G.E., Yakovleva O.V., Zhinkina N.A., Nyukalova M.A.,
Geltman D.V. 2019. Seed development in some species
of the sections Lathyris, Holophyllum и Myrsiniteae,
subgenus of the genus Esula рода Euphorbia (Euphor-
biaceae). – Bot. zhurn. 104 (4): 528–568 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813619040112

Tоkuoka Т., Tobe H. 1995. Embryology and systematics of
Euphorbiaceae sens. lat.; a review and perspective. –
J. Plant Res. 108 (1): 97–106.
https://doi.org/10.1007/BF02344312

Tоkuoka Т., Tobe H. 2002. Ovules and seeds in subfamily
Euphorbioideae (Euphorbiaceae); structure and sys-
tematic implications. – J. Plant Res. 115 (5): 361–374.
https://doi.org/10.1007/s10265-002-0047-5

Ventura M. 1933. Sviluppo del gametofito femminile di Eu-
phorbia mauritanica L. – Ann. Bot. Roma. 20: 267–
273.

Vinogradova G.Yu. 2017. Morphogenesis of the female re-
productive structures in Euphorbia (Euphorbiaceae)
species different by the embryo sac development type. –
Bot. zhurn. 102 (8): 1060–1093 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813617080026

Zhukova G.Ya., Batygina T.B. 2002. Antipodal cells. – In:
Embryology of f lowering plants. Terminology and con-
cepts. Vol. 1. Generative organs of flower. Enfield. NH.
P. 160–162.

Zhukova G.Ya. 2006. Endosperm. – In: Embryology of
f lowering plants. Terminology and concept. Vol. 2.
Seed. Enfield. NH. P. 111–115.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


