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Представлены результаты сравнительного эмбриологического исследования двух видов из рода
Boechera (B. falcata и B. stricta), для которых характерен половой способ репродукции, и древнего
природного гибрида (B. stricta × B. retrofracta) – линии М4В с апомиктичным способом репродук-
ции. Дана детальная характеристика развития семязачатка исследуемых растений, показано значи-
тельное сходство этого процесса, а также общий план строения сформированного семязачатка: ор-
то-кампилотропный, битегмальный, медионуцеллятный. Развитие зародышевого мешка у B. falcata
и B. stricta соответствует моноспорическому Polygonum-типу; в семязачатках растений линии M4B
преимущественно образуется апомиктичный нередуцированный женский гаметофит в результате
диплоспории Taraxacum-типа. Небольшая часть семязачатков у этой линии формирует редуциро-
ванный зародышевый мешок с участием мейоза, но в отличие от B. falcata и B. stricta после второго
мейотического деления формируется триада мегаспор, из которых функциональной является хала-
зальная. В семязачатках апомиктичной линии М4В часто наблюдалось недоразвитие внутреннего
интегумента, что скоррелировано с остановкой развития мегаспороцита и зародышевого мешка и
их последующей деструкцией. Вероятно, данное нарушение связано с гибридной природой линии,
а не с апомиксисом. У апомиктичной линии М4В зародыш формируется партеногенетически, но
для его развития необходим эндосперм, который, по-видимому, развивается только после тройного
слияния (оплодотворения слившихся полярных ядер спермием). В отсутствии эндосперма проис-
ходит гибель зародыша и остановка развития семени.
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Род Boechera Á. Löve et D. Löve (сем. Brassicaceae)
включает 110 видов, представленных многолетними
или двулетними растениями, распространенными
преимущественно на территории Северной Амери-
ки (Koch et al., 1999, 2003; Kiefer et al., 2009; Osadtchiy
et al., 2017). Один из двух видов, произрастающих на
территории России – Boechera falcata (Turcz.) (= Ara-
bis turczaninowii Ledeb.), является эндемиком Во-
сточной Сибири и Дальнего Востока; его проис-
хождение, согласно данным по молекулярным
маркерам, некоторые авторы связывают с воз-
можной миграцией предковых форм из Северной
Америки в Сибирь через Берингов пролив (Al-

Shehbaz, 2005; Kiefer et al., 2009; Alexander et al.,
2013). Ранее представителей рода Boechera отно-
сили к роду Arabis L. на основании близких мор-
фологических признаков; однако кариологиче-
ские исследования показали различия в числе
хромосом, что привело Á. Löve и D. Löve (1976) к
разделению рода Arabis (s.l.) на виды Нового Све-
та с х = 7 (выделенные в род Boechera) и виды Ста-
рого света с  х = 8 (оставшиеся в роде Arabis). После-
дующие молекулярно-филогенетические исследо-
вания показали, что эти два рода относятся к
различным кладам на филогенетическом древе се-
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мейства Brassicaceae (Koch et al., 2000; Beilstein et al.,
2010; Nikolov et al., 2019; Hendriks et al., 2023).

В таксономическом отношении род Boechera
очень сложен, так как его представители – пре-
имущественно автогамные межвидовые гибриды
(аллодиплоиды), образующие агамные комплек-
сы, для которых характерно как апомиктичное,
так и половое воспроизведение (Kantama et al.,
2007; Beck et al., 2012; Aliyu et al., 2013; Alexander et al.,
2015; Li et al., 2017; Brukhin, 2017; Brukhin et al., 2019).
В отличие от апомиктов других покрытосеменных
растений, являющихся полиплоидами (Asker, Jer-
ling, 1992), у представителей рода Boechera апомик-
сис встречается не только у полиплоидных (чаще
всего триплоидных 2n = 3x = 21) форм, но и у ди-
плоидных растений (Böcher, 1951; Alexander et al.,
2015; Li et al., 2017); реже могут формироваться
апомиктичные тетраплоиды (Schranz et al., 2005;
Aliyu et al., 2010).

Апомиксис у представителей рода Boechera
представлен, главным образом, диплоспорией
Taraxacum-типа, при которой происходит нару-
шение первого деления мейоза и формируется ре-
ституционное ядро; второе деление мейоза при-
водит к образованию диады нередуцированных
клеток. Дальнейшее развитие халазальной клетки
диады приводит к формированию зародышевого
мешка той же плоидности, что и материнское
растение (Böcher, 1951; Naumova et al., 2001;
Taşkin et al., 2004; Windham et al., 2015; Osadtchiy et
al., 2017; Brukhin et al., 2019; Mateo de Arias et al.,
2020). У некоторых видов отмечена диплоспория
Antennaria-типа, при которой происходит замена
мейоза на митоз и в результате после деления ме-
гаспороцита сразу формируется 2-ядерный заро-
дышевый мешок, который также имеет нереду-
цированное число хромосом, как и материнское
растение (Carman et al., 2019). Также наряду с ди-
плоспорией у некоторых представителей Boechera
наблюдается апомиксис в форме апоспории: апо-
спорические инициали и образующиеся из них
гаметофиты могут располагаться в нуцеллусе ря-
дом c тетрадами мегаспор или диадами (Carman
et al., 2019). Нередуцированные яйцеклетки в
апомиктических зародышевых мешках, как пра-
вило, формируют зародыш партеногенетически.
Эндосперм образуется путем оплодотворения
(псевдогамия), хотя в некоторых случаях отмеча-
лось автономное образование эндосперма (Nau-
mova et al., 2001; Voigt et al., 2007).

В природных популяциях, формирующих
агамные комплексы и интрогрессивные гибриды,
частота апомиксиса может варьировать в зависи-
мости от условий произрастания и роли половых
видов в гибридизации (материнское или отцов-
ское растение) (Li et al., 2017; Rushworth et al.,
2018; Rushworth, Mitchell-Olds, 2021). Boechera –
единственный род в сем. Brassicaceae, где прояв-

ление апомиксиса у некоторых видов и линий до-
стигает 98% (Aliyu et al., 2010). Среди других родов
Brassicaceae единичные случаи апомиксиса заре-
гистрированы у небольшого числа видов из родов
Erysimum L. (Mulligan, 1966), Parrya R. Br. (Mosquin,
Hayley, 1966), Draba L. (Mulligan, Findlay, 1970; Jor-
don-Thaden et al., 2013), Phoenicaulis Nutt. ex Torr. et
A. Gray (Mandáková et al., 2021), Polyctenium Greene и
Sandbergia Greene (Mandáková et al., 2020).

Высокая частота встречаемости апомиксиса у
представителей рода Boechera, имеющих близкое
родственное положение к роду Arabidopsis Heynh.,
дает возможность изучения апомиксиса с точки
зрения молекулярно-генетической регуляции
(Schranz et al., 2006; Kantama et al., 2007; Sharbel et
al., 2009; 2010; Corral et al., 2013; Mau et al., 2013;
Schmidt et al., 2014; Kliver et al., 2018; Bakin et al.,
2022). У Boechera идентифицировано несколько
генов, ассоциированных с апомиксисом (Corral et
al., 2013; Mau et al., 2013; Bakin et al., 2022). Кроме
того, отсеквенированы и собраны геномы двух
половых видов B. stricta (Li et al., 2017) и B. retro-
fracta (Kliver et al., 2018), а также геномы двух при-
родных апомиктических линий, М4В (NCBI Bio-
project PRJNA774175) и ES517 (NCBI Bioproject
PRJNA765627), при этом геном М4В собран до
диплоидного уровня хромосом. Таким образом,
последние два вида являются первыми апомикта-
ми с полностью собранным геномом и представ-
ляют особый интерес для изучения. Кариологи-
ческие исследования выявили связь апомиксиса
и генов, ассоциированных с ним, с наличием
аберрантных гетерохроматиновых хромосом Het,
Het’ и Del у некоторых апомиктичных анеуплоид-
ных линий Boechera (Sharbel et al., 2004, 2005;
Kantama et al., 2007; Mandáková et al., 2015; 2020;
Mau et al., 2022).

Изучение апомиксиса показало, что, несмотря
на высокий процент образования апомейотиче-
ских зародышевых мешков, количество завязав-
шихся семян у апомиктичных линий было значи-
тельно ниже, по сравнению с линиями, для кото-
рых характерен половой способ репродукции.
Это может быть связано с тем, что у апомиктов
мейоз сопровождается аномалиями, приводящи-
ми к нарушению развития семян (Mateo de Arias
et al., 2020). Кроме того, нарушение развития се-
мян может быть обусловлено гибридной приро-
дой многих апомиктов (Rushworth, Mitchell-Olds,
2021), а также развитием эндосперма, зависящим
во многом от плоидности полярных ядер и спер-
миев (Voigt-Zielinski et al., 2012; Mau et al., 2021).
Однако, до сих пор причины гибели семязачатков
и семян у апомиктичных видов Boechera в процес-
се их развития остаются слабо изученными.

Настоящее исследование посвящено изуче-
нию развития женских репродуктивных структур у
трех видов Boechera, для которых характерно поло-
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вое и апомиктичное воспроизведение, с целью вы-
явления некоторых факторов, обусловливающих
появление аномалий в развитии семязачатков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Семена Boechera falcata были собраны с расте-
ний возраста 7–10 лет в естественных местах оби-
тания: петрофитное несомкнутое сообщество из
Artemisia gmelinii Weber ex Stechm. и B. falcata на
склоне южной экспозиции крутизной 45° (Тень-
кинский район Магаданской области, в 10 км к
юго-востоку от села Оротук – 62°01′50.586″ N,
148°38′46.591″ E). Растения B. falcata – травяни-
стые многолетники высотой до 60 см; стебли го-
лые, зеленые с сизоватым оттенком; стеблевые
листья продолговатые, цельные или зубчатые,
стеблеобъемлющие, длиной до 2 см; нижние ли-
стья, собранные в розетку, – плоские, овально-
продолговатые, зубчатые, длиной до 3.5 см, густо
опушены двураздельными волосками; цветение в
конце первой декады июня, цветки в щитковид-
ных кистях; лепестки розово-фиолетовые, дли-
ной до 9 мм; стручки узкие, свисающие вниз,
слегка серповидно изогнутые, длиной до 8 см и
шириной 2–3 мм.

Семена B. stricta были собраны с растений, про-
израстающих в горах на северо-западе США,
морфология растений описана ранее (Schranz et al.,
2007; Li et al., 2017 и др.). Семена природного
апомиктичного гибрида B. stricta × B. retrofracta
(M4B) были собраны с растений, произрастаю-
щих в горах округа Южный Лемхай, штат Айда-
хо, США (Lemhi County, State of Idaho, USA),
44°36′07″ N, 113°35′ 07″ E, к западу от пика Гун-
сайт (Gunsight Peak), в долине горной реки Эйт-
тайм-Крик. Семена B. stricta и гибрида M4B были
любезно предоставлены профессором Т. Митчел-
лом-Олдсом (T. Mitchell-Olds) из университета
Дьюка (Duke University, Durham, North Carolina,
USA).

Семена всех трех видов проращивали согласно
методике M.E. Schranz (Schranz et al., 2005; 2006).
Сначала семена выдерживали на влажной фильтро-
вальной бумаге в темноте в течение 3 недель с хо-
лодной стратификацией (+4°C) для снятия покоя.
Затем чашки Петри с семенами переносили в ро-
стовую камеру с температурой +21°С в условия 16-
часового светового дня. Проросшие семена перено-
сили в почвенную смесь. Цветение растений проис-
ходило через 6 недель после обработки холодом.

Бутоны, цветки и завязи на разных стадиях
развития были зафиксированы в FAA (формалин
: ледяная уксусная кислота : 70% этиловый спирт
в соотношении 7 : 7 : 100) в течение 7 дней, после
чего материал был отмыт 70% этиловым спиртом
и использовался либо для приготовления посто-
янных препаратов и их анализа методом световой

микроскопии (СМ), либо для исследования то-
тальных семязачатков с помощью метода про-
светления и оптики интерференциально-диффе-
ренционного контраста (DIC).

Обработка материала и приготовление препа-
ратов проводились по общепринятой цитоэм-
бриологической методике (Pausheva, 1980). Сре-
зы толщиной 8–10 мкм были сделаны на микро-
томе Microm HM 325 (Carl Zeiss, Germany).
Окраску препаратов проводили гематоксилином
по Эрлиху с подкраской алциановым синим. Ана-
лиз препаратов проводили с помощью микроско-
па Axio Imager Z1 (Carl Zeiss, Germany) ЦКП БИН
РАН; фотографии выполнены цифровой камерой
Axiocam MRc5 и обработаны ПО Zen Blue Editor
(Carl Zeiss, Germany).

Для просветления семязачатков завязи выделя-
ли из бутонов и цветков и помещали их в просветля-
ющую жидкость – 10% раствор хлоралгидрата на
ночь (Barykina et al., 2004). Далее для приготовле-
ния временных препаратов завязи помещали на
предметное стекло в каплю глицерина, выделяли
семязачатки и накрывали их покровным стеклом.
Выделение завязей и семязачатков проводили под
стереомикроскопом Stemi 2000 (Carl Zeiss, Germa-
ny). Просветленные семязачатки анализировали с
помощью микроскопа AxioPlan 2 (Carl Zeiss, Ger-
many) в режиме DIC (дифференциально-интерфе-
ренционный контраст).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Развитие семязачатка у всех трех исследован-

ных видов происходит в целом единообразно.
Различия проявляются в способе репродукции: у
Boechera falcata, изученной впервые в нашем ис-
следовании, отмечен только половой способ ре-
продукции, как и у B. stricta, что в целом подтвер-
ждает более ранние исследования этого вида
(Aliyu et al., 2010: Rojek et al., 2018). Для линии
M4B, также ранее не изученной эмбриологиче-
ски, показано преимущественно апомиктичное
развитие женского гаметофита.

Развитие женских репродуктивных структур
у Boechera falcata и B. stricta

В завязи длиной около 0.5 мм на плаценте
инициируется около 30 примордиев семязачат-
ков. При удлинении завязи до 0.7–1.0 мм в семя-
зачатках начинается инициация интегументов за
счет деления клеток эпидермального слоя, при-
чем закладка внутреннего интегумента происхо-
дит раньше наружного. В это же время начинает-
ся дифференциация археспориальной клетки в
апикальной части субэпидермального слоя ну-
целлуса. Граница заложения интегументов рас-
положена ниже уровня археспориальной клетки,
вследствие того, что изначально примордий
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представляет собой сильно вытянутый бугорок.
Археспориальная клетка в процессе развития
трансформируется в мегаспороцит, который
быстро увеличивается в размерах. В семязачатке,
где интегументы только инициируются, мегаспо-
роцит представлен крупной вытянутой в про-
дольном направлении клеткой, ядро в которой
занимает преимущественно центральное поло-
жение; цитоплазма плотная, без видимых вакуо-

лей (рис. 1, 1; 2, 1). В единичных случаях у обоих
видов формируются два мегаспороцита в одном
семязачатке. Также изредка отмечено образова-
ние париетальной клетки, расположенной над
мегаспороцитом (рис. 1, 2).

При дальнейшем росте завязи ее плацента
продолжает формировать семязачатки: в завязях
длиной 1.5–2.0 мм их количество достигает 50.

Рис. 1. Развитие семязачатка и женского гаметофита у Boechera falcata. 1–2 – формирование мегаспороцита в семяза-
чатке без париетальной клетки (1) и с париетальной клеткой (2); 3 – образование диады клеток после первого деления
мейоза; 4 – тетрада мегаспор, сформированная после мейоза; 5 – тетрада мегаспор в ходе развития семязачатка, рост
халазальной функциональной мегаспоры и дегенерация трех микропилярных мегаспор; 6 – функционирование наря-
ду с халазальной микропилярной мегаспоры в тетраде; 7 – образование двуядерных клеток из субмикропилярной и
эпихалазальной мегаспор тетрады; 8 – четырехядерный зародышевый мешок (ядра указаны стрелками, на халазаль-
ном полюсе второе ядро не показано, так как расположено на следующем срезе); 9 – строение сформированного за-
родышевого мешка на микропилярном полюсе: две синергиды, яйцеклетка, занимающая латеральное положение, и
микропилярное полярное ядро центральной клетки, 9а – халазальный полюс зародышевого мешка с тремя антипода-
ми и халазальным полярным ядром центральной клетки. a – антипода, ch m – халазальная мегаспора, e c – яйцеклетка,
i i – внутренний интегумент, m m – микропилярная мегаспора, mc – мегаспороцит, n – нуцеллус, o i – наружный ин-
тегумент, p c – париетальная клетка, p n – полярное ядро, pp – постаменто-подиум, s – синергида. Масштабная линей-
ка: 10 мкм.
Fig. 1. Development of the ovule and female gametophyte in Boechera falcata. 1–2 – development of the megasporocyte in the
ovule without a parietal cell (1) and with a parietal cell (2); 3 – dyad of cells after the first meiotic division; 4 – tetrad of mega-
spores after the second meiotic division; 5 – growth of the chalazal functional megaspore and degeneration of three micropylar
megaspores of tetrad during development of the ovule; 6 – functioning of micropylar along with the chalazal megaspore in the
tetrad; 7 – development of binucleate cells from submicropylar and epichalazal megaspores of the tetrad; 8 – four-nucleate em-
bryo sac (nuclei are indicated by arrows, the second nucleus at the chalazal pole is not shown since it is located in the next sec-
tion); 9 – structure of the formed embryo sac at the micropylar pole: two synergids, the egg cell occupying a lateral position, and
the micropylar polar nucleus of the central cell, 9а – chalazal pole of the embryo sac with three antipodals and the chalazal polar
nucleus of the central cell. a – antipodals, ch m – chalazal megaspore, e c – egg cell, i i – inner integument, m m – micropylar
megaspore, mc – megasporocyte, n – nucellus, o i – outer integument, p c – parietal cell, p n – polar nucleus, pp – postamento-
podium, s – synergid. Scale bar: 10 μm.
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Семязачатки несколько увеличиваются в разме-
ре, преимущественно за счет роста их базальной
части; начинается небольшой изгиб семязачатка.
Интегументы становятся 2-слойными; внутрен-
ний и наружный интегументы примерно равны
по длине и достигают половины длины нуцеллуса
у B. falcata (рис. 1, 3, 4), у B. stricta они остаются
короткими (рис. 2, 2, 3). На этой стадии развития
семязачатка у обоих видов мегаспороцит присту-
пает к мегаспорогенезу.

Мегаспорогенез и развитие зародышевого
мешка соответствует моноспорическому Polygo-
num-типу, при котором два последовательных де-
ления мейоза и сопровождающих их процессов
цитокинеза приводят к образованию тетрады ре-
дуцированных мегаспор (рис. 1, 3, 4;  2, 2, 3).

После завершения мейоза и образования мега-
спор (в завязях длиной 2.4–3.5 мм) семязачаток на-
чинает активно расти, изгибается, становится геми-
кампилотропным, по типизации И.И. Шамрова
(Shamrov, 2008; 2017). По мере роста семязачатка
мегаспоры претерпевают изменения – халазаль-
ная клетка тетрады увеличивается в размере и ста-
новится функциональной мегаспорой, тогда как
мегаспоры, расположенные над ней, начинают
дегенерировать (рис. 1, 5;  2, 4). У B. falcata часто
самая апикальная клетка тетрады долго остается
жизнеспособной (рис. 1, 6) и, возможно, может
развиваться дальше. В одном случае отмечено об-
разование двух 2-ядерных зародышевых мешков
из соседних мегаспор одной тетрады (рис. 1, 7).
Однако, как правило, развитие гаметофита про-
исходит из халазальной мегаспоры, в цитоплазме
которой появляются вакуоли, в дальнейшем эта
клетка претерпевает три митотических деления,
которые приводят к формированию ценоцитного
зародышевого мешка – после первого деления
2-ядерного (рис. 2, 5), затем 4-ядерного (рис. 1, 8).

Ко времени формирования 2-ядерного зароды-
шевого мешка в семязачатке значительно увеличи-
вается халаза и базальная часть нуцеллуса, образую-
щая единую структуру постаменто-подиума, клетки
латерального слоя нуцеллуса начинают дегенериро-
вать. Внутренний интегумент, как правило, полно-
стью обрастает нуцеллус, при этом становится 2–3-
слойным, а в микропилярной части 3–4-слойным.
Наружный интегумент остается 2-слойным, но в
микропилярной части утолщается до 5–6 слоев.
Микропиле сформировано обоими интегументами
(экзо-эндостом) (рис. 2, 5).

Третий, последний, митоз в зародышевом меш-
ке сопровождается клеткообразованием. В резуль-
тате формируется 3 клетки яйцевого аппарата
(2 синергиды и яйцеклетка) на микропилярном
полюсе; 3 клетки антипод на халазальном полюсе
и центральная клетка с двумя полярными ядрами,
сначала расположенными у полюсов (рис. 1, 9, 9а).
В процессе созревания зародышевого мешка

клетки яйцевого аппарата приобретают специфи-
ческие черты, характерные для синергид и яйце-
клетки. Синергиды у изученных видов крупные, с
базально расположенным ядром и вакуолью, за-
нимающей апикальное положение; в базальной
части также присутствует нитчатый аппарат
(рис. 1, 9; 2, 6). Яйцеклетка имеет хорошо выра-
женную полярность с апикально расположенным
ядром и крупной вакуолью в базальной части. Яй-
цеклетка, как правило, занимает латеральное по-
ложение по отношению к синергидам (рис. 1, 9;
2, 6). Полярные ядра в процессе созревания заро-
дышевого мешка сближаются и сливаются вблизи
яйцевого аппарата, образуя крупное вторичное
ядро центральной клетки (рис. 2, 6). Антиподы у
изученных видов мелкие, с плотной цитоплазмой
и небольшим ядром, располагаются, как правило,
рядом друг с другом (рис. 1, 9а; 2, 6). У B. falcata
антиподы могут сохраняться до первых делений в
эндосперме, у B. stricta антиподы часто дегенери-
руют до оплодотворения.

На стадии зрелого зародышевого мешка, гото-
вого к оплодотворению (завязи 4.4–6.3 мм в дли-
ну), семязачатки еще больше увеличиваются в
размерах, становятся еще более изогнутыми (ор-
то-кампилотропными). На этой стадии нуцеллус
практически полностью разрушается в микропи-
лярной и латеральных частях, но значительно
увеличивается в базальной области, причем в
этой зоне его клетки становятся более крупными,
вытянутыми и содержат плотную цитоплазму
и крупные ядра. Наружный интегумент остается
2-слойным (за исключением его микропилярной
области), а внутренний – становится массивным,
5–6-слойным; в клетках его внутренней эпидермы
начинается морфологическая дифференциация,
связанная с увеличением плотности цитоплазмы
этих клеток, а также их растяжением в радиальном
направлении, что позволяет предположить приоб-
ретение этими клетками функции интегумен-
тального тапетума и их активное участие в транс-
порте веществ. Морфологическая дифференциа-
ция этих клеток усиливается на последующих
этапах развития семени (в период раннего эм-
бриогенеза и эндоспермогенеза).

Мы не проводили специальных исследований
по процессу оплодотворения. Однако в завязях
раскрытых цветков B. falcata во всех семязачатках
уже наблюдалось развитие зиготы или 2-клеточ-
ного зародыша и присутствовали 2–4 ядра эндо-
сперма, что указывает на нормальное протекание
процесса оплодотворения у этого вида. К сожале-
нию, у B. stricta стадий развития зародыша и эндо-
сперма не было обнаружено, по причине малого
количества зафиксированного материала в пери-
од цветения.
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Рис. 2. Развитие семязачатка и женского гаметофита у Boechera stricta. 1–6 – строение семязачатка на стадии мегаспо-
роцита (1); диады клеток, сформированных после первого мейоза (2); тетрады мегаспор (3); дифференциации хала-
зальной мегаспоры (4); двуядерного зародышевого мешка (5), видны дегенерирующие микропилярные клетки тетра-
ды; зрелого зародышевого мешка (6), на микропилярном полюсе которого расположен яйцевой аппарат с двумя си-
нергидами и яйцеклеткой, а также вторичное ядро центральной клетки, на халазальном – три антиподы. 1–5 – DIC,
6 – CM. a – антипода, ch m – халазальная мегаспора, d m – дегенерирующие мегаспоры, e c – яйцеклетка, e s – заро-
дышевый мешок,  f – фуникулус, h – гипостаза, i i – внутренний интегумент, mc – мегаспороцит, n – нуцеллус, o i –
наружный интегумент, p n – полярное ядро, pp – постаменто-подиум, s – синергида. Масштабная линейка: 10 мкм.
Fig. 2. Development of the ovule and female gametophyte in Boechera stricta. 1–6 – structure of the ovule at the stage of me-
gasporocyte (1); dyad of cells resulted from the first meiotic division (2); tetrad of megaspores (3); differentiation of the chalazal
megaspore (4); binucleate embryo sac (5), degenerating micropylar cells of the tetrad are visible; mature embryo sac (6), on the
micropilar pole there is an egg apparatus with two synergids and an egg cell, as well as a secondary polar nucleus of the central
cell, on the chalazal pole there are three antipodals. 1–5 – DIC, 6 – LM. a – antipodals, ch m – chalazal megaspore, d m – de-
generating megaspores, e c – egg cell, e s – embryo sac,  f – funiculus, h – hypostase, i i – inner integument, mc – megasporocyte,
n – nucellus, o i – outer integument, p n – polar nucleus, pp – postamento-podium, s – synergid. Scale bar: 10 μm.
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Развитие женских репродуктивных структур
у линии М4В

Развитие структур семязачатка у линии М4В
происходит таким же образом, как у B. falcata и
B. stricta. Отличительной особенностью является
преобладание апомиктичного способа репродук-
ции, что связано с образованием диплоспориче-
ского нередуцированного зародышевого мешка и
партеногенетическим развитием зародыша (что
также было показано при анализе семян методом
проточной цитометрии – неопубл. данные).

Вступление мегаспороцита в мейоз у этой ли-
нии происходит так же рано, как и у B. falcata и
B. stricta, когда в семязачатке только начинается
развитие интегументов (рис. 3, 1, 2). Нормальное
протекание мейоза и образование редуцирован-
ных мегаспор в семязачатках линии М4В наблю-
далось относительно редко (6.7%) и происходило
с образованием триады мегаспор в результате от-
сутствия второго деления мейоза в микропиляр-
ной клетке диады (рис. 3, 3). Нарушение мейоза,
проявляющееся в формировании реституцион-
ного ядра в первом его делении и образовании
диады нередуцированных клеток после второго
деления (Taraxacum-тип диплоспории) отмечено
более часто (35.6%) (рис. 3, 4). Также следует от-
метить, что большая часть мегаспороцитов у ли-
нии М4В не завершала мейоз (57.7% всех иссле-
дованных мегаспороцитов) (рис. 3, 5). Кроме то-
го, в некоторых семязачатках мегаспороцит, а
также диады имели признаки деструкции (пикноз
ядер, сжатие цитоплазмы, деформация клетки)
(рис. 3, 6). Количественное соотношение присут-
ствующих на данной стадии мегаспороцитов,
диад и триад показано в таблице 1.

Происхождение зародышевого мешка у М4В
(из халазальной клетки триады, сформированной
путем нормального мейоза, или халазальной
клетки диады, образовавшейся в результате ди-
плоспорического развития) на ценоцитной ста-
дии трудно определить, так как располагающиеся
над 2-ядерным зародышевом мешком остатки
мегаспор невозможно подсчитать из-за их прак-
тической полной деструкции (рис. 3, 7). Однако,
учитывая малую долю формирования в семяза-
чатках триад мегаспор после мейоза у этой линии,
можно предположить, что большинство развива-
ющихся зародышевых мешков имеют апомик-
тичную природу.

Следует подчеркнуть, что в нашем материале
завязи линии М4В характеризовались высокой
степенью остановки развития женского гамето-
фита на стадиях мегаспороцита, диады или 2-ядер-
ного зародышевого мешка (табл. 1). Например, в
завязи длиной 2.4 мм наблюдалось примерно рав-
ное количество 2-ядерных зародышевых мешков
(21) и диад (20), оставшиеся семязачатки из 55 ис-
следованных содержали мегаспороциты (14),

остановившиеся в развитии, из которых 11 имели
явные признаки деструкции. В завязи 3.0 мм из
23 исследованных семязачатков 17 содержали
2-ядерный зародышевый мешок, 3 – 4-ядерный
зародышевый мешок, 2 – дегенерирующую диаду
клеток, 1 – дегенерирующий мегаспороцит. Не-
смотря на присутствие в семязачатках разных ста-
дий развития гаметофита, внешне семязачатки
были одинаковыми и не уступали друг другу в сте-
пени развития (рис. 3, 7, 8). Однако, следует отме-
тить, что часть семязачатков с отстающими в раз-
витии мегаспороцитами или диадами отличалась
от других более коротким внутренним интегу-
ментом, который обрастал нуцеллус не полно-
стью (рис. 3, 9). Возможно, это cвязано с наруше-
ниями в развитии гаметофита (остановкой разви-
тия и последующей дегенерацией). В некоторых
случаях недоразвитие внутреннего интегумента со-
пряжено с нарушениями полярности 2-ядерного
зародышевого мешка, который разрастался в мик-
ропилярной части семязачатка до наружного инте-
гумента (рис. 3, 10). По-видимому, частая останов-
ка развития гаметофита, приводящая к его дегене-
рации (рис. 3, 11), значительно снижает число
жизнеспособных семязачатков на ранних этапах их
развития.

Сформированный и зрелый зародышевый ме-
шок у линии М4В имеет такую же структурную
организацию, как у B.  falcata и B. stricta. В каче-
стве отличительной особенности можно выде-
лить лишь очень раннюю дегенерацию антипод (в
зрелом зародышевом мешке наблюдаются лишь
остатки этих клеток). Также следует отметить, что
в некоторых сформированных семязачатках от-
мечались зародышевые мешки, расширенные в
своей микропилярной части и находящиеся в
этой области в контакте с наружным интегументом
(нуцеллус к этому времени разрушен) по причине
недоразвития внутреннего интегумента. В ходе со-
зревания уже сформированные зародышевые меш-
ки в ряде семязачатков подвергаются деструкции,
что снижает общую численность жизнеспособных
семязачатков. Так, в завязях из раскрытых цветков
из 148 исследованных семязачатков только у 79 на-
блюдались зрелые зародышевые мешки, в осталь-
ных наблюдались дегенерирующие гаметофиты
на ценоцитной стадии, диады и мегаспороциты
(табл. 1). Кроме того, в 5 семязачатках наблюдал-
ся 2-клеточный зародыш и 4–6-ядерный эндо-
сперм; в одном семязачатке – зародыш в отсут-
ствии эндосперма (присутствовало вторичное яд-
ро центральной клетки), что, вероятно, указывает
на его партеногенетическое происхождение, по-
скольку при нормальном развитии семени после
оплодотворения эндосперм всегда развивается
раньше зародыша (Poddubnaya-Arnoldi, 1976;
Shishkinskaya et al., 2004). Эндосперм, вероятно,
формировался в результате оплодотворения, так
как завязи данной длины были выделены из рас-
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Рис. 3. Варианты развития зародышевого мешка у апомиктичной линии Boechera–M4B. 1–4 – строение семязачатка
на стадии мегаспороцита (1); диады клеток, сформированных после деления мегаспороцита (2); триады мегаспор,
сформированных после мейоза (3); диады клеток, сформированных после апомейоза (4); 5 – остановка развития ме-
гаспороцита при продолжающемся росте семязачатка; 6 – дегенерирующие клетки диады в семязачатке; 7 – семяза-
чаток на стадии двуядерного зародышевого мешка; 8 – остановка развития гаметофита на стадии диады при продол-
жающемся росте семязачатка; 9 – диада клеток в семязачатке с коротким внутренним интегументом; 10 – двуядерный
зародышевый мешок с нарушенной полярностью в семязачатке с коротким внутренним интегументом; 11 – дегене-
рация гаметофита (показан стрелкой) в продолжающем развитие семязачатке. 1–11 – DIC. e s – зародышевый мешок,
f – фуникулус, h – гипостаза, i i – внутренний интегумент, mc – мегаспороцит, n – нуцеллус, o i – наружный интегу-
мент, pp – постаменто-подиум. Масштабная линейка: 10 мкм.
Fig. 3. Variants of embryo sac development in the apomictic accession Boechera–M4B. 1–4 – structure of the ovule at the stage
of megasporocyte (1); dyad of cells formed after the megasporocyte division (2); triad of megaspores formed after meiosis (3);
diplosporous dyad formed after apomeiosis (4); 5 – arrest of megasporocyte development with continuing growth of the ovule;
6 – degenerating cells of the dyad in the ovule; 7 – ovule at the stage of binucleate embryo sac; 8 – arrest of gametophyte devel-
opment at the dyad stage with continuing growth of the ovule; 9 – dyad of cells in the ovule with a short inner integument; 10 –
binucleate embryo sac with disturbed polarity in the ovule with a short inner integument; 11 – degeneration of the gametophyte
(indicated by the arrow) in the ovule continuing development. 1–11 – DIC. e s – embryo sac,  f – funiculus, h – hypostase, i i
– inner integument, mc – megasporocyte, n – nucellus, o i – outer integument, pp – postamento-podium. Scale bar: 10 μm.
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крывшихся цветков, в которых пыльники были
частично вскрыты. Происхождение зародыша в
семенах с эндоспермом установить сложно, по-
скольку он может развиваться и партеногенети-
чески (в случае развития диплоспорического за-
родышевого мешка) или после оплодотворения (в
случае формирования редуцированного зародыше-
вого мешка после мейоза). Специальных исследо-
ваний развития семян не проводилось. В отсут-

ствии эндосперма семена не завершают свое разви-
тие: зародыш дегенерирует и семена прекращают
свой рост, внутренние и наружные ткани семени
также подвергаются деструкции. Процесс оплодо-
творения полярных ядер зародышевого мешка и
дальнейшее развитие эндосперма, вероятно, в це-
лом, является триггером для развития семени, по-
скольку семязачатки, в которых зародышевый
мешок не переходит к формированию зародыша и
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эндосперма, прекращают свой рост. Так, в плодах
(стручках) длиной 8.3–12.0 мм, наблюдалась боль-
шая доля (86.8%) не завязавшихся семян, которые
не содержали зародышей (табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенное исследование показало, что в це-

лом развитие семязачатка у видов Boechera проис-
ходит сходно с таковым у других изученных видов
Brassicaceae (Iljina, 1962; Rodionova, 1966, 1979;
Shamrov, 2002a), и сформированный семязачаток
имеет однотипное строение, за исключением бо-
лее массивного по толщине внутреннего интегу-
мента у некоторых родов (Lunaria L., Eruca Mill.,
Hesperis L. – Belyaeva, Rodionova, 1983). Сформи-
рованный семязачаток у исследованных видов
орто-кампилотропный, медионуцеллятный, би-
тегмальный (по типизации И.И. Шамрова –
Shamrov, 2008; 2017). В более ранних исследова-
ниях семязачатки у видов Brassicaceae (Brassica
campestris L. – Ahuia, Bhaduri, 1956; Brassica juncea
Czern et Coss. – Sulbha, 1957; Diplotaxis tenuifolia
DC. – Belyaeva et al., 1978; Berteroa incana (L.) DC. –
Belyaeva, Fursa, 1979) относили к тенуинуцеллят-
ному типу. Однако, И.И. Шамров (Shamrov,
2002a, b) на примере Capsella bursa-pastoris пока-
зал, что семязачаток у представителей Brassicaceae
относится к медионуцеллятному типу, так как у
него присутствует более одного слоя клеток в ла-
теральной части нуцеллуса и развивается относи-
тельно массивная базальная часть (как у красси-
нуцеллятных семязачатков), преобразующаяся в
постаменто-подиум; для тенуинуцеллятных се-
мязачатков, как правило, характерно наличие од-
нослойного нуцеллуса, окружающего зародыше-
вый мешок (Shamrov, 2008).

Некоторые авторы указывают на наличие тен-
денции к крассинуцеллятному типу семязачатка в
трибе Boechereae (Mandáková et al., 2020), так как
у растений этой трибы на ранних стадиях разви-
тия семязачатка (во время дифференциации ме-
гаспороцита) иногда образуется париетальная
клетка. Авторы подчеркивают, что париетальная
клетка формируется не во всех семязачатках и ча-
стота ее появления может варьировать. Напри-
мер, у видов Phoenicaulis париетальная клетка бы-
ла отмечена у 70% семязачатков (Mandáková et al.,
2021), а у видов Boechera эта клетка встречается у
менее, чем 50% семязачатков (Naumova et al.,
2001; Carman et al., 2019). У исследованных нами
видов Boechera также иногда происходило образо-
вание париетальной клетки (менее, чем у 5% ис-
следованных семязачатков).

Появление париетальной клетки в отдельных
семязачатках завязи характерно и для других ро-
дов Brassicaceae – Lunaria, Eruca, Hesperis, Macro-
podium R. Br. (Rodionova, 1966a, b, 1971a, c, 1976),
Alliaria Kuntze (Belyaeva, Fursa, 1982), Brassica L.

(Sulbha, 1957, Iljina, 1962), причем авторы также
подтверждают непостоянство ее образования.
Г.Б. Родионова (Rodionova, 1966a, 1971a, 1978)
предполагала, что наличие париетальной клетки
связано с выборочностью дифференциации спо-
рогенной клетки (мегаспороцита) в нуцеллусе на
самых ранних стадиях ее развития, то есть деле-
ние субэпидермальной клетки в некоторых слу-
чаях приводило к образованию париетальной
клетки и расположенной под ней спорогенной,
либо, наоборот, после деления расположенная
под эпидермой клетка становилась спорогенной,
а ниже лежащая становилась клеткой нуцеллуса;
в последнем варианте париетальная клетка, как
таковая, не формировалась. Такое предположе-
ние было сделано на основании данных по разви-
тию семязачатка у Hesperis steveniana DC, у кото-
рого в некоторых случаях развивались два мега-
спороцита, лежащие не рядом друг с другом (как
у других представителей Brassicaceae), а один над
другим.

Сложно сказать, насколько верно данное
предположение. Возможно, за париетальную
клетку можно принять микропилярную клетку
диады, сформированную после первого асиммет-
ричного деления мейоза. Как показывают наши
данные по развитию семязачатка, у Boechera мега-
спорогенез начинается очень рано, когда интегу-
менты только начинают формироваться и еще не
доходят до середины нуцеллуса. Первое деление
мейоза, как известно, проходит очень быстро, и,
как было показано нами у Boechera falcata, струк-
тура семязачатка практически не меняется со вре-
мени присутствия в нем мегаспороцита до обра-
зования тетрады мегаспор. Клетки нуцеллуса на
этой стадии довольно крупные, в результате чего
высока вероятность спутать клетки диады (клет-
ки, расположенные одна под другой) с мегаспо-
роцитом и находящейся над ним париетальной
клеткой. Идентификация с помощью окраски на
каллозу, окружающую мегаспороцит и продукты
мейоза, возможно, будет не совсем точна, так как
слой каллозы часто имеет прерывистую структуру
и ее отложение может варьировать у разных мега-
спороцитов, что было показано у Boechera stricta
(Rojek et al., 2018). Поэтому, однозначный ответ
на вопрос о присутствии париетальной клетки
над мегаспороцитом у видов Boechera и других
Brassicaceae может дать только применение мар-
керов, точно идентифицирующих спорогенные
клетки, которых в настоящее время еще очень ма-
ло (Tucker et al., 2012; Lora et al., 2017) и, возмож-
но, они не будут универсальными для всех видов.

Образование двух мегаспороцитов отмеча-
лось, как в нашем материале, так и у других видов
Boechera (Carman et al., 2019). По-видимому, это
свойственно большинству представителей семей-
ства Brassicaceae, так как формирование 2–3 спо-
рогенных клеток отмечено для ряда видов Brassica
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(Iljina, 1962) и Hesperis (Rodionova, 1966), а для не-
которых родов (Cardamine L., Sysimbrium Pall.,
Erysimum L.) описан многоклеточный археспорий
(Vandendries, 1909, 1912; Rodionova, 1971b). В ред-
ких случаях отмечалось формирование двух заро-
дышевых мешков, например, у ряда видов Arabis
(Czapik, 1974), происхождение которых осталось
неустановленным. По предположению автора, они
могут быть производными дополнительных мега-
спороцитов или результатом развития нескольких
мегаспор. У Boechera развитие нескольких мегаспор
тоже возможно, у B. falcata нами было отмечено
длительное сохранение одной из микропилярных
мегаспор, а также наличие 2-ядерных клеток в тет-
раде мегаспор. Двух зрелых зародышевых мешков
мы не наблюдали в нашем исследовании, но нельзя
исключать возможность их развития.

Зародышевый мешок у исследованных видов
Boechera развивается, как и у других исследован-
ных видов Brassicaceae согласно моноспориче-
скому Polygonum-типу. Зрелый зародышевый ме-
шок 7-клеточный, 7-ядерный, типичного строе-
ния для многих Brassicaceae. Однако следует
обратить внимание на некоторые различия в пове-
дении антипод у исследованных нами видов: тогда
как у B. stricta и B. falcata антиподы сохраняются от-
носительно долго (у B. falcata они еще присутствуют
на стадии 2–4-ядерного эндосперма), у апомиктич-
ной линии М4В антиподы разрушаются еще до ста-
дии зрелого зародышевого мешка. Возможно, это
связано с гибридной природой этой линии или ди-
плоспорическим развитием большинства развива-
ющихся зародышевых мешков.

Для нормального формирования зародышево-
го мешка очень важна скоррелированность про-
цессов его развития с окружающими тканями
спорофита (Gerassimova-Navashina, 1958; Batygi-
na, 2002). Об этом свидетельствуют полученные
данные по развитию женских репродуктивных
структур у Boechera. Наиболее выраженные корре-
ляции можно наблюдать на следующих стадиях:

1) Стадия мегаспорогенеза, заканчивающаяся
образованием тетрады (триады), проходит очень
быстро и соответствует, как правило, незначитель-
ному росту семязачатка (базальная часть еще не из-
гибается, интегументы не достигают середины ну-
целлуса). Наличие у апомиктичной линии на этой
стадии диады клеток не всегда означает, что она
сформирована без редукционного деления.

2) Стадия тетрады является достаточно про-
должительной и сопровождается значительными
структурными преобразованиями в семязачатке,
связанными с ростом нуцеллуса и интегументов.
Только на этой стадии, когда интегументы пол-
ностью обрастают нуцеллус, можно определить,
какой зародышевый мешок будет развиваться –
диплоспорический (если на этой стадии присут-

ствует диада клеток) или половой (если формиру-
ется тетрада/триада мегаспор).

Очень важной особенностью развития семяза-
чатка является сопряженное развитие интегумен-
тов и гаметофита. Нарушения в развитии внут-
реннего интегумента, выявленные у апомиктич-
ной линии М4В, по-видимому, приводят к
остановке развития мегаспороцита, так как в се-
мязачатке с коротким интегументом чаще наблю-
далась дегенерация мегаспороцита, хотя осталь-
ные ткани семязачатка (нуцеллус и наружный ин-
тегумент) продолжали расти, и в целом не
отличались по размерам от других семязачатков
завязи. В некоторых семязачатках с коротким
внутренним интегументом развитие гаметофита
может продолжаться, в таких семязачатках на-
блюдались диады клеток (часто тоже с признака-
ми дегенерации), или 2-ядерные зародышевые
мешки с нарушением размеров и полярности
ядер, или даже зрелые зародышевые мешки с раз-
росшейся микропилярной частью и клетками яй-
цевого аппарата аномальной формы и топогра-
фии. О скоррелированности этих процессов и
важности развития внутреннего интегумента для
развития женского гаметофита свидетельствуют
и данные по мутантам Arabidopsis thaliana (L.)
Heynh. bel, ino, ant, sin1, которые показали, что ге-
ны, участвующие в регуляции развития интегу-
ментов, оказывают влияние на развитие мегаспо-
роцита, который у данных мутантов не способен
развиваться и вступать в мегаспорогенез (Ray et
al., 1996; Sieber et al., 2004; Wang et al., 2008). Сле-
дует подчеркнуть, что среди исследованных нами
видов Boechera такие нарушения были отмечены
только у апомиктичной гибридной линии М4В,
что, вероятно, может указывать на сопряжен-
ность апомиксиса (отсутствия мейоза) и процес-
сов формирования семязачатка, в частности, раз-
вития внутреннего интегумента.

Диплоспорическое развитие зародышевого
мешка (апомиксис) среди исследуемых нами ви-
дов было отмечено только у линии М4В с часто-
той 35.6%), у видов B. falcata и B. stricta наруше-
ний в мейозе и развитии зародышевого мешка не
отмечалось. Хотя некоторые авторы полагают,
что даже у половых видов (например, B. stricta) в
редких случаях могут проявляться признаки апо-
миксиса: диплоспория и партеногенез (Aliyu
et al., 2010; Rojek et al., 2018).

Хотя у линии М4В преобладает гаметофитный
апомиксис в форме диплоспории, половой спо-
соб репродукции также присутствует (в некото-
рых семязачатках происходит редукционное де-
ление), что свидетельствует о неполной пене-
трантности апомиксиса в этой линии. Кроме
того, была отмечена частая остановка развития
гаметофита, что, возможно, связано не с апомик-
тичным способом репродукции, а с гибридной
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природой этой линии. Также для этой линии ха-
рактерна низкая завязываемость семян, что свя-
зано не только с большим процентом дегенера-
ции гаметофита в ходе развития (особенно на
ранних стадиях), но, по-видимому, и с отсутстви-
ем эндосперма, для развития которого необходи-
мо оплодотворение полярных ядер (псевдога-
мия). Хотя некоторые исследователи отмечали
возможность автономного развития эндосперма у
апомиктичных линий Boechera (Naumova et al.,
2001; Voigt et al., 2007; Aliyu et al., 2010), у линии
М4В такого не наблюдалось. Однако, для одно-
значного ответа о независимом от оплодотворе-
ния развитии эндосперма необходимо специаль-
ное исследование, направленное на изучение
процессов развития семени при наличии и отсут-
ствии опыления/оплодотворения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, исследование показало, что
низкая завязываемость семян у апомиктичной
линии М4В может быть связана с рядом факто-
ров, действующих при развитии семязачатка и се-
мени. Наиболее важные из них следующие: 1) не-
способность некоторых мегаспороцитов вступать
или завершать мейоз (что, вероятно, коррелирует
с нарушениями в развитии внутреннего интегу-
мента); 2) неспособность некоторых апомиктич-
ных диад мегаспор продолжать развитие; 3) нару-
шение полярной миграции ядер в ценоцитном га-
метофите и закономерностей их делений; 4)
отсутствие тройного слияния и образования эн-
досперма в семенах.
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The results of comparative embryological study of the two species from the genus Boechera (B. falcata and
B. stricta), which are characterized by a sexual mode of reproduction, and the apomictic M4B accession, an
ancient natural hybrid of B. stricta × B. retrofracta, are presented. A detailed description of the ovule devel-
opment of the studied plants is described. A significant similarity of the ovule development has been shown;
a general plan of the ovules structure is ortho-campylotropic, bitegmal, medionucellate. The development of
the embryo sac in B. falcata and B. stricta corresponds to the monosporic Polygonum type; in the ovules of
the M4B accession, an apomictic unreduced female gametophyte is predominantly formed as a result of Ta-
raxacum-type diplospory. However, in this accession apomixis is facultative, since a small amount of the
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ovules in the ovary forms a reduced embryo sac with participation of meiosis, but unlike B. falcata and B. stric-
ta, after the second meiotic division, a triad of megaspores is formed, of which the chalazal one is functional.
In the ovules of the apomictic M4B accession, underdevelopment of the inner integument was often ob-
served, which, apparently, correlates with arrest of the megasporocyte and embryo sac development, since
destruction was often observed in ovules with a short inner integument. This abnormality is likely due to the
hybrid nature of the M4B accession rather than apomixis. In this accession, the embryo is formed partheno-
genetically, but its development requires endosperm, which apparently develops by pseudogamy, only after
triple fusion (fertilization of the fused polar nuclei by sperm). In the absence of endosperm, the embryo per-
ishes, and seed development is arrested.

Keywords: Boechera, Brassicaceae, apomixis, diplospory, ovule, parthenogenesis
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