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Обсуждаются процесс оплодотворения, положение ядра первичной клетки, особенности раннего
развития эндосперма и принципы его типизации. Предлагается дополненная и уточненная класси-
фикация способов развития эндосперма, образующих 3 уровня иерархии – типы, подтипы и вари-
ации. Типы различаются морфогенетическими потенциями первичных микропилярной и халазаль-
ной клеток: целллюлярный (кариокинез в обеих клетках сопровождается цитокинезом) и гелоби-
альный (в обеих клетках происходит только кариокинез, иногда халазальная клетка остается
одноядерной). Нуклеарный эндосперм рассматривается как подтип гелобиального типа. Подтипы
характеризуются разной степенью участия микропилярной и халазальной клеток в построении эн-
досперма. В подтипах выделены вариации на основании положения перегородок во время образо-
вания тетрад или триад в целлюлярном типе или числа ядер в халазальной клетке в гелобиальном
типе.
При сравнительном анализе цветковых растений типы эмбриогенеза можно сравнивать с подтипа-
ми и даже вариациями целлюлярного типа эндосперма, при этом оба признака (вклад производных
микропилярной и халазальной клеток в построение эндосперма; характер делений этих клеток и
форма тетрады) следует рассматривать одновременно. Также можно учитывать и возможности ге-
лобиального эндосперма – наличие 2 подтипов и 2 вариаций.
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Эмбриологические признаки, выявленные в
ходе сравнительных исследований, могут быть
использованы при решении вопросов системати-
ки и филогении. Слабо изученными остаются
проблемы развития и типизации эндосперма, что
не позволяет в полной мере оценить значимость
его типов и способов для решения некоторых
проблем биологии развития растений. Современ-
ные исследователи практически не разрабатыва-
ют теоретические вопросы в области эндоспер-
могенеза. Имеющиеся литературные данные
требуют систематизации и переосмысления.
Проведем их анализ, начиная с процесса оплодо-
творения.

Значение эндосперма для развития зародыша у
цветковых растений. Эндосперм, как и зародыш,
возникает в результате двойного оплодотворе-
ния. Оно включает объединение одного спермия

с яйцеклеткой, а второго спермия (той же пары) –
с центральной клеткой зародышевого мешка).
Известно, что С.Г. Навашин (Nawaschin, 1898a, b)
сравнивал двойное оплодотворение с полиэм-
брионией. Такой же точки зрения придержива-
ются и некоторые современные исследователи
(Friedman, 1994, 1995; Friedman, Williams, 2004),
которые считают, что один из двух зародышей,
возникших в результате оплодотворения, посте-
пенно стал выполнять функцию эндосперма. Од-
нако одновременно развивающиеся зародыши
неизбежно вступают в конкуренцию за питатель-
ные вещества. Дополнительный зародыш дегене-
рирует, а образовавшиеся пластические вещества
могут использоваться для окончательного фор-
мирования единственного зародыша. У Dacty-
lorhiza fuchsii (Druce) Soó (Orchidaceae) в боль-
шинстве формирующихся семян на ранних ста-
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диях присутствуют глобулярные зародыши.
Однако в дальнейшем, вероятно, из-за наруше-
ний во время оплодотворения при образовании
эндосперма выявляются различные аномалии в
строении зародышей, что приводит к низкой се-
менной продуктивности (Andronova, 2011). Со-
временные исследования выявили, что трофиче-
ская функция не является основной для эндо-
сперма покрытосеменных растений. Наиболее
существенным является обеспечение и распреде-
ление сигналов, регулирующих процессы диффе-
ренциации и органогенеза зародыша. Значимость
эндосперма, возникающего при оплодотворении
центральной клетки спермием, особенно стано-
вится актуальной при апомиксисе. Эндосперм у
цветковых растений является, вероятно, структу-
рой de novo (подробнее об этом см. Shamrov, 2020).

Эндосперм выявлен у большинства покрыто-
семенных растений. Однако у некоторых из них
(Podostemaceae) функцию эндосперма выполняет
“нуцеллярный плазмодий”, который образуется
из клеток халазальной области нуцеллуса (Kapil,
1970). Уже на стадии 2-ядерного зародышевого
мешка происходит дезинтеграция клеток этой зо-
ны и постепенно возникает многоядерный сим-
пласт (Arekal, Nagendran, 1975). У видов сем. Or-
chidaceae, как уже было отмечено, наблюдаются
нарушения при объединении ядра спермия с яд-
рами центральной клетки (Calanthe aristulifera
Rchb.f., Listera nipponica Makino). Образование
эндосперма подавлено, при этом его первичное
ядро чаще всего, не делясь, быстро дегенерирует
(Savina, Poddubnaya-Arnoldi, 1990). У Gymnadenia
conopsea (L.) R.Br. и Listera ovata (L.) R.Br. тройное
слияние происходит нормально, но ядро первич-
ной клетки эндосперма не делится. Оно увеличи-
вается в размерах и находится вблизи клеток по-
стамента, в которых обнаруживаются декстрины.
В таком состоянии эндосперм присутствует до
начала отделения протодермы в глобулярном за-
родыше, обеспечивая развивающийся зародыш
различными веществами, в том числе необходи-
мых для его дифференциации и гистогенеза
(Shamrov, 2008). По-видимому, также функцио-
нирует эндосперм у Trapa natans L. (Trapaceae).
Первичное ядро эндосперма становится гипер-
трофированным и смещается в халазальную
часть, контактируя с клетками нуцеллуса, бога-
тыми белками и крахмалом. Эндосперм обнару-
живается на ранних стадиях эмбриогенеза (Titova
et al., 1997).

Особенности раннего эндоспермогенеза и типы
эндосперма. Во многих исследованиях выделяют
два типа развития эндосперма у цветковых расте-
ний в зависимости от особенностей карио- и ци-
токинеза при прохождении эндоспермогенеза:
целлюлярный (деления ядер сопровождаются ци-
токинезом) и нуклеарный (отсутствие цитокине-
за во время ранних стадий). Гелобиальный эндо-

сперм обычно рассматривается как эндосперм с
признаками обоих вышеназванных типов – пер-
вое деление в эндосперме приводит к образова-
нию двух клеток (камер), в которых (обычно в
микропилярной) происходят затем только сво-
бодноядерные деления (Khudyak, 1963; Poddub-
naya-Arnoldi, 1976; Kordyum, 1978; Vijayaraghavan,
Prabhakar, 1984). В ряде исследований число ти-
пов увеличивают до четырех, выделяя промежу-
точный тип, наряду с гелобиальным (Wunderlich,
1959), либо разделяя целлюлярный тип на соб-
ственно целлюлярный и тубифлоральный (Kame-
lina, 1997).

Тип развития во многом определяется положе-
нием ядра первичной клетки эндосперма. При
нуклеарном типе ядро часто находится в микро-
пилярной части. Однако для ряда растений ука-
зывается на его перемещение в среднюю (Onagra-
ceae, Vitaceae) и даже халазальную (Capparaceae,
Tiliaceae) области (Zhukova, 1997b). Возникшие
ядра распределяются по периферии возникающе-
го ценоцита, оттесненные крупной вакуолью. Да-
лее начинается процесс целлюляризации (рис. 1,
1–4). Нуклеарный эндосперм характерен как для
двудольных, так и однодольных растений. При
развитии целлюлярного эндосперма ядро пер-
вичной клетки располагается чаще всего в микро-
пилярной или средней частях (Shamrov, 1997a),
тогда как при гелобиальном типе оно обычно на-
ходится вблизи антипод (Vorsobina, Solntseva,
1979; Shamrov, 1997b). Его деление, как правило,
поперечное, реже продольное или наклонное.
Целлюлярный эндосперм характерен для дву-
дольных растений. Данные, полученные по его
развитию у ряда однодольных (Araceae, Burman-
niaceae, Lemnaceae), были подвергнуты сомне-
нию (Lawalrée, 1952; Maheshwari, Khanna, 1956;
Parameswaran, 1959). Так же обстоит дело и с гело-
биальным эндоспермом, который присущ одно-
дольным. Результаты его описания у некоторых
двудольных (Olacaceae, Santalaceae, Saxifragaceae)
также в дальнейшем не были подтверждены
(Swamy, Krishnamurthy, 1973). При гелобиальном
эндосперме после первого деления образуются
2 неравные камеры: в крупной микропилярной
происходит образование многоядерного ценоци-
та, а маленькая халазальная может оставаться од-
ноядерной или в ней возникает несколько ядер.
Затем в микропилярной, а иногда и халазальной
многоядерной камерах начинается формирова-
ние клеток.

Выявлены различия в поведении ядра первич-
ной клетки и характере дальнейшего развития
при разных типах эндосперма. В сем. Aquifoliace-
ae (целлюлярный эндосперм) деления в первых
двух клетках могут не сопровождаться цитокине-
зом (Herr, 1961), т. е. развитие эндосперма начи-
нается по гелобиальному типу. У представителей
сем. Saxifragaceae обнаружен эндосперм гелоби-
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ального типа, однако в некоторых случаях он
может быть целлюлярным или нуклеарным
(Korobova-Semenchenko, 1977). У ряда видов се-
мейств Balsaminaceae и Loganiaceae (целлюляр-
ный эндосперм) в результате деления микропи-
лярной клетки образуется ряд из трех клеток,
верхняя из которых преобразуется в микропиляр-
ный гаусторий, а в нижней и средней клетках, да-
ющих собственно эндосперм, происходят сво-
бодноядерные деления (Dahlgren, 1934; Yamazaki,
1963). В сем. Acanthaceae эндосперм, образую-
щийся на базе средней клетки, может быть с са-
мого начала либо клеточным, либо свободно-
ядерным (Mohan Ram, 1962; Karlström, 1974a, b;
Madhavan, Gupta, 1982). У Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh. (нуклеарный эндосперм) на стадии 2-ядер-
ного эндосперма одно ядро мигрирует в халазаль-

ный район. Далее здесь образуется 2–8 ядер, ко-
торые отделяются плотной цитоплазмой от
остальной части эндосперма, имитируя халазаль-
ную камеру гелобиального эндосперма как по
строению, так и ее роли в дальнейшем развитии
(Herr, 1999). Подобная особенность строения и
развития эндосперма у этого вида и Capsella bursa-
pastoris (L.) Medik. (Brassicaceae) была отмечена
нами (Shamrov, 2002, 2007). У A. thaliana число
ядер в халазальной части составляло 4 (рис. 2, 1, 2),
а у C. bursa-pastoris значительно больше, при этом
наблюдалась агрегация ядер и их полиплоидиза-
ция. Ядра в халазальной области эндосперма у
Arabidopsis thaliana также могут сливаться, в ре-
зультате чего они становятся в 2–3 раза крупнее,
чем ядра микропилярной области, при этом их
плоидность возрастает (Baroux et al., 2004). У Ga-

Рис. 1. Строение и развитие эндосперма по нуклеарному типу у Gentiana lutea. Стадии развития: ценоцитная (1, 2) и
альвеолярная (3, 4). a – антиподы, en – эндосперм, z – зигота.
Fig. 1. Endosperm structure and development after Nuclear type in Gentiana lutea. Stages of development: coenocitic (1, 2) and
alveolar (3, 4). a – antipodals, en – endosperm, z – zygote.
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gea stipitata Merckl. ex Bunge (Liliaceae) (Shamrov,
1999) клеткообразование в халазальной части эн-
досперма, где формируются крупные полиплоид-
ные ядра, не происходит. Сходное поведение
нуклеарного эндосперма было описано у Hyperi-
cum acutum Moench. (Clusiaceae), когда в период
раннего эмбриогенеза ядра в халазальной части
эндосперма оказываются связанными между со-
бой (Stenar, 1938). У Allium schoenoprasum L. из сем.
Alliaceae (Vinogradova, 2018) выявлено несколько
способов прохождения начального этапа разви-
тия нуклеарного эндосперма. Чаще всего после
первого деления одно ядро и его производные
остаются в центральной части первичной клетки
(за счет них в дальнейшем создается основная
масса эндосперма), а второе мигрирует в хала-
зальную часть, при этом образующиеся ядра
крупнее по сравнению с центральными, более
хроматизированные и содержат больше ядрышек.
Во втором случае возникающие ядра остаются
только в центральной части первичной клетки
эндосперма. Очень редко деления происходят
только в халазальной части, что характерно, как
правило, для гелобиального эндосперма. Подоб-
ное отмечали при развитии нуклеарного эндо-
сперма у Dioscorea nipponica Makino (Torshilova,
2018).

Особенности формирования нуклеарного и гело-
биального типов эндосперма. При нуклеарном и
гелобиальном типах ценоцитная фаза сменяется
клеточной: вокруг каждого ядра обособляется
участок цитоплазмы и образуется клеточная обо-
лочка. По данным электронной микроскопии
клеточная оболочка ценоцита эндосперма снаб-
жена многочисленными выростами (Vijayaragha-
van, Prabhakar, 1984; Bhandari, Anuradha Mal,
1989). У многих растений такие выросты есть и в
центральной клетке зародышевого мешка
(Vazart B., Vazart J., 1966; Newcomb, 1973), что
способствует осуществлению латерального пути
транспорта после оплодотворения, особенно при
наличии интегументального тапетума.

Исследователи изучают гены, вовлеченные в
процессы митоза и связь между собой образую-
щихся ядер (Liu, Meinke, 1998; Liu et al., 2002; Ha-
ra et al., 2015; Guo et al., 2018). При этом, анализи-
руя состояние ядер во время анафазы, которая у
Arabidopsis thaliana (Brassicaceae) считается крити-
ческой стадией в клеточном цикле по синхрони-
зации образующихся ядер эндосперма, ценоцит-
ное состояние эндосперма авторы не корректно
называют синцитиальным (Hara et al., 2015; Guo
et al., 2018). Прежде всего, семантика термина
“синцитий” (греч. syn – вместе, kitos – клетка)
указывает на сохраняющуюся связь между поде-
лившимися клетками, а не ядрами, которые обра-
зуются при нуклеарном и гелобиальном типах.
Так, например, у человека синцитий образуется
во время сперматогониальных делений. В этом

случае цитокинез не доходит до конца и образу-
ются клоны взаимосвязанных клеток (Gilbert,
2003).

Клетки эндосперма формируются центростре-
мительно: сначала возникают периферические, а
затем – внутренние клетки. Начальные этапы
целлюляризации характеризуются некоторыми
особенностями. При образовании первого слоя
формируются радиальные и наружные танген-
тальные клеточные стенки, при этом со стороны
вакуоли клетки покрыты только плазмалеммой.
Такая стадия развития нуклеарного и гелобиаль-
ного эндосперма получила название альвеоляр-
ной (Lammeren van, 1988; Xu Han, Lammeren van,
1993, 1994). Термин “альвеола” был предложен
C. Sokolowa (1890) для обозначения радиально
удлиненных клеток, смыкающихся в центре жен-
ского гаметофита хвойных при переходе от нук-
леарной к целлюлярной стадии развития. Только
после образования внутренних клеточных стенок
начинаются деления клеток. Подобный эндо-
сперм у голосеменных обозначают как альвео-
лярный (Singh, 1978). У цветковых растений, в от-
личие от голосеменных, после образования пер-
вого альвеолярного слоя в его клетках происходят
периклинальные деления. Оформляется эпидер-
мальный слой, клетки которого имеют полные
оболочки. Нижележащий слой проявляет при-
знаки альвеолярной структуры. Процесс целлю-
ляризации продолжается до тех пор, пока вся ва-
куоль не будет занята клетками. У растений с до-
развитием (Paeoniaceae, Ranunculaceae) с
глобулярной стадии развития вокруг зародыша в
результате лизиса клеток эндосперма в центре об-
разуется эндоспермальная полость, которая ста-
новится выраженной на момент опадения семени
(Shamrov, 1997; Butuzova, 2018). У представителей
некоторых семейств эндосперм остается ядерным
(Cymodoceaceae, Juncaginaceae, Zosteraceae). Чис-
ло свободно-ядерных делений варьирует у раз-
личных таксонов.

Направление заложения клеточных перегоро-
док варьирует в зависимости от таксона: может
начинаться с периферии ценоцита и идти к цен-
тру либо с одного из полюсов эндосперма и про-
двигаться в направлении продольной оси к друго-
му полюсу (чаще от микропилярного к халазаль-
ному концу). У Gentiana lutea L. (Gentianaceae)
клеткообразование начинается по достижению
128 свободных ядер. Первыми образуются клетки
вблизи зиготы, затем этот процесс смещается в
среднюю и нижнюю часть, что приводит к асин-
хронному формированию клеток. Так, в микро-
пилярной части уже имеются 2 слоя (соответству-
ет стадии 2-3-клеточного зародыша), тогда как в
халазальной части лишь инициируется заложе-
ние перегородок между ядрами (рис. 1, 1–4)
(Shamrov, ориг. данные).
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Механизмы образования клеточных перегоро-
док между ядрами ценоцита дискутируются:
(1) путем формирования клеточных пластинок (с
помощью вторичных фрагмопластов); (2) спосо-
бы клеткообразования, не связанные с митозом;
(3) инициация цитокинеза обусловлена свобод-
ным центростремительным ростом клеточных
стенок между ядрами пристенного слоя цито-
плазмы эндоспермального ценоцита. Наиболее
вероятным представляется первый способ. При
исследовании локализации микротрубочек в ходе
развития нуклеарного эндосперма Coronopus didy-
mus (L.) Sm. (Brassicaceae) было показано, что пе-
ред началом клеткообразования в перифериче-

ском слое формируются ядерно-цитоплазматиче-
ские домены: комплекс ядер и радиально
расходящихся от них микротрубочек (Nguyen et
al., 2002). В результате взаимодействия перекры-
вающихся микротрубочек соседних ядер образу-
ются вторичные фрагмопласты, в центре которых
формируются клеточные перегородки. Почти
также с помощью иммуноцитологического изу-
чения микротрубочек в нуклеарном эндосперме
Brassica napus L. было выявлено, что их лучи от од-
ного ядра взаимодействуют с микротрубочками
соседнего ядра (Lammeren van et al., 1997). У Gen-
tiana lutea после достижения критического числа
свободных ядер начинается их расхождение, при

Рис. 2. Формирующееся семя на стадии зиготы и первых ядер эндосперма у Arabidopsis thaliana.
Общий вид (1), микропилярная и халазальная части семени (2). ch n – халазальные ядра, en – эндосперм, i i – внутрен-
ний интегумент, m n – микропилярные ядра, n – нуцеллус, o i – наружный интегумент, v b – проводящий пучок, z –
зигота.
Fig. 2. Developing seed at the stage of zygote and first endosperm nuclei in Arabidopsis thaliana.
General view (1), micropylar and chalazal portions of the seed (2). ch n – chalazal nuclei, en – endosperm, i i – inner integument,
m n – micropylar nuclei, n – nucellus, o i – outer integument, v b – vascular bundle, z – zygote.
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этом в каждой паре ядер одно остается вблизи
стенки первичной клетки эндосперма, а другое
ядро смещается внутрь относительно первого под
углом в 45°. Расположение смежных ядер напо-
минает ломаную линию. В результате этого созда-
ется необходимое пространство для перекрещи-
вания микротрубочек, которые появляются во-
круг ядер. Между смежными ядрами возникают
радиальные стенки (рис. 1, 3, 4) (Shamrov, ориг.
данные). Подобный механизм, вероятно, являет-
ся общебиологическим. Именно с помощью его
происходит формирование тетрад микроспор по
симультанному типу (Sampson, 1969), образова-
ние клеток в зародышевом мешке. Хотя у живот-
ных цитокинез происходит без участия фрагмо-
пластов, борозды дробления возникают также
при участии микротрубочек. Цитоплазма мор-
ского ежа после митоза ядра зиготы делится на
2 части, благодаря сокращению микрофиламен-
тов в области будущей борозды дробления. Во-
круг обоих ядер создаются “звезды” микротрубо-
чек и начинается образование бластомеров (Gil-
bert, 2003).

Принципы типизации эндосперма. В классифи-
кациях эндоспермогенеза используют ряд крите-
риев для выделения иерархических категорий: 1 –
наличие или отсутствие клеточной перегородки
при делении первичной клетки эндосперма (цел-
люлярный и нуклеарный типы, соответственно);
2 – положение первой и второй перегородок (мо-
дификации в целлюлярном типе, обозначаемые
как “типы” (Mauritzon, 1935; Rosén, 1949; Wun-
derlich, 1967; Di Fulvio, 1983), “формы” (Schnarf,
1917, 1929; Glišić, 1936–1937) или “вариации” (Ka-
pil, Vijayaraghavan, 1962, 1965; Shamrov, Zhinkina,
1994); 3 – число ядер в халазальной клетке (“фор-
мы” в гелобиальном типе – Swamy, Parameswaran,
1963); 4 – положение ядер в первичной клетке эн-
досперма (“типы” и “подтипы” в нуклеарном ти-
пе – Di Fulvio, 1983, 1985; Di Fulvio, Cocucci,
1986).

Учитывалась также степень участия первич-
ных микропилярной и халазальной клеток в об-
разовании целлюлярного эндосперма семени.
Samuelsson (1913) выделил две серии: серия A –
обе клетки принимают участие в образовании эн-
досперма, серия B – только одна из клеток обра-
зует эндосперм, а другая функционирует как
гаусторий. На основании этих положений была
предложена новая общая классификация эндо-
сперма цветковых растений (Di Fulvio, 1983, 1985;
Di Fulvio, Cocucci, 1986). Выделены два способа
развития эндосперма (целлюлярный и нуклеар-
ный), которым придан статус мегатипов. Целлю-
лярный мегатип представлен 5 типами и 12 под-
типами. Типы образуют 2 группы, различающие-
ся положением перегородки во время первого
деления в эндосперме: продольное (первая груп-
па), поперечное (вторая группа). В нуклеарном

мегатипе на основании положения ядер в первич-
ной клетке эндосперма предложено различать ти-
пы и подтипы.

Предложенные критерии, на наш взгляд, не
полностью отражают все особенности развития
эндосперма. В литературе почти не рассматрива-
ется роль гелобиального типа в эволюции эндо-
сперма, хотя число таксонов, у которых он обна-
ружен, довольно значительно. Ряд исследовате-
лей его не рассматривают в качестве
самостоятельного и включают в нуклеарный
(Sporne, 1954) либо целлюлярный (Swamy, Gana-
pathy, 1957) типы. Лишь в одной из работ (Herr,
1995) гелобиальный тип рассматривается не как
промежуточный этап эволюции от целлюлярного
эндосперма к нуклеарному, а как параллельный
путь развития. Еще P. Maheshwari (1950) отмечал,
что между типами существуют переходные фор-
мы. По мнению Э.С. Терехина (Teryokhin, 1996),
способ развития эндосперма тесно связан с адап-
тивным характером прорастания семян.

Все это заставило нас пересмотреть представ-
ления о принципах типизации эндосперма. Еще
ранее (Shamrov, 2008) нами была представлена
возможная система способов развития и строе-
ния эндосперма. В дальнейшем в нее были внесе-
ны изменения, увеличено и уточнено число под-
типов и вариаций. Коррективы были внесены в
направления эволюции эндосперма, особенно с
учетом современных данных. Для понимания
возникновения различий в строении эндосперма
были пересмотрены существующие точки зрения
на значение эндосперма для развития зародыша,
проведен анализ критериев при построении клас-
сификаций и выявлены некоторые особенности
строения эндосперма. Все это позволило исполь-
зовать имеющиеся сведения для проведения
сравнительного анализа эндоспермогенеза и эм-
бриогенеза у цветковых растений.

Переработанная и уточненная классификация
включает три ступени иерархии: типы, подтипы,
вариации. Принцип ее построения в целом схо-
ден с таковым при выделении типов и вариаций
эмбриогенеза (Johansen, 1950). В классификации
учитываются следующие критерии: морфогене-
тические потенции первичных микропилярной и
халазальной клеток, степень их участия в постро-
ении эндосперма семени, положение клеточных
перегородок или число ядер после второго и по-
следующего делений, дефинитивная структурная
организация.

На основании морфогенетических потенций
первичных микропилярной и халазальной клеток
предлагаем различать два основных типа разви-
тия эндосперма: целлюлярный (в период раннего
эндоспермогенеза процессы кариокинеза в обеих
клетках завершаются цитокинезом) и гелобиаль-
ный (в обеих клетках, чаще всего в микропиляр-
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ной, осуществляется только кариокинез). Нукле-
арный тип рассматривается как подтип гелоби-
ального типа.

Типы подразделяются на ряд подтипов по сте-
пени участия микропилярной и халазальной кле-
ток в построении эндосперма.

Подтипы в целлюлярном типе:
микропилярный с халазальным гаусторием – эн-

досперм образуется за счет микропилярной клет-
ки, а халазальная клетка функционирует как
гаусторий (некоторые Icacinaceae, Fouquieriaceae,
Saururaceae, многие Nymphaeaceae, Hydatellaceae);

микропилярный с терминальными гаусториями –
эндосперм формируется из нижних производных
микропилярной клетки, а из халазальной клетки,
как и верхних производных микропилярной

клетки дифференцируются гаустории (Buddleja-
ceae, Crassulaceae, Gesneriaceae, Orobanchaceae,
Pedaliaceae, Plantaginaceae, Scrophulariaceae, Ver-
benaceae);

микропилярно-халазальный без гаусториев –
обе клетки принимают почти равное участие в об-
разовании эндосперма (Annonaceae, Aristolochia-
ceae, Ceratophyllaceae, Degeneriaceae, Monimiace-
ae, Nelumbonaceae, Sarraceniaceae, Winteraceae);

микропилярно-халазальный с терминальными
гаусториями – обе клетки двуклеточного эндо-
сперма формируют эндосперм, а также терми-
нальные гаустории (Callitrichaceae, Lentibulariace-
ae, Lobeliaceae, Stylidiaceae, некоторые Campanu-
laceae);

халазальный с микропилярным гаусторием –
микропилярная клетка становится гаусторием,
а халазальная образует эндосперм (Loasaceae,
некоторые Campanulaceae, Lamiaceae, Scrophu-
lariaeae.

Также можно предложить халазальный без
гаусториев подтип – эндосперм формируется
преимущественно производными халазальной
клетки (Austrobaileyaceae).

В подтипах целлюлярного типа можно выде-
лить ряд вариаций1 по положению перегородок
во время второго деления в эндосперме.

1 Даны приоритетные названия вариаций; примеры таксо-
нов – см. Shamrov, 1997a,b.
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Рис. 3. Целлюлярный тип, подтипы и вариации.
A – микропилярный с халазальным гаусторием под-
тип: Nymphaea-вариация; B – халазальный с микро-
пилярным гаусторием подтип: a – Pedicularis-вариа-
ция, b – Pentaphragma-вариация; С – микропиляр-
ный с терминальными гаусториями подтип: a –
Prunella-вариация, b – Callitriche-вариация; D – мик-
ропилярно-халазальный без гаусториев подтип: An-
nona-вариация; E – микропилярно-халазальный с
терминальными гаусториями подтип: a – Phyteuma-
вариация, b – Scutellaria-вариация. ch c – халазальная
клетка, ch h – халазальный гаусторий, m c – микропи-
лярная клетка, m h – микропилярный гаусторий (по:
Shamrov, 2008, с изменениями).
Fig. 3. Cellular type with its subtypes and variations.
A – Micropylar with chalazal haustorium subtype: Nym-
phaea-variation; B – Chalazal with micropylar haustori-
um subtype: a – Pedicularis-variation, b – Pentaphragma-
variation; С – Micropylar with terminal haustoria subtype:
a – Prunella-variation, b – Callitriche-variation; D – Mi-
cropylar-chalazal without haustoria subtype: Annona-
variation; E – Micropylar-chalazal with terminal hausto-
ria subtype: a – Phyteuma-variation, b – Scutellaria-
variation. ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustori-
um, m c – micropylar cell, m h – micropylar haustorium
(after Shamrov, 2008, modified).
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Микропилярный с халазальным гаусторием
подтип:

Nymphaea-вариация2 – в микропилярной клет-
ке происходят деления в различных направлени-
ях, а халазальная клетка функционирует как
гаусторий (рис. 3, A).

Микропилярный с терминальными гаустори-
ями подтип:

Prunella-вариация – второе продольное деле-
ние происходит только в микропилярной клетке,
образуется Т-образная триада клеток (Schnarf,
1929); включены Galeopsis-вариация (Schnarf,
1917), Alectorolophus-, Limosella-, Linaria- и Ve-
ronica-VI-вариации (Glišić, 1936–1937) (рис. 3,
C, a);

Callitriche-вариация – второе поперечное деле-
ние происходит в микропилярной клетке, возни-
кает линейная триада клеток (Jörgensen, 1923);
включены Incarvillea-вариация (Mauritzon, 1935)
и Stachys-вариация (Schnarf, 1917) (рис. 3, C, b).

Микропилярно-халазальный без гаусториев
подтип:

Annona-вариация – второе деление в обеих
клетках поперечное, образуется линейная тетрада
клеток (Schnarf, 1929); включена Ceratophyllum-
вариация (Schnarf, 1929); как производные вариа-
ции сюда могут быть отнесены Adoxa- и Lappula-
вариации, характеризующиеся продольным или
вариабельным заложением первой и ряда после-
дующих перегородок на ранних стадиях эндо-
спермогенеза (Schnarf, 1929) (рис. 3, D).

Микропилярно-халазальный с терминальны-
ми гаусториями подтип:

Phyteuma-вариация – микропилярная клетка
делится продольно, а халазальная – поперечно,
что приводит к формированию обратно Т-образ-
ной тетрады клеток (Rosén, 1949); включена Iso-
toma-вариация (Rosén, 1949) (рис. 3, E, a);

Scutellaria-вариация – второе деление в обеих
клетках продольное с образованием изобилате-
ральной тетрады клеток (Schnarf, 1917, 1929);
включены Catalpa-вариация (Govindu, 1950), Co-
donopsis- и Sphenoclea-вариации (Rosén, 1949),
Prolimosella-, Verbascum- и Veronica-I-V-вариа-
ции (Glišić, 1936–1937) (рис. 3, E, b).

Сюда можно также отнести Ericaceae-
(Schnarf, 1929) и Azorina- (Shamrov, Zhinkina,
1994) вариации, самостоятельность которых яв-
ляется спорной. В этих вариациях первые стадии
эндоспермогенеза идут в соответствии с Annona-
вариацией (тетрада клеток линейная). Однако
судьба производных микропилярной и халазаль-
ной клеток (образование терминальных гаусто-
риев) позволяет рассматривать их в составе мик-

2 Название предложено нами.

ропилярно-халазальныого с терминальными
гаусториями подтипа.

Халазальный с микропилярным гаусторием
подтип:

Pedicularis-вариация – делится поперечно
только халазальная клетка, в результате чего об-
разуется линейная триада клеток (Schnarf, 1917,
1929); включена Lavandula-вариация (Polish-
chyuk, Dzelvatovskii, 1971) (рис. 3, B, a);

Pentaphragma-вариация – в отличие от
предыдущей вариации деление в халазальной
клетке – продольное, а триада клеток являет-
ся обратно Т-образной (Kapil, Vijayaraghavan,
1962, 1965) (рис. 3, B, b).

В халазальном без гаусториев подтипе вариа-
ции не выделяются (Floyd, Friedman 2000, 2001).

Подтипы в гелобиальном типе:
микропилярный с халазальным гаусторием (соб-

ственно гелобиальный тип) – эндосперм форми-
руется из микропилярной клетки, а халазальная
клетка трансформируется в гаусторий (Aponoget-
onaceae, Asphodelaceae, Costaceae, Hydrocharitace-
ae, Limnocharitaceae, Phormiaceae, Pontederiaceae,
Potamogetonaceae, Ruppiaceae, Zannicheliaceae,
некоторые Cabombaceae, Nymphaeaceae);

микропилярный без гаусториев (= нуклеарный
тип) – во время раннего развития в первичной
клетке эндосперма происходят только процессы
кариокинеза (Brassicaceae, Cactaceae, Cyperaceae,
Eriocaulaceae, Fabaceae, Gentianaceae, Poaceae,
Restionaceae, Rosaceae, Zosteraceae).

В микропилярном с халазальным гаусторием
подтипе гелобиального типа выделяются две ва-
риации по числу ядер в халазальной клетке дву-
клеточного эндосперма:

Limnocharis3 (A-форма – Swamy, Parameswaran,
1963, или унинуклеарная – Shamrov, 1997c) – од-
но ядро в халазальной клетке (рис. 4, A);

Dianella4 (B-E-формы – Swamy, Parameswaran,
1963, или полинуклеарная – Shamrov, 1997c) –
много ядер в халазальной клетке (рис. 4, B).

В микропилярном без гаусториев подтипе вы-
деление вариаций затруднено (рис. 4, C), так как
нет четких критериев для их разделения. Некото-
рые авторы (Rocén, 1927) в зависимости от спосо-
ба перехода свободноядерной стадии развития к
клеточной различают у центроспермных не-
сколько типов (вариаций) клеткообразования.

Возможные эволюционные направления разви-
тия эндосперма. Становление существующих ти-
пов развития эндосперма происходило сопря-
женно с окружающими тканями семязачатка и
семени. Наибольшее значение, вероятно, имели
взаимосвязи эндосперма с зародышем, с одной

3 Название предложено нами.
4 Название предложено нами.
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стороны, и антиподами, а с другой, обусловлен-
ные спецификой транспорта питательных ве-
ществ в семязачатке и семени через систему по-
следовательно функционирующих специализи-
рованных гаусториальных структур.

Эволюция эндосперма двудольных и одно-
дольных растений происходила, вероятно, неза-
висимо. Об этом свидетельствует, прежде всего,
распределение типов эндосперма. Для однодоль-
ных характерны гелобиальный (34 семейства) и
нуклеарный (30 семейств), а для двудольных –
нуклеарный (156 семейств) и целлюлярный
(135 семейств) типы развития эндосперма (Kame-
lina, 1991). При этом у примитивных однодоль-
ных эндосперм преимущественно гелобиальный,
реже нуклеарный, а у продвинутых – только нук-
леарный тип эндосперма; у примитивных дву-
дольных наряду с целлюлярным эндоспермом

широко распространен нуклеарный эндосперм,
тогда как у продвинутых таксонов – либо нукле-
арный, либо целлюлярный с гаусториями.

Вопросы эволюционного становления типов
развития эндосперма цветковых растений до сих
пор дискутируются (Maheshwari, 1950; Wunder-
lich, 1959; Dahlgren, 1991; Teryokhin, 1996; Zhuko-
va, 1997; Baroux et al., 2002). В качестве исходного
типа одни авторы (Schnarf, 1929; Sporne, 1954;
Khudyak, 1963; Poddubnaja-Arnoldi, 1976;
Battaglia, 1980; Vijayaraghavan, Prabhakar, 1984; Ka-
melina, 1991) рассматривают нуклеарный, а другие
(Coulter, Chamberlain, 1903; Swamy, Ganapathy, 1957;
Bhatnagar, Sawhney, 1981; Friedman, 1994, 1995) –
целлюлярный. Существует точка зрения, что оба
типа возникли одновременно (Palm, 1915;
Kordyum, 1978). Также обсуждается вопрос о том,
какой из вариантов эндосперма (триплоидный

Рис. 4. Гелобиальный тип, подтипы и вариации.
A – микропилярный с халазальным гаусторием подтип: a – Limnocharis-вариация, b – Dianella-вариация; B – микро-
пилярный без гаусториев подтип (собственно нуклеарный тип). ch c – халазальная клетка, ch h – халазальный гаусто-
рий, m c – микропилярная клетка (по: Shamrov, 2008, с изменениями).
Fig. 4. Helobial type with its subtypes and variations.
A – Micropylar with chalazal haustorium subtype: a – Limnocharis- variation, b – Dianella-variation; B – Micropylar without
haustoria subtype (Nuclear type proper). ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustorium, m c – micropylar cell (after: Shamrov,
2008, modified).
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или диплоидный) является анцестральным (Ba-
roux et al., 2002).

По нашему мнению, исходным является эндо-
сперм, развитие которого характеризуется при-
знаками целлюлярного и гелобиального типов
(несбалансированность карио- и цитокинеза в
микропилярной клетке двуклеточного эндоспер-
ма) (рис. 5, 1). Такое своеобразное развитие эндо-
сперма отмечено у представителей ряда семейств,
и эти примеры были обсуждены ранее. Разнооб-
разие типов формирования (три типа развития)
описано в сем. Nymphaeaceae (Batygina, Shamrov,
1985). У большинства видов выявлен целлюляр-

ный, однако у Nymphaea stellata Willd. (Khanna,
1967) – гелобиальный, а у Euryale ferox Salisb. –
нуклеарный (Khanna, 1964) типы. Гелобиальный
тип обнаружен также у представителей сем.
Cabombaceae (Batygina, Shamrov, 1985), входяще-
го, как и сем. Nymphaeaceae, в порядок Nym-
phaeales (APG III, 2009).

Следует отметить, что представителей семей-
ства Hydatellaceae на основании современных мо-
лекулярно-генетических данных также включают
в пор. Nymphaeales (Stevens, 2007; APG IV, 2016).
У них был обнаружен моноспорический уни-
полярный 4-клеточный зародышевый мешок

Рис. 5. Схема возможных направлений эволюции эндосперма у цветковых растений (объяснение в тексте).
a – антиподы, ch c – халазальная клетка, ch h – халазальный гаусторий, em – зародыш, en – эндосперм, m c – микро-
пилярная клетка, m h – микропилярный гаусторий.
Fig. 5. Scheme of possible evolutionary trends of endosperm in f lowering plants (see the text for explanation).
a – antipodals, ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustorium, em – embryo, en – endosperm, m c – micropylar cell, m h –
micropylar haustorium.
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(Rudall et al., 2008), как и у ранее исследованных
видов пор. Austrobaileyales (Friedman et al., 2003;
Tobe et al., 2007). Обычно его описывают в рамках
Oenothera-типа из микропилярной мегаспоры
триады или тетрады мегаспор. У видов семейств
Cabombaceae, Nymphaeaceae и Hydatellaceae заро-
дышевый мешок возникает из халазальной мега-
споры, подобно Polygonum-типу развития. Выяв-
лены корреляции в способе формирования заро-
дышевого мешка и состоянием нуцеллуса. При
Oenothera-типе в массивной микропилярной зо-
не нуцеллуса, включая париетальную ткань, на-
капливаются питательные вещества (Chudzik,
Śnieźko, 1999). Ранняя лигнификация клеток ги-
постазы и отложение в них танинов блокируют
поступление метаболитов из проводящего пучка,
что приводит к смене базального транспорта на
апикальный транспорт через париетальную
ткань. У большинства изученных представителей
сем. Nymphaeaceae (cюда включено монотипное
сем. Barclayaceae c родом Hydrostemma) парие-
тальная ткань дегенерирует во время развития за-
родышевого мешка, что делает невозможным
осуществление апикального транспорта. Это кор-
релирует с формированием моноспорического
зародышевого мешка Schizandra-, а не Oenothera-
типа, поскольку функциональной в тетраде или
триаде является не микропилярная, а халазальная
мегаспора (Winter, Shamrov, 1991a, b; Shamrov,
Winter, 1991; Winter, 1993). На примере Nuphar lu-
tea (L.) Sm. было показано, что в ходе развития
происходит усиленный рост формирующегося
зародышевого мешка (его халазальный полюс
становится заостренным) сначала в направлении
микропиле, а затем халазы. Процесс сопровожда-
ется деструкцией клеток постамента (Shamrov,
1998b), что позволяет рассматривать халазальный
полюс зародышевого мешка как гаусторий. Та-
ким образом, трудно согласиться с существую-
щей точкой зрения о том, что диплоидный эндо-
сперм, возникающий на базе униполярного 4-кле-
точного зародышевого мешка, является
анцестральным (Baroux et al., 2002). Такой эндо-
сперм (образуется при слиянии центральной
клетки, содержащей одно полярное ядро, со
спермием) возник в эволюции при постепенной
дегенерации халазального полюса зародышевого
мешка и замене функции антипод либо в ходе
ранней специализации функциональной мега-
споры и развивающего зародышевого мешка как
халазального гаустория (Nymphaeaceae), либо
смены путей транспорта метаболитов в формиру-
ющийся зародышевый мешок с базального (через
антиподы) на апикальный (через париетальную
ткань) (Onagraceae).

В дальнейшем было выявлено, что формиро-
вание целлюлярного эндосперма с халазальным
гаусторием и наличие перисперма и оперкулума в
семени характерно не только для сем. Nym-

phaeaceae, но и сем. Hydatellaceae (Rudall et al.,
2009). По мнению этих авторов, раннее состоя-
ние эндосперма у Trithuria (Hydatellaceae) и кув-
шинковых, а именно наличие халазального
гаустория, напоминает гелобиальный эндосперм
многих однодольных. По сравнению с ними при
сходном развитии зародышевого мешка у пред-
ставителей пор. Austrobaileyales эндосперм семе-
ни образуется не за счет производных микропи-
лярной клетки, а только халазальной клетки, при
этом гаусторий отсутствует (Floyd, Friedman,
2000, 2001).

У двудольных наиболее близок к анцестраль-
ному целлюлярный эндосперм Fouqieriaceae и
Saururaceae, который образуется за счет делений
микропилярной клетки, а халазальная клетка
трансформируется в гаусторий (микропилярный
с халазальным гаусторием подтип) (рис. 5, 2).
Значительно большее значение в эволюции имел
эндосперм, формирующийся за счет делений
обеих клеток (первичных микропилярной и ха-
лазальной). Он характеризовался меньшей сте-
пенью тканевой дифференциации, при этом от-
сутствовали такие специализированные струк-
туры, как гаустории (микропилярно-
халазальный без гаусториев подтип) (Cerato-
phyllaceae, Monimiaceae, Nelumbonaceae, Win-
teraceae). Отсутствие гаусториев в этом случае
компенсируется формированием крупных,
долго сохраняющихся антипод (иногда они уве-
личиваются в числе), которые участвуют в обес-
печении питательными веществами растущего
эндосперма на первых стадиях развития (рис. 5,
3). На основе этого в дальнейшем мог сформиро-
ваться эндосперм с терминальными гаусториями.
В гаустории трансформируются либо верхние
производные обеих клеток (микропилярно-хала-
зальный с микропилярным и халазальным
гаусториями подтип – Campanulaceae, Lentibular-
iaceae, Lobeliaceae), либо один из них, халазаль-
ный гаусторий, является прямым продолжением
одноименной клетки (микропилярный с микро-
пилярным и халазальным гаусториями подтип –
Gesneriaceae, Plantaginaceae) (рис. 5, 4). На базе
эндосперма, относящегося к микропилярно-ха-
лазальному без гаусториев подтипу, мог возник-
нуть также эндосперм ряда таксонов, характери-
зующийся продольным или вариабельным зало-
жением первой и последующих перегородок – от
поперечного через наклонное до продольного
(некоторые Adoxaceae, Asteraceae Boraginaceae,
Chloranthaceae, Circaeasteraceae, Diapensiaceae,
Dipsacaceae, Piperaceae, Valerianaceae).

Нуклеарный эндосперм у двудольных расте-
ний, предположительно, возник в результате по-
степенной редукции халазальной клетки, функ-
цию которой стали выполнять другие структуры,
например, антиподы (Casuarinaceae, Myricaceae,
Myristicaceae, Ranunculaceae, некоторые Hama-
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melidaceae, Papaveraceae и др.). Дальнейшая эво-
люция была связана с гетероморфностью и гете-
рополярностью эндосперма и функционирова-
нием его микропилярного и халазального
районов как гаусториев (рис. 5, 7). Более плотная
цитоплазма и скопления ядер, часто гипертрофи-
рованных и полиплоидных, обнаруживаются ли-
бо только на халазальном полюсе (Aizoaceae,
Gentianaceae, Polygonaceae, Rosaceae, Sapindaceae
и др.), либо на обоих полюсах (Brassicaceae, Cari-
caceae, Sterculiaceae и др.), при этом на халазаль-
ном полюсе клеткообразование может не проис-
ходить, что приводит затем к формированию
многоядерного халазального гаустория (Amaran-
thaceae, Elaeagnaceae, Fabaceae, Nyctaginaceae,
Rhamnaceae). Прослеживается корреляция между
наличием гаусториев в нуклеарном эндосперме и
временем существования антипод. У растений с
долго сохраняющимися антиподами эндосперм
не образует гаусториев (рис. 5, 6), тогда как в слу-
чае эфемерных антипод гаустории и, прежде все-
го халазальный (рис. 5, 5), формируются.

При обсуждении направлений эволюции эн-
досперма у однодольных растений отметим пор.
Alismatales, у видов которого обнаружены все ти-
пы эндосперма. Этот порядок очень обширный и
включает 14 семейств (APG, 2016). Считают, что
его представители, главным образом сем. Araceae,
дали начало порядкам Acorales (одно сем. Acora-
ceae) и Petrosaviales (одно сем. Petrosaviaceae). У
Lysichiton, Orontium, and Symplocarpus подсем.
Orontioideae (базальной группы сем. Araceae), в
отличие от ранее существовавших данных о нук-
леарном эндосперме, было выявлено, что эндо-
сперм является целлюлярным (Tobe, Kadokawa,
2010). У Acorus (сестринской группы для осталь-
ных однодольных) возникновение целлярного
эндосперма коррелирует с наличием крупных ан-
типод (Rudall, Furness, 1997) и отсутствием хала-
зального эндоспермального гаустория (Floyd,
Friedman, 2000). Сравнительный анализ с други-
ми родственными однодольными показал, что
признак наличия целлюлярного эндосперма яв-
ляется плезиоморфным для порядков Alismatales,
Acorales и Petrosaviales. Эволюционные транс-
формации эндосперма происходили в них два-
жды от целлюлярного способа к нуклеарному:
один раз они коснулись пор. Alismatales, а во вто-
рой раз нуклеарный эндосперм в качестве сина-
поморфного признака появился у 8 оставшихся
порядков однодольных, включая Dioscoreales,
Liliales, Asparagales и Poales. Гелобиальный эндо-
сперм затронул всех однодольных и возник неза-
висимо (Tobe, Kadokawa, 2010).

У однодольных растений на базе исходного ва-
рианта в микропилярной, а иногда и халазальной,
клетке стали происходить преимущественно про-
цессы кариокинеза. И, таким образом, первона-
чально преимущественное развитие получил ге-

лобиальный тип эндосперма (рис. 5, 8, 9). Даль-
нейшая эволюция происходила, вероятно, в
направлении постепенной редукции его хала-
зальной клетки и становления нуклеарного эндо-
сперма (рис. 5, 10). Об этом свидетельствует, на-
пример наличие обоих типов развития эндоспер-
ма в ряде семейств (Alismataceae, Amaryllidaceae,
Asparagaceae, Liliaceae, Melanthiaceae и др.).
Функцию халазальной клетки, выполняющей
роль гаустория, стал осуществлять весь халазаль-
ный полюс нуклеарного эндосперма. В халазаль-
ной части эндосперма ряда таксонов (Iridaceae,
Juncaginaceae, Najadaceae, Zosteraceae и др.) отме-
чены более плотная цитоплазма и скопления
ядер, часто неправильной формы, иногда форми-
руется гаусторий (Arecaceae, Commelinaceae и
др.). Возникновение нуклеарного эндосперма у
однодольных коррелирует с общей редукцией се-
мязачатка, становлением тенуинуцеллятности и
формированием двуслойных интегументов
(Shamrov, 1997e, 1998a, 2000, 2008).

Сравнительный анализ классификаций типов
развития зародыша и эндосперма. Как мы уже от-
мечали, принципы классификаций типов разви-
тия зародыша и эндосперма сходны. Однако меж-
ду этими системами существуют значительные
различия, особенно в плане оценки уровня
иерархии (типов, подтипов и вариаций) для целей
систематики и филогении.

Используемая в современной литературе клас-
сификация типов развития зародыша (Jonansen,
1950), представляет собой трансформированный
вариант существовавших ранее классификаций.
E. Carano (1915) впервые предложил различать
два типа: Cruciferae-тип (эмбриогенез Capsella
bursa-pastoris) и Asteraceae-тип (эмбриогенез
представителей сем. Asteraceae). Эти типы выде-
лены, исходя из особенностей строения четырех-
клеточного зародыша и последовательности де-
лений его клеток в ходе дальнейшего развития.
Позже A. Chiarugi (1925) на основании специфи-
ки строения тетрады клеток зародыша, а также
степени участия апикальной и базальной клеток в
построении зародыша обосновал необходимость
выделения еще Solanaceae- и Chenopodiaceae-ти-
пов. В последний он включил эмбриогенез пред-
ставителей сем. Caryophyllaceae. K. Schnarf (1929)
дал иное толкование критерия, касающегося уча-
стия базальной клетки в построении зародыша. В
типах, предложенных Chiarugi (1925), базальная
клетка принимает участие в образовании органов
зародыша. Поскольку у представителей сем.
Caryophyllaceae базальная клетка не участвует в
этом процессе, Schnarf (1929) предложил выде-
лить его развитие в оригинальный Caryophyllace-
ae-тип. Всего в классификации представлено
5 типов развития зародыша, при этом деление зи-
готы происходит в поперечном направлении.
D. Jonansen (1950) изменил названия типов эм-
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бриогенеза и дополнил классификацию Piperad-
типом (этот тип до сих пор плохо изучен и его
сравнительный анализ с другими типами весьма
затруднен) – зигота делится продольно.

Был выделен также Paeoniad-тип (Yakovlev,
1958), характеризующийся ценоцитным состоя-
нием зародыша на ранних стадиях, образованием
ценоцитно-клеточной структуры, на которой
формируются несколько зародышеподобных
структур. Одна из них развивается в хорошо диф-
ференцированный зародыш. Возможно, что по-
добное развитие зародыша происходит партено-
генетически, поскольку у Paeonia lactiflora Pall.
при развитии множественного археспория мега-
спороциты в халазальной части нуцеллуса прохо-
дят нормальный мегаспорогенез, а другие мега-
спороциты в микропилярной части вступают на
путь апомейоза и становятся инициалями дипло-
спорических зародышевых мешков. В ходе разви-
тия большинство зародышевых мешков дегене-
рирует. Остается один зародышевый мешок неиз-
вестной природы (с участием или без участия
мейоза), в котором яйцеклетка без оплодотворе-
ния, возможно, развивается по пути партеногене-
за (Shamrov, 1997d). Пыльцевые трубки отмеча-
лись в микропиле и верхней части зародышевого
мешка, что позволяет предположить у Paeonia на-
личие псевдогамии. Еще один Graminad-, или
Poad-тип выделен на основании наклонного по-
ложения перегородок в раннем периоде форми-
рования зародыша и специфике его органогенеза
на последующих этапах развития (Batygina, 1974).

На современном этапе развития эмбриологии
обычно используют только cистему D. Johansen
(1950), которая включает 5 типов: Asterad-, Caryo-
phyllad-, Chenopodiad-, Onagrad- и Solanad. В
каждом типе на основании характера первых де-
лений в проэмбрио, числа этажей в нем, строения
органов формирующегося зародыша (эти призна-
ки не являются универсальными и в каждом слу-
чае указывают лишь на некоторые особенности
эмбриогенеза) различают разное число вариаций.
Именно поэтому они не могут использоваться
для целей систематики и филогении. Существует
еще система типов эмбриогении, предложенная
R. Souèges (1939), однако она сложна для воспри-
ятия и почти не используется в настоящее время.

При анализе систем развития эндосперма и за-
родыша рассмотрим предложенную нами класси-
фикацию типов развития эндосперма и класси-
фикацию типов эмбриогенеза Johansen (1950). В
обеих системах деления первичной клетки эндо-
сперма и зиготы происходят, как правило, попе-
речно. В литературе есть данные, свидетельству-
ющие о том, что первое деление может быть про-
дольным или наклонным, или даже не
сопровождаться образованием перегородки.
Примеры подобного развития эндосперма были

рассмотрены выше. Об особых типах эмбриоге-
неза мы также уже упоминали (Paeoniad-, Pip-
erad-, Poad-типы). Таким образом, в результате
первого деления у многих покрытосеменных рас-
тений возникают 2 клетки (микропилярная и ха-
лазальная применительно к эндосперму и апи-
кальная и базальная применительно к зародышу)
(рис. 6, 1–3). Именно после этого начинается
процесс диверсификации.

Деления осуществляются в обеих клетках
(целлюлярный) либо в них или хотя бы в микро-
пилярной клетке происходят ядерные деления
(гелобиальный) типы эндосперма. Формально
после стадии 2-клеточного проэмбрио Asterad-,
Caryophyllad-, Chenopodiad-, Onagrad- и Solanad-
типы не идентифицируются. Существующие спо-
собы развития зародыша образуют кластеры, ко-
торые различаются комплексом признаков. В
Onagrad- и Asterad-типах в результате деления
апикальной (продольно) и базальной (попереч-
но) клеток формируется Т-образная тетрада кле-
ток. В Solanad-, Chenopodiad- и Caryophyllad-ти-
пах 4 клетки, возникающие в ходе второй генера-
ции, располагаются линейно. При анализе вклада
производных апикальной и базальной клеток в
построение органов зрелого зародыша состав
кластеров меняется. При Onagrad- и Solanad-ти-
пах основная часть зародыша образуется из дери-
ватов апикальной клетки, тогда как из производ-
ных базальной клетки возникают гипофизис и
подвесок; при Asterad- и Chenopodiad-типах обе
клетки принимают более или менее равное уча-
стие в организации зародыша, при этом из апи-
кальной клетки возникают семядоли и апекс по-
бега, а из базальной – гипокотиль, зародышевый
корень и подвесок; при Caryophyllad-типе основ-
ные структуры зародыша формируются на базе
апикальной клетки, а базальная клетка дает лишь
часть подвеска. Следовательно, типам развития
эндосперма соответствуют не “типы” эмбриоге-
неза, а иной статус. Оба признака при выделении
типов эмбриогенеза (вклад производных апи-
кальной и базальной клеток в построение заро-
дыша; характер делений апикальной и базальной
клеток и форма тетрады) используются нами при
характеристике подтипов (вклад производных
микропилярной и халазальной клеток) и вариа-
ций (характер делений микропилярной и хала-
зальной клеток и форма тетрады) эндосперма.

Поскольку в формирующемся семени возни-
кают структуры, выполняющие сходные функ-
ции в транспорте метаболитов, то их наличие
(гаустории и подвесок) позволяет нам также про-
водить сравнительный анализ между двумя систе-
мами развития эндосперма и зародыша. Однако,
при таком рассмотрении из типов эндосперма ис-
ключается гелобиальный, поскольку после ста-
дии двух клеток в последних обычно происходят
ядерные деления. Кроме того, в зародыше, как
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правило, присутствует один вариант гаустория –
подвесок, сравнимый с халазальным гаусторием.

В эндосперме могут формироваться халазаль-
ный и микропилярный (терминальные) гаусто-
рии. Тем не менее аналогично выделенным под-
типам в целлюлярном типе эндосперма (по степе-
ни участия микропилярной и халазальной клеток
в построении эндосперма), микропилярный с ха-

лазальным гаусторием подтип (эндосперм фор-
мируется за счет микропилярной клетки, а хала-
зальная клетка функционирует как гаусторий)
сопоставим с Caryophyllad-типом эмбриогенеза
(у последнего базальная клетка входит в состав
подвеска). Поскольку деления в микропилярной
клетке эндосперма происходят в разных направ-
лениях, в том числе и наклонно, то форму тетра-

Рис. 6. Схема возможных взаимосвязей между развитием зародыша и эндосперма.
1 – инициальная клетка зародыша (зигота) или эндосперма (первичная клетка эндосперма); 2 – диада клеток (апи-
кальная и базальная клетки в зародыше и микропилярная и халазальная в эндосперме); 4, 6, 9, 11, 12, 17, 18 – тетрады
или триады клеток; 3, 5, 8, 10, 13, 14–16, 19 – вклад апикальной и базальной клеток в построение зародыша, а также
микропилярной и халазальной клеток в образование эндосперма; 7 – стадия развития эндосперма. ch c – халазальная
клетка, ch h – халазальный гаусторий, m c – микропилярная клетка, m h – микропилярный гаусторий. Точками пока-
заны производные апикальной и микропилярной клеток, а белым – производные базальной и халазальной клеток.
Последовательные стадии формирования обозначены стрелками. Пунктирными стрелками показаны возможные
способы развития.
Fig. 6. Scheme of possible interconnections between embryo and endosperm development.
1 – initial cell of embryo (zygote) or endosperm (primary cell of endosperm); 2 – dyad of cells (apical and basal cells in embryo,
and micropylar and chalazal ones in endosperm); 4, 6, 9, 11, 12, 17, 18 – tetrads or triads of cells; 3, 5, 8, 10, 13, 14–16, 19 –
contribution of apical and basal cells in embryo construction, and of micropylar and chalazal cells in endosperm formation; 7 –
development stage of endosperm. ch c – chalazal cell, ch h – chalazal haustorium, m c – micropylar cell, m h – micropylar haus-
torium. The derivatives of the apical and micropylar cells are shown in dotted filling, and the derivatives of the basal and chalazal
cells – in white. Successive stages of formation are shown by arrows. Dotted arrows show possible ways of development.

m h

ch h

8

5

4 6 9 11 12

a c m c

14 15 16b c
ch c

ch h

2

1

3

17 18

7 10 13

m h

19



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 2  2022

ЗНАЧЕНИЕ ПРИЗНАКОВ РАЗВИТИЯ ЭНДОСПЕРМА 121

ды трудно определить. Поэтому такой подтип эн-
досперма представлен лишь одной Nymphaea-ва-
риацией (рис. 6, 3). Второй микропилярно-
халазальный без гаусториев подтип эндосперма
(обе клетки принимают почти равное участие в
образовании эндосперма) можно сравнить с As-
terad- и Chenopodiad-типами. При этом наличие
единственной Annona-вариации в микропиляр-
но-халазальном без гаусториев типе эндосперма
(второе деление в обеих клетках поперечное, воз-
никает линейная тетрада клеток) характеризует
только Chenopodiad-тип эмбриогенеза (рис. 6, 9,
10). У представителей сем. Ceratophyllaceae с As-
terad-типом эмбриогенеза (Т-образная тетрада
клеток проэмбрио) нет гаусториев не только при
образовании эндосперма, но и при формирова-
нии зародыша (подвесок отсутствует) (Shamrov,
Batygina, 1994). Хотя эндосперм у Ceratophyllum
после двух генераций представлен линейной тет-
радой, после третьей генерации в самой верхней
клетке происходит продольное деление (рис. 6, 7,
8). Следовательно, эндосперм начинает напоми-
нать строение зародыша с Asterad- типом эмбрио-
генеза (Т-образная тетрада клеток проэмбрио).
Среди растений с Asterad- и Chenopodiad-типами
эмбриогенеза есть такие, которые характеризу-
ются подвеском (Amaranthaceae, Asteraceae, Che-
nopodiaceae). Таким образом, строение и разви-
тие их зародыша можно сравнить с микропиляр-
но-халазальным с терминальными гаусториями
подтипом целлюлярного типа эндосперма: мик-
ропилярная клетка делится продольно, а хала-
зальная – поперечно (Т-образная тетрада клеток,
Phyteuma-вариация), как при Asterad-типе эм-
бриогенеза (рис. 6, 5, 6), второе деление в обеих
клетках продольное (изобилатеральная тетрада,
Scutellaria-вaриация), как в Chenopodiad-типе
(тетрада клеток сначала линейная, но уже на ста-
дии октантов апикальная часть зародыша напо-
минает изобилатеральную тетраду) (рис. 6, 4, 5).

Микропилярный с терминальными гаустори-
ями подтип (эндосперм формируется из нижних
производных микропилярной клетки, а халазаль-
ная клетка, как и верхние производные микропи-
лярной клетки образуют терминальные гаусто-
рии) близок к Onagrad- и Solanad-типам эмбрио-
генеза. При этом Prunella-вариация (второе
продольное деление происходит только в микро-
пилярной клетке, образуется Т-образная триада
клеток) близка к Onagrad-типу эмбриогенеза
(рис. 6, 11, 13), а Callitriche-вариация (второе по-
перечное деление происходит в микропилярной
клетке, возникает линейная триада клеток) – к
Solanad-типу (рис. 6, 12, 13).

Следует отметить, что Caryophyllad-тип эм-
бриогенеза (апикальная клетка образует тело за-
родыша, а базальная – только часть подвеска)
сравним с гелобиальным эндоспермом (микро-
пилярная клетка образует собственно эндосперм,

а халазальная – халазальный гаусторий (одно-
ядерный гаусторий – Limnocharis-вариация,
многоядерный гаусторий – Dianella-вариация;
халазальная клетка редуцируется в ходе онто- или
филогенеза – собственно нуклеарный эндо-
сперм) (рис. 6, 14–16). Кроме этого, среди моде-
лей эмбриогенеза нет таких, которые были бы по-
хожи на ранних стадиях на халазальный с микро-
пилярным гаусторием подтип целлюлярного
эндосперма: халазальная клетка делится попереч-
но, линейная триада клеток, Pedicularis-вариа-
ция; халазальная клетка делится продольно, об-
ратно Т-образная триада клеток, Pentaphragma-
вариация (рис. 6, 17–19). Подобное можно пред-
положить и для халазального без гаусториев под-
типа. В этом случае собственно эндосперм фор-
мируется только из производных халазальной
клетки. Примеры такого способа развития заро-
дыша не известны.

Таким образом, при сравнительном анализе
цветковых растений из особенностей развития
зародыша чаще всего используют типы эмбриоге-
неза. Что касается эндосперма, то, как мы и отме-
чали, типам его развития соответствуют не “ти-
пы” эмбриогенеза, а иной статус. Прежде всего, в
этот анализ можно включить целлюлярный спо-
соб развития эндосперма, которому некоторые
авторы (Di Fulvio, 1983; Di Fulvio, Cocucci, 1986)
придавали статус мегатипа из 5 типов и 12 подти-
пов. Однако типы и подтипы этими авторами не-
достаточно обоснованы, при этом не использова-
ны литературные данные о наличии разных спо-
собов (форм, вариаций) эндосперма. Не прибегая
к использованию категории мегатипа, типы эм-
бриогенеза можно сравнивать с подтипами (6) и
даже вариациями (8) целлюлярного типа эндо-
сперма, при этом оба признака (вклад производ-
ных микропилярной и халазальной клеток в по-
строение эндосперма; характер делений этих кле-
ток и форма тетрады) следует учитывать
одновременно. Видимо, также можно учитывать
и возможности гелобиального эндосперма – на-
личие 2 подтипов и 2 вариаций.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование по сравнительно-

му анализу развития и строения эндосперма и за-
родыша выявило большое число черт сходства
между ними. С одной стороны, это подтверждает
мнение ряда авторов, что двойное оплодотворе-
ние у цветковых растений можно сравнить с по-
лиэмбрионией, при этом эндосперм уподоблен
одному из зародышей. Однако для эндосперма
характерны некоторые признаки, которые отсут-
ствуют при развитии зародыша: наличие микро-
пилярного гаустория, возможность формирова-
ния собственно эндосперма из производных ха-
лазальной клетки. Особенность развития и
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функционирования эндосперма проявляется так-
же в изменении потоков метаболитов после опло-
дотворения. На примере Luzula pedemontana Boiss
et Reut. (Juncaceae) было показано, что уже в пе-
риод зиготогенеза начинаются активные процес-
сы деструкции нуцеллуса и внутреннего интегу-
мента и в развивающемся семени устанавливают-
ся два пути поступления метаболитов: более
интенсивный базальный – через проводящий пу-
чок, гипостазу, подиум, антиподы и базальную
камеру эндосперма в микропилярную камеру
(собственно эндосперм), и менее интенсивный
апикальный – через париетальную ткань из окру-
жающих клеток нуцеллуса в развивающийся за-
родыш, базальная клетка которого снабжена
мощной полисахаридной оболочкой с протубе-
ранцами. К стадии глобулярного зародыша про-
исходит снижение интенсивности потока ве-
ществ из проводящего пучка, вызванное лигни-
фикацией стенок и накоплением танинов в
клетках гипостазы. В ходе дальнейшего развития
семени потоки метаболитов как в эндосперм, так
и зародыш обеспечиваются преимущественно ре-
сурсами самого семени (Shamrov, 2008). У Tropae-
olum majus L. (Tropaeolaceae) было выявлено, что
клетки подвеска на глобулярной стадии зароды-
ша характеризуются высоким содержанием пе-
роксидазы. Со стадии сердечка активность этого
фермента отмечалась лишь в клетках собственно
зародыша. Кроме того, происходит разрушение
изоляционного слоя зародыша – кутикулы, по-
крывающей наружные тангентальные стенки
клеток эпидермы (Singh et al., 1979). В эндосперме
вокруг зародыша возникает зона лизиса. Все это
свидетельствует об изменении пути транспорта
метаболитов в развивающийся зародыш: веще-
ства начинают поступать апопластически через
эпидерму зародыша из окружающих клеток эндо-
сперма, а не через суспензор. Можно предполо-
жить, что эндосперм, как питательная ткань, на-
чинается использоваться только на поздних ста-
диях эмбриогенеза. До этого он сам формируется
и участвует в обеспечении и распределении сиг-
налов, регулирующих процессы дифференциа-
ции и органогенеза зародыша. Как было отмече-
но ранее, в отсутствии эндосперма глобулярный
зародыш останавливается в развитии. Известно,
что это одна из критических стадий эмбриогенеза
(Meinke, 1991). Эта особенность наблюдается и
при апомиксисе. Партеногенетический глобу-
лярный зародыш не приступает самостоятельно к
дифференциации и ожидает момента, когда в ре-
зультате псевдогамии (после оплодотворения
центральной клетки) сформируется эндосперм и
запустит этот процесс (Yudakova et al., 2018). В
случае адвентивной эмбрионии нуцеллярные и
интегументальные соматические зародыши заме-
няют остановившийся в развитии зиготический

зародыш только при наличии эндосперма поло-
вой природы (Shamrov, 2019).

Ранее в нашем исследовании (Shamrov, 2020)
было высказано предположение, как важно вы-
явить дублирующие механизмы у цветковых рас-
тений, которые при отсутствии эндосперма или
нарушениях в процессе слияния спермия и цен-
тральной клетки, также участвуют в обеспечении
и распределении сигналов, регулирующих про-
цессы дифференциации и органогенеза зароды-
ша. Современные исследования свидетельствуют
о том, что к числу таких сигналов относятся ди-
пептиды, фитогормоны, центральную роль среди
которых играет ауксин (Costa et al., 2014; Locascio
et al., 2014; Doll et al., 2017). У мутантов Arabidopsis
thaliana (L.) Heynh. (Brassicaceae) было выявлено,
что до оплодотворения ауксин присутствует пре-
имущественно в нуцеллусе, при этом он не обна-
ружен в функциональной мегаспоре. Градиент
ауксина обусловливает спицификацию клеток в
зрелом зародышевом мешке. Он возрастает от ан-
типод до клеток яйцевого аппарата, при этом
больше всего ауксин аккумулируется в синерги-
дах (Pagnussat et al., 2009). Важную роль в разви-
тии, вероятно, выполняют и цитокинины
(Terceros et al. 2020). У растений с эфемерными
антиподами, которые участвуют в создании пула
ауксина до оплодотворения, эту функцию после
оплодотворения начинают выполнять халазаль-
ные гаустории, обеспечивая развитие зародыша
сигнальными молекулами. У растений с длитель-
но существующими антиподами и без халазаль-
ных эндоспермальных гаусториев, антиподы про-
должают поставлять фитогормоны в зародыш
опосредованно через эндосперм, даже если эндо-
сперм развивается автономно, как при некоторых
формах апомиксиса, например, в семействах As-
teraceae, Rosaceae (Kamelina, 2009). Как было по-
казано нами (Shamrov, 1998b), у Nuphar lutea при
отсутствии антипод халазальный полюс зароды-
шевого мешка еще до оплодотворения функцио-
нирует как гаусторий, на месте которого появля-
ется халазальный гаусторий эндосперма. Подоб-
ное, вероятно, присуще представителям сем.
Podostemaceae, которые также лишены антипод,
при этом функцию эндосперма выполняет “ну-
целлярный плазмодий”, который образуется из
клеток халазальной области нуцеллуса (Kapil,
1970; Arekal, Nagendran, 1975).

Исследование по анализу особенностей разви-
тия зародыша и эндосперма у цветковых расте-
ний выявило комплекс признаков, которые могут
быть использованы для целей систематики и фи-
логении.

На основании особенностей развития зародыша
можно выделить 2 группы типов эмбриогенеза.
Группа I – типы эмбриогенеза с поперечным де-
лением зиготы: Onagrad-тип (2-я генерация эм-
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бриогенеза завершается образованием Т-образ-
ной тетрады клеток, большая часть зародыша воз-
никает из производных апикальной клетки),
Asterad-тип (2-я генерация эмбриогенеза завер-
шается образованием Т-образной тетрады кле-
ток, производные апикальной и базальной клеток
принимают равное участие в формировании за-
родыша), Solanad-тип (2-я генерация эмбриоге-
неза завершается образованием линейной тетра-
ды клеток, большая часть зародыша возникает из
производных апикальной клетки), Chenopodiad-
тип (2-я генерация эмбриогенеза завершается об-
разованием линейной тетрады клеток, производ-
ные апикальной и базальной клеток принимают
равное участие в формировании зародыша),
Caryophyllad-тип (2-я генерация эмбриогенеза за-
вершается образованием линейной триады кле-
ток, базальная клетка не делится, большая часть
зародыша возникает из производных апикальной
клетки). Группа II – типы эмбриогенеза с непопе-
речным делением зиготы: Piperad-тип (продоль-
ное деление зиготы и ее производных), Paeoniad-
тип (образование ценоцитной структуры на пер-
вых стадиях деления зиготы), Poad-тип (наклон-
ные деления на первых стадиях деления зиготы и
ее производных), новые типы с иным характером
деления зиготы и ее производных.

На основании особенностей развития эндо-
сперма можно также выделить 2 группы типов.
Группа I – типы эндоспермогенеза с поперечным
делением первичной клетки эндосперма: под-
группа a (целлюлярный эндосперм) – микропиляр-
ный с халазальным гаусторием подтип (в микропи-
лярной клетке происходят деления в различных на-
правлениях, а халазальная клетка функционирует
как гаусторий, Nymphaea-вариация), микропи-
лярный с терминальными гаусториями подтип
(второе продольное деление происходит только
в микропилярной клетке, образуется Т-образная
триада клеток, Prunella-вариация), микропиляр-
ный с терминальными гаусториями подтип (вто-
рое поперечное деление происходит в микропиляр-
ной клетке, возникает линейная триада клеток,
Callitriche-вариация), микропилярно-халазаль-
ный без гаусториев подтип (второе деление в обе-
их клетках поперечное, образуется линейная тет-
рада клеток, Annona-вариация), микропилярно-
халазальный с терминальными гаусториями под-
тип (микропилярная клетка делится продольно, а
халазальная – поперечно, что приводит к форми-
рованию обратно Т-образной тетрады клеток,
Phyteuma-вариация), микропилярно-халазаль-
ный с терминальными гаусториями подтип (вто-
рое деление в обеих клетках продольное с образо-
ванием изобилатеральной тетрады клеток второе
деление в обеих клетках продольное с образова-
нием изобилатеральной тетрады клеток, Scutel-
laria-вариация), халазальный с микропилярным
гаусторием подтип (делится поперечно только ха-

лазальная клетка, в результате чего образуется ли-
нейная триада клеток, Pedicularis-вариация), ха-
лазальный с микропилярным гаусторием подтип
(деление в халазальной клетке – продольное, а
триада клеток является обратно Т-образной, Pen-
taphragma-вариация), халазальный без гаусториев
подтип (вариации не выделяются); подгруппа b
(гелобиальный эндосперм): микропилярный с
халазальным гаусторием подтип (эндосперм фор-
мируется из микропилярной клетки, а халазаль-
ная трансформируется в одноядерный гаусторий,
Limnocharis-вариация), микропилярный с хала-
зальным гаусторием подтип (эндосперм форми-
руется из микропилярной клетки, а халазальная
трансформируется в многоядерный гаусторий,
Dianella-вариация), микропилярный без гаусто-
риев подтип (эндосперм формируется из микро-
пилярной клетки, а халазальная редуцируется в
ходе филогенеза, собственно нуклеарный эндо-
сперм). Группа II – типы эндоспермогенеза с не-
поперечным делением первичной клетки эндо-
сперма: новые типы с иным характером деления
этой клетки и ее производных.
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SIGNIFICANCE OF ENDOSPERM DEVELOPMENT TRAITS
FOR COMPARATIVE ANALYSIS OF ENDOSPERMOGENESIS

AND EMBRYOGENESIS IN ANGIOSPERMS
I. I. Shamrova,b,#
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Most classifications distinguish two main types of endosperm development: Cellular and Nuclear. The He-
lobial endosperm is usually considered a type possessing features of both the above-mentioned types. Some
authors add the number of types, or they describe the beginning of endosperm development as following one
type, and the continuation of its development as following another type. We proposed a new classification of
endosperm development modes. It consists of three hierarchial levels, amely types, subtypes and variations,
each of them having its own criteria. The classification distinguishes only two types on the basis of morpho-
genetic potentialities of the primary micropylar and chalazal cells: Cellular (karyokinesis is completed with
cytokinesis in both cells) and Helobial (only karyokinesis takes place in both cells and sometimes the chalazal
cell remains uninucleate); a number of subtypes according to the degree of participation of micropylar and
chalazal cells in construction of endosperm: within the Cellular type – Micropylar with chalazal haustorium,
Micropylar with terminal haustoria, Micropylar-chalazal with terminal haustoria, Micropylar-chalazal with-
out haustoria, Chalazal with micropylar haustorium, Chalazal without haustoria subtypes; within the Helo-
bial type – Micropylar with chalazal haustorium, Micropylar without haustorium (= Nuclear) subtypes.
Within the Cellular endosperm type, there is a number of variations according to the position of the walls
during the second division – Nymphaea-variation in Micropylar with chalazal haustorium subtype, Pedicu-
laris- and Pentaphragma-variations in Chalazal with micropylar haustorium subtype, Prunella- and Calli-
triche-variations in Micropylar with terminal haustoria subtype, Phyteuma- and Scutellaria-variations in Mi-
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cropylar-chalazal with terminal haustoria subtype, Annona-variation in Micropylar-chalazal without haus-
toria subtype. Variations within the Helobial type are distinguished according to the number of nuclei in the
chalazal cell of the two-celled endosperm – Limnocharis- and Dianella-variations in Micropylar with chala-
zal haustorium subtype, and no variations in Nuclear subtype.
In a comparative analysis of f lowering plants, the types of embryogenesis are most often used among the
characteristics of the embryo development. As for the endosperm, the types of its development correspond to
a different status, instead of the “types” of embryogenesis. The types of embryogenesis can be compared with
subtypes (6) and even variations (8) of the Cellular type of endosperm, and both traits (the contribution of
derivatives of micropylar and chalazal cells to the formation of endosperm; the division patterns of these cells
and the form of the tetrad) should be taken into account simultaneously. Apparently, one can also take into
account the possibilities of the Helobial endosperm – the presence of 2 subtypes and 2 variations.

Keywords: endosperm, embryo, development, structure, typization
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