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На развитие репродуктивных структур влияют различные биогенные и абиогенные факторы. Они
могут вызывать различные аномалии в микроспорогенезе и приводить к снижению фертильности
пыльцы, участвующей в процессе опыления и оплодотворения. В многосемянных плодах часто об-
наруживаются аберрантные семязачатки и семена, в которых выявляются различные морфогенети-
ческие отклонения: изменение морфологического типа семязачатка; нарушения пространственно-
временной координации в развитии нуцеллуса, интегумента, халазы и фуникулуса; преждевремен-
ная дегенерация, отсутствие или образование дополнительных структур. Дегенерации могут под-
вергаться археспориальные клетки, мегаспороциты, мегаспоры и зародышевые мешки. В аберрант-
ных семязачатках обнаружены нарушения в транспорте метаболитов. Для их выявления предложе-
ны экспресс-тесты. Нарушения в ходе развития семязачатка и семени могут быть вызваны
различными факторами (морфогенетическими, генетическими, физиологическими, антэкологиче-
скими, экологическими) приводящими к снижению семенной продуктивности.
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Центральной проблемой современной эмбрио-
логии растений остается изучение закономерно-
стей дифференциации структур, обеспечивающих
нормальное развитие зародыша и эндосперма. Од-
ним из наименее исследованных аспектов этой
проблемы является выявление морфогенетиче-
ских и морфофизиологических корреляций.

Семязачаток и семя являются интегрирован-
ными динамическими системами, основные эле-
менты которых определяют специфику развития
зародыша и, в конечном счете, семенную репро-
дукцию. Выявление закономерностей их морфо-
генеза и разработка теоретических основ семен-
ного размножения становятся чрезвычайно акту-
альными для познания пластичности систем
репродукции и являются залогом успешного при-
менения нестандартных технологий в генетике,
селекции и семеноводстве, при прогнозировании
запасов ресурсных растений. Особенно это край-
не важно в связи с практической необходимостью
интродукции ряда растений в новые места обита-
ния и выявлением причин, вызывающих наруше-
ния в протекании репродуктивных процессов. На
развитие репродуктивных структур влияют био-
генные и абиогенные факторы [1]. Они могут вы-

зывать различные отклонения в прохождении эм-
бриональных процессов, аномалии в строении
гамет, зародыша, эндосперма и способствовать
появлению аберрантных (остановившихся в раз-
витии) семян, снижающих реальную семенную
продуктивность [2, 3]. Одна из причин – воздей-
ствие агрессивных факторов окружающей среды
(соли тяжелых металлов, SO2, NO2, HF, O3 и др.).
Реакция растений на эти воздействия наиболее
выражена в критические периоды онтогенеза.
Анализ аберрантных семязачатков представляет
особый интерес при оценке их фертильности и
стерильности. По качеству образующихся семян
можно производить отбор урожайных форм рас-
тений. Это особенно важно при отдаленной ги-
бридизации, когда получение жизнеспособных
гибридов бывает весьма затруднительным.

Нарушения в развитии мужских эмбриональных
структур. Наиболее уязвимой стадией развития
пыльника является мейоз и образование тетрад
гаплоидных микроспор. Нарушения в микроспо-
рогенезе приводят к снижению фертильности
пыльцы. У Kalanchoe nyikae (Crassulaceae) в зре-
лом пыльнике наряду с нормальными обнаруже-
ны аномальные пыльцевые зерна, отличающиеся
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по размерам и строению. Они, как правило, име-
ют меньшие размеры, часто деформированы, ве-
гетативная клетка со скудной цитоплазмой, а ге-
неративная клетка в них отсутствует либо имеет
нехарактерную, подковообразную форму. Для
них присуще атипичное расположение борозд.
Исследование фертильности пыльцы показало,
что на искусственной питательной среде большая
часть пыльцевых зерен прорастает и образует
пыльцевые трубки. Фертильность пыльцы соста-
вила 81.29 ± 1.94% [4].

При образовании тетрад микроспор у Poa praten-
sis, P. chaixi и P. badensis (Poaceae) аномалии про-
являются в отставании и нерасхождении хромо-
сом во время анафазы первого и второго делений
мейоза, появлении Т-образных триад и тетрад
вместо изобилатеральных тетрад микроспор.
Кроме того, описан механизм отсутствия редук-
ции при образовании микроспор у мятликов, ко-
торый лежит в основе формирования нередуци-
рованных пыльцевых зерен [5]. У P. pratensis во
время мейоза, который происходит с нарушения-
ми (в среднем 8.8% микроспороцитов), также об-
наружено образование хромосомных мостов, что
является причиной появления анеуплоидной
пыльцы [6, 7]. Таким, образом, в пыльниках у
изученных видов Poa наряду с нормальными гап-
лоидными формируются анеуплоидные и ди-
плодные пыльцевые зерна, что снижает уровень
фертильности пыльцы.

До сих пор обсуждается разнообразие типов
тетрад микроспор и их взаимосвязь с формой
микроспороцитов перед мейозом. В исследова-
ниях описано 6 типов тетрад: тетраэдральный
(тетраэдрический), изобилатеральный, крестооб-
разный, ромбический, Т-образный, линейный.
Считается, что при симультанном типе (характе-
рен преимущественно для двудольных) образу-
ются только тетраэдральные тетрады, а при сук-
цессивном типе – все формы, кроме тетраэдраль-
ных [8]. Изучение различных видов из порядка
Asparagales (однодольные) показало, что сукцес-
сивный тип сопровождается большим разнообра-
зием типов тетрад: у Hosta sp. образуются тетраэд-
рические и крестообразные, Hypoxida mabeensis –
тетраэдрические, Albuca elsonii – Т-образные, а у
Moraea aristata – тетраэдрические и неправиль-
ные (линейные, а также тетрады с наклонными
перегородками). Изобилатеральные тетрады, ко-
торые чаще всего формируются у однодольных,
не обнаружены. Сделано заключение, что округ-
лые микроспороциты дают тетраэдральные и кре-
стообразные тетрады, а удлиненные – неправиль-
ные тетрады, которые не обязательно становятся
аномальными и исключаются из процессов вос-
произведения [9].

Под действием различных стрессовых факто-
ров (избыток или недостаток влаги почвы, крайне

высокая или слишком низкая температура окру-
жающей среды) во время мейоза и цветения рас-
тений происходят структурные и физиологиче-
ские нарушения, оказывающие сильное влияние
на формирование гамет и последующее развитие
зародыша и эндосперма [10–13]. При обработке
луковиц на стадии мейоза у Hyacinthus orientalis
(Liliaceae) возникают нарушения в развитии та-
петума, что приводит к образованию значитель-
ного числа стерильной пыльцы. Из микроспор,
возникших в ходе микроспорогенеза, образуются
структуры, похожие на зародышевые мешки.
Проводились опыты по искусственному оплодо-
творению таких зародышевых мешков, при этом
наблюдалось увеличение числа ядер [14]. Ано-
мальные пыльцевые зерна, похожие по строению
на зародышевые мешки, были обнаружены в кон-
це периода массового цветения у Ceratophyllum
platyacanthum из сем. Ceratophyllaceae [15]. При
выявлении причин отсутствия семян у Chrysanthe-
mum morifolium (Asteraceae) было обнаружено, что у
одного культивара со вскрывающимися пыльни-
ками (Qx-097) эндотеций с фиброзными утолще-
ниями, а у другого культивара (Qx-007) пыльники
не вскрываются, так как в эндотеции не формиру-
ются фиброзные утолщения. Кроме того, у послед-
него обнаружено длительное существование та-
петума, при этом полностью сохраняются стоми-
ум и септа в теке, происходит увеличение размеров
клеток пыльника, выявляется сильная гидратация
и высокое содержание ионов K+, Ca2+. У первого
культивара тапетум рано разрушается, размеры
клеток в пыльнике не увеличиваются, наблюдает-
ся их обезвоживание, потеря содержимого клеток
и снижение указанных ионов [16]. Подобный
факт был описан у растений с мужской цитоплаз-
матической стерильностью (ЦМС). При длитель-
ном существовании тапетума у форм с ЦМС на-
блюдается абортирование пыльцы, клетки эндо-
теция не переходят к формированию фиброзных
поясков, и пыльники не вскрываются [17].

У Cerasus vulgaris (Rosaceae) под воздействием
водного стресса (особенно в случае водного дефи-
цита) увеличивается частота нарушений в процес-
се мейоза и снижается качество пыльцы. Наруше-
ния особенно выражены у сортов-гибридов [18].
Изучение хлебных злаков в период прохождения
мейоза в пыльниках позволило выявить у расте-
ний критический период к недостатку или избыт-
ку воды в почве. Нарушения во время прохожде-
ния этого периода являются причиной череззер-
ницы и пустоколосья, что приводит к резкому
снижению урожая [10]. У риса под влиянием низ-
кой температуры в течение длительного периода
колошения выявляются изменения в структуре
клеток тапетума и аномалии в процессе формиро-
вания микроспор [19].

Именно под действием низкой положитель-
ной температуры во время предобработки коло-
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сьев у пшеницы происходят нарушения в про-
хождении мейоза и образования мужского гаме-
тофита. При помещении пыльников в культуру in
vitro возможно получение растений пшеницы из
уклоняющихся от обычного хода развития мик-
роспор. Большинство нормальных микроспор
разрушаются, а из имеющихся в пыльнике есте-
ственных аномалий [20] возникают соматические
односемядольные зародыши. Из таких аномалий
особое значение приобретают ранние микроспо-
ры (их число обычно не превышает 1%), характе-
ризующиеся признаками меристематических кле-
ток (крупное ядро в центре, большое число мел-
ких вакуолей). Уклоняющиеся микроспоры
подобно зиготе делятся на 2 равные или почти
равные клетки. В дальнейшем в них идут много-
численные деления, при этом наблюдается либо
прямой эмбриогенез, либо на стадии глобулярно-
го зародыша происходит образование каллуса, и
из его эпидермальных клеток возникают вторич-
ные соматические зародыши [21].

Нарушения в развитии женских эмбриональных
структур. В ходе развития семязачатков в некото-
рых из них возникают отклонения в форме, стро-
ении и функциях. Такие семязачатки дегенериру-
ют полностью (создавая пространство в завязи
для развития оставшихся семязачатков) либо со-
храняются, трансформируясь в аберрантные семе-
на, которые могут участвовать в процессах диссе-
минации. Структурные, а часто физиологические
различия семян внутри плода, растения или вида
(формы, разновидности) являются основой гете-
роспермии [1, 22, 23].

Аберрантные семязачатки характерны пре-
имущественно для растений с многосемянными
плодами. Время появления аномалий, их харак-
тер и степень выраженности являются таксоно-
специфическими, при этом у разных видов расте-
ний деструкции подвержены различные структу-
ры. В аберрантных семязачатках и семенах
обнаруживаются, прежде всего, отклонения в
развитии. При нарушении пространственно-вре-
менной координации аномальные семязачатки от-
личаются от фертильных меньшими размерами
(Oxalis magnifica, Oxalidaceae [24]; Saxifraga cernua,
Saxifragaceae [25]). Это может быть связано с оста-
новкой роста зародышевого мешка в длину (Prunus
avium, Rosaceae [26]), уменьшением размеров ну-
целлуса и увеличением размеров интегументов, что
приводит к изменению их соотношения (Phytolacca
americana, Phytolaccaceae [27]).

Аберрантные семязачатки можно диагностиро-
вать по изменению морфологического типа (с ана-
тропного семязачатка в норме – на ортотроп-
ный), наличию асимметричного интегумента, ко-
торый не полностью окружает нуцеллус, а также
по отсутствию микропиле или формированию
слишком широкого микропиле (Rhododendron nu-

tallii, Ericaceae [28]). Абортирование семязачатков
может вызываться разрастанием нуцеллуса и вы-
ходом его за пределы микропиле (Saxegotheca con-
spicua, Rapateaceae [29]; Rosa sp., Cerasus vulgaris,
Rosaceae [30]), дегенерацией фуникулуса (Pistacia
vera, Anacardiaceae [31–33]) или халазы (Persea
americana, Lauraceae [34]). В аберрантных семяза-
чатках видов Vaccinium (Ericaceae) выявлена сме-
на временных характеристик, запускающих деге-
нерацию нуцеллуса. В фертильных семязачатках
этот процесс происходит на 2- или 4-ядерной ста-
дии развития зародышевого мешка, тогда как в
аберрантных – время дегенерации смещалось на
8-ядерную стадию и даже на период после опыле-
ния. По мнению ряда авторов [35], длительное
сохранение нуцеллуса и сопутствующие процес-
сы преждевременной деструкции интегумента
ответственны за женскую стерильность у некото-
рых клонов Vaccinium angustifolium. У V. myrtillus, в
отличие от V. angustifolium, в условиях промыш-
ленного загрязнения процессы дегенерации
структур семязачатка смещены на самые ранние
стадии (образование тетрад мегаспор), и в таких
семязачатках формируется 2-слойный эндотелий
вместо однослойного, а оболочки клеток гипо-
стазы и интегументальной паренхимы лигнифи-
цируются. Кроме того, в клетках экзотесты преж-
девременно накапливается слизь [36].

У Saxifraga cernua (Saxifragaceae) стерильные
семязачатки отличаются от фертильных недораз-
витием и дегенерацией нуцеллуса и интегумен-
тов, а также отсутствием сформированного мик-
ропиле [25]. В неоплодотворенных семязачатках
Daphne arbuscula (Thymelaeaceae) первые призна-
ки деструкции тканей и клеток обнаруживаются
во внутреннем интегументе и нуцеллусе вблизи
проводящего пучка, при этом отмечается прежде-
временная лигнификация клеточных оболочек
гипостазы. Затем в этот процесс включаются клет-
ки наружного интегумента, в котором имеется про-
водящий пучок, идущий из фуникулуса [37].
Очень часто аберрантные семязачатки и семена
характеризуются процессами деструкции, начи-
ная с ранних стадий развития. Дегенерации могут
подвергаться мегаспороциты, мегаспоры и заро-
дышевые мешки, при этом в последних выявлены
нарушения синтеза крахмала в центральной клет-
ке (Medicago, Trifolium, Fabaceae [38–43]).

Целый комплекс признаков-маркеров для иден-
тификации аномальных семязачатков еще до опло-
дотворения был обнаружен у Paeonia lactiflora
(Paeoniaceae): увеличение числа слоев и гипер-
трофия клеток интегументального тапетума и
апикальной части внутреннего интегумента,
преждевременная дегенерация нуцеллуса в мик-
ропилярной и средней частях семязачатка, преж-
девременное накопление танинов в клетках на-
ружной эпидермы наружного интегумента, иное
строение клеток плацентарного обтуратора. В не-
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которых сохраняющихся зародышевых мешках
таких семязачатков яйцеклетка и синергиды про-
являют способность к апомиксису (партеногенез,
синергидная апогаметия), при этом вхождение
пыльцевых трубок в зародышевые мешки не об-
наружено. Возникшие апомиктические зароды-
ши до конца не развиваются и гибнут на ранних
стадиях развития по мере деструкции тканей
аберрантных семян [44].

Признаками, важными для диагностики абер-
рантных семязачатков, могут быть не только от-
клонения в их строении и развитии, но и специ-
фика метаболизма в отдельных тканях. По мне-
нию ряда авторов [45], только один фактор –
характер транспорта метаболитов в семязачатке –
лежит в основе стерилизации семязачатков.
В аберрантных семязачатках еще до оплодотворе-
ния клетки халазы, интегументов, нуцеллуса и ги-
постазы приобретают мощные каллозные обо-
лочки, что приводит к изменению путей транс-
порта веществ в семязачатке. Задержка лизиса
клеток в апикальной части нуцеллуса препятству-
ет проникновению пыльцевых трубок в зароды-
шевый мешок видов семейств Brassicaceae, Faba-
ceae, Poaceae, Rosaceae, Solanaceae [38–43, 46, 47].
На основании проведенных исследований был
предложен экспресс-тест для выявления таких
семязачатков: свечение каллозы (Fabaceae, Sola-
naceae и др. [47]). В аберрантных семязачатках от-
ложение каллозы начинается в халазальной обла-
сти и обнаруживается затем в интегументе, ну-
целлусе и вокруг зародышевого мешка. Данные
по аккумуляции каллозы в аберрантных семяза-
чатках, особенно в клетках гипостазы (в сочета-
нии с преждевременной лигнификацией ее кле-
точных оболочек), свидетельствуют о том, что
каллоза функционирует как молекулярный
фильтр, препятствующий потоку веществ в заро-
дышевый мешок [46, 47].

Однако исследования семязачатка перед опло-
дотворением у ряда видов не выявили наличие
связи между свечением каллозы и стерильностью
семязачатков. Флуоресценция каллозы была об-
наружена в нуцеллусе Oenothera hookeri и O. brevi-
stylis (Onagraceae), причем в местах интенсивных
клеточных делений на ранних стадиях развития
семязачатка. Кроме того, сильное свечение в ха-
лазе было обусловлено не каллозными, а лигни-
фицированными оболочками. Специфического
свечения на каллозу не было обнаружено даже в
стерильных семязачатках мутантного растения
O. brevistylis. В семязачатках Capsella bursa-pasto-
ris и Sisymbrium loselii (Brassicaceae) тест на калло-
зу был положительным лишь в микропилярной
части, но это не было связано ни с подготовкой
семязачатка к оплодотворению, ни со стериль-
ностью. На основании гистохимического иссле-
дования были предложены реакции для диагно-
стики фертильных и стерильных семязачатков:

реакции на пектиновые вещества, кислые поли-
сахариды, кислую фосфатазу, липиды и ионы
кальция в области микропиле перед оплодотво-
рением [48–50].

Изучение передвижения уранина у Prunus dul-
cis (Rosaceae) после опыления показало, что
проникновение этого красителя в абортивные
семязачатки блокируется в области халазы, где
оканчивается фуникулярный проводящий пучок
и часть его ответвляется в наружный интегумент.
В фертильных семязачатках уранин продолжает
поступать во все ткани семязачатка [51].

Клетки эндотелия интегумента характеризу-
ются признаками передаточных клеток, участвуя
в переносе веществ в зародышевый мешок. Ано-
малии в его строении (увеличение числа слоев и
гипертрофия клеток) связаны с нарушениями в
метаболизме этой ткани. У ряда представителей
рода Datura (Solanaceae) при несовместимых
скрещиваниях происходит пролиферация клеток
эндотелия, что в дальнейшем приводят к гибели
гибридных зародышей и абортированию семян
(соматопластическая стерильность). Обнаруже-
но, что в разросшихся клетках эндотелия накап-
ливаются вещества, являющиеся ингибиторами
роста [52, 53].

Возможные факторы образования аберрантных
семязачатков и семян. Анализ литературы свиде-
тельствует о том, что аномалии в ходе развития
семязачатка могут быть вызваны различными
факторами: морфогенетическими, генетически-
ми, физиологическими, антэкологическими,
экологическими. Одна из причин связана с поло-
жением семязачатков в завязи. В этом случае
оплодотворение первого семязачатка и начало
развития семени в многосемянных плодах приво-
дит, возможно, к перераспределению в поступле-
нии питательных веществ. Как показало экспери-
ментальное исследование поглощения С14-саха-
розы в условиях in vitro и влияния гормонов на
соцветия in vivo, недоразвитие семян в нижней
части плода (у Pongamia pinnata из сем. Fabaceae
2–3-семянный плод становится односемянным)
связано с ингибирующим действием ростовых
гормонов на растение после того, как произойдет
оплодотворение верхних семязачатков [54].
У других представителей сем. Fabaceae абортиро-
ванные семязачатки можно обнаружить в различ-
ных частях завязи: в базальной части [55], ближе к
столбику [56] или на концах завязи [57]. Подоб-
ное, вероятно, имеет место и у других растений
(например, у Quercus gambelii, Fagaceae [58, 59] и
Trapa natans, Trapaceae [60, 61]). Остановка в раз-
витии зерновок сразу же после опыления может
быть вызвана снижением поступления раствори-
мых сахаров в завязь (Zea mays, Poaceae [62]).
У пшеницы (сорт Capelle Desprez) под влиянием
длительной высокой температуры и дефицита
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влаги в почве во время цветения происходит сни-
жение веса тысячи зерновок, что, по мнению ав-
торов, обусловлено увеличением скорости на-
копления веществ в семени и уменьшением вре-
мени их аккумуляции. При этом снижается
способность таких зерновок к прорастанию [63].

При изучении трех генотипов Ulmus minor
(Ulmaceae), представляющих собой клоны из раз-
ных областей Испании, было выявлено, что в
норме (генотип P-VV1) семена развиваются без
отклонений и запасные вещества накапливаются
в клетках зародыша [64]. У растений генотипов
V-JR1 и M-SF1 обнаружены аномалии при фор-
мировании эндосперма, отсутствие запасных ве-
ществ в зародыше, что приводит к его гибели
(у генотипа V-JR1 нарушения начинаются после
стадии глобулярного зародыша, а у генотипа
M-SF1 – после сердечковидной стадии), при
этом в клетках эндосперма очень рано начинают
откладываться ШИК-положительные гранулы.

Воспроизведение нового организма и размно-
жение у растений, изменение соотношения алло-
метрических параметров их структур [65], а также
репродуктивный успех в целом реализуются по-
средством эмбриональных процессов через систе-
мы скрещивания: аллогамию, автогамию. Выска-
зано предположение, что эти различия сопряжены
с определенными энергетическими затратами на
опыление. Эти затраты на опыление одного цветка
получили название “соотношение пыльцевых зе-
рен и семязачатков” (англ. pollen-ovule ratio – P/O).
Анализ 86 видов различных цветковых растений
показал, что самое низкое значение P/O на один
цветок (линейная зависимость) характерно для
клейстогамных растений (4.7). Этот показатель
увеличивается в направлении: облигатные автога-
мы (27.7) → факультативные автогамы (168.5) →
→ факультативные аллогамы (796.6) → облигат-
ные аллогамы (5859.2). В логарифмической зави-
симости значение показателя в этом ряду изменя-
ется от 0.65 до 3.65 [66–68].

Определение коэффициента P/O становится
необходимым элементом стратегии исследова-
ний в области репродуктивной биологии. В связи
с выявлением факторов, обусловливающих низ-
кую семенную продуктивность у тропических ли-
ан Combretum farinosum и C. fruticosum (Combreta-
ceae), было показано, что для этих растений ха-
рактерна самонесовместимость. Они являются
перекрестноопыляемыми, о чем свидетельствует
высокое значение коэффициента P/O (4569.9).
Независимо от активности опылителей степень
ауткроссинга у них довольно низкая [69, 70].
У 6 тропических видов Rhododendron (Ericaceae),
произрастающих в Южном Китае, семена при са-
моопылении не завязываются или их образуется
очень мало. Для них характерны величины P/O,
сравнимые с показателем P/O многих автогамных

растений. Число формирующихся семян лимити-
ровано количеством пыльцы. В случае дополни-
тельного искусственного опыления, когда число
пыльцевых зерен (пыльца тетрадная и склеена
висциновыми нитями) на семязачаток сильно
возрастает, семена образуются, причем их больше
всего у растений R. simiarum с наиболее высоким
показателем P/O (1343). У видов c самым низким
значением P/O (176 у R. simsii и 179 у R. farrerae) да-
же при перекрестном опылении величина реаль-
ной семенной продуктивности очень низкая. Эти
виды отличаются самыми маленькими цветками
и самым низким производством нектара [71].

В популяциях растений, особенно многолетних
и опыляющихся исключительно перекрестно, на-
капливается “генетический груз” (рецессивные
летальные мутации), что понижает общую жизне-
способность популяции. При конкуренции между
семязачатками и плодами дегенерируют прежде
всего семена с “вредными” мутациями, которые
проявляются на ранних этапах онтогенеза [72].
Аномалии в развитии генеративных органов, в том
числе и семязачатков, у некоторых видов рода
Medicago, Fabaceae [39], а также Paeonia majko [73] и
P. lactiflora, Paeoniaceae [44, 74] рассматриваются
как результат гибридного происхождения этих
растений.

О влиянии антэкологических факторов на об-
разование аберрантных семязачатков свидетель-
ствуют эксперименты с Capsicum annuum (Solana-
ceae). Оказалось, что при недостатке пыльцы во
время цветения завязывается много плодов. Од-
нако в них образуется значительное число абор-
тивных семязачатков и семян. При дополнитель-
ном опылении число оплодотворенных семяза-
чатков возрастает, но при этом происходит
абортирование плодов, развивающихся вслед за
первым [75].

Как уже было отмечено, наличие аберрантных
семязачатков в завязи приводит к снижению ре-
альной семенной продуктивности. При изучении
гетероспермии у Vaccinium myrtillus (Ericaceae) бы-
ло выявлено, что морфогенез семязачатков и се-
мян в одном плоде характеризуется асинхронно-
стью [76]. В процессе их развития выявлены раз-
личные аномалии: деструкция всего семязачатка
или его отдельных структур на разных стадиях
формирования; полная дегенерация зародыше-
вых мешков на ядерной стадии развития; разру-
шение элементов зрелых зародышевых мешков;
нарушения в клеткообразовании при формирова-
нии эндосперма. Кроме того, выявлено длитель-
ное сохранение обеих синергид, отсутствие деле-
ния зиготы и образование синергидных зароды-
шей, когда эндосперм был уже почти сформирован.
Все рассмотренные явления приводят к гетеро-
генности семян [23, 77]. В плодах V. myrtillus, со-
бранных в период диссеминации, семена (около
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100 в одном плоде) различаются по форме, разме-
рам, цвету, наличию или отсутствию зародыша, а
также степени формирования зародыша, эндо-
сперма и семенной кожуры. Условно семена
можно разделить на три фракции: крупная, сред-
няя и мелкая. Количество семян в каждой из них
варьирует в зависимости от места произрастания
и года сбора материала. По данным Анисимовой,
для Ленинградской обл. (Кировский р-н) соотно-
шение крупных, средних и мелких семян в плоде
составило 38.3 : 56.6 : 5.1 (1997 г.) и 33.6 : 45.7 : 20.7
(2004 г.). Исследование показало, что большин-
ство выполненных семян крупной фракции
сформировались после нормального прохожде-
ния двойного оплодотворения. Семена средней
фракции характеризуются разного рода наруше-
ниями в процессе опыления и оплодотворения.
В семенах мелкой фракции процессы дегенера-
ции эмбриональных структур произошли еще до
оплодотворения. Таким образом, только семена
крупной фракции, имеющие нормально разви-
тые зародыш и эндосперм, способны дать про-
ростки. Семена же средней и мелкой фракций яв-
ляются аберрантными семенами, находящимися на
разных стадиях дегенерации. Однако среди круп-
ных семян были семена с недоразвитым глобу-
лярным зародышем и нормально сформирован-
ным эндоспермом с эндоспермальной полостью.
Известно, что у видов растений с доразвитием
(Paeoniaceae, Ranunculaceae) с глобулярной ста-
дии развития вокруг зародыша в результате лизи-
са клеток эндосперма в центре образуется эндо-
спермальная полость. Эта полость становится бо-
лее выраженной на момент опадения семени [44,
78]. Можно предположить, что семена черники с
глобулярным зародышем и эндоспермальной по-
лостью образуют почвенный банк семян, дораз-
витие и прорастание которых произойдет не в год
созревания, а позже.

Для Rhododendron schlippenbachii и R. luteum, от-
носящихся как и Vaccinium myrtillus к сем. Ericaceae,
характерна гетероспермия. В зрелых плодах семе-
на можно разделить на 3 фракции. Семена круп-
ной фракции, как правило, выполнены, микро-
пилярный и халазальный полюса хорошо выра-
жены. Семена средней фракции имеют меньшие
размеры, часто деформированы и уплощены. Се-
мена мелкой фракции – пылевидные, их форма
соответствует остановившимся в развитии семя-
зачаткам. У семян средней и, особенно, мелкой
фракций R. luteum часто отсутствует крыловидная
кайма, которая имеется у крупных семян этого
вида. Семена крупной фракции, как правило, со-
держат крупный зародыш и эндосперм с эндо-
спермальной полостью. В семенах средней фрак-
ции эндосперм обычно не полностью сформиро-
ван, а зародыш часто отсутствует. Мелкие семена
представлены в основном сохранившимися клет-
ками интегумента и халазы с утолщенными обо-

лочками, без признаков развития эмбриональных
структур. Отмечены аномалии в ходе развития
(обычно зародыши останавливаются на стадии
зиготы), приводящие к снижению числа полно-
ценных семян крупной фракции: 1. Клетки инте-
гумента вокруг микропилярного эндоспермально-
го гаустория, а также клетки гипостазы приобрета-
ют утолщенные оболочки; 2. В слоях интегуме-
нтальной паренхимы наблюдается преждевремен-
ная деструкция клеток, происходит утолщение
оболочек некоторых клеток паренхимы интегу-
мента, а также гипостазы; 3. Интегументальный
тапетум не формируется, оболочки клеток гипо-
стазы и клеток вокруг гаусториев эндосперма
утолщены; 4. Отсутствие эндоспермальной поло-
сти. В естественных условиях (Приморский край)
в каждом плоде R. schlippenbachii 50–175 семян,
наиболее выполненные семена находятся в сред-
ней части коробочки, а по положению в кроне –
в средней части. При интродукции (ботанические
сады Санкт-Петербурга) число семян в плоде со-
ставляет 46–265. Доля крупных семян составляет
в среднем 17% (их прорастание – 89%), средних –
37%, мелких – 46%. У R. luteum распределение се-
мян по фракциям следующее: крупных 45% (про-
растание 85%), средних 13%, мелких 42% [79].

Виды Symphytum, интродуцированные из при-
родной флоры, используются в народном хозяй-
стве как кормовые, медоносные, лекарственные,
пищевые и декоративные растения. Однако вве-
дение растений в культуру сдерживается рядом
причин: неодновременностью созревания пло-
дов, их осыпаемостью, а также низкой семенной
продуктивностью. Выявлена взаимосвязь между
семенной продуктивностью и строением семяза-
чатков на разных стадиях развития. Выявлены
4 группы семязачатков: 1 группа – фертильные
оплодотворенные семязачатки, развивающиеся
в семена; 2 группа – фертильные оплодотворен-
ные семязачатки, но дегенерирующие вслед-
ствие нарушений эмбриогенеза и эндоспермоге-
неза; 3 группа – фертильные неоплодотворенные
семязачатки с нарушениями процесса опыления
и отсутствием оплодотворения; 4 группа – сте-
рильные семязачатки, в которых обнаружена де-
генерация археспориальных клеток, мегаспор,
образование зародышевых мешков меньших раз-
меров до опыления, а также слабое развитие ну-
целлуса. Соотношение групп семязачатков раз-
личается у исследованных видов. В расчете на по-
бег потенциальная семенная продуктивность –
1787.6 (S. officinale), 1749.2 (S. asperum), 1672.8
(S. carpaticum), 984.4 (S. tanaicense), реальная се-
менная продуктивность – 330.7 (S. officinale), 42.7
(S. asperum), 366.3 (S. carpaticum), 199.8 (S. tanai-
cense). Однако коэффициент продуктивности у
большинства видов оказался примерно одинако-
вым (кроме S. asperum) и составил 18.5 (S. officinale),
2.4 (S. asperum), 21.9 (S. carpaticum), 20.3 (S. tanai-
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cense) [80]. Таким образом, благодаря высокому
потенциалу плодовитости видов, даже при уме-
ренном коэффициенте продуктивности, в конеч-
ном счете, образуется большое количество полно-
ценных семян, что дает возможность организации
практического семеноводства видов Symphytum.

Феномен образования аберрантных семяза-
чатков и семян имеет широкое распространение.
Такие семязачатки и семена встречаются преиму-
щественно в многосемянных плодах и часто об-
наруживаются у растений, плоды которых рассе-
ляются с помощью воды, ветра или животных.
При этом уменьшается вес плодов, а в ряде случаев,
как например у Eucalyptus woodwardii (Myrtaceae),
абортируемые семязачатки и семена до конца не
разрушаются и вместе с нормальными семенами
сохраняют форму плода [45, 81, 82]. У видов Vicia
(Fabaceae) размер плода коррелирует с общим
числом семязачатков в завязи и числом абортиру-
емых семян. Виды с мелкими плодами (V. hirsuta,
V. pubescens) характеризуются небольшими семе-
нами и низкой абортированностью, тогда как у
видов с крупными плодами (V. lutea, V. sativa) на-
блюдается обратная зависимость [83]. Появление
абортивных семязачатков, обусловленное пере-
распределением питательных веществ из дегене-
рирующих семязачатков в развивающиеся, рас-
сматривают как способ адаптации к расселению и
даже как один из элементов жизненной стратегии
в крайних условиях существования [37].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Диагностика аберрантных семязачатков и се-

мян и анализ гетероспермии являются крайне ак-
туальными. Исследования приобретают особое
значение в аспекте общей проблемы сохранения
биологического разнообразия и в связи с поис-
ком защитных механизмов от воздействия внеш-
них неблагоприятных факторов на репродуктив-
ные структуры и процессы. Выявление призна-
ков-маркеров и разработка экспресс методов для
оценки развивающихся семязачатков, особенно к
моменту оплодотворения, остаются одной из
первостепенных задач при исследовании репро-
дуктивной биологии редких, исчезающих и хо-
зяйственно-ценных видов растений.
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Factors Reducing Seed Productivity in Flowering Plants
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Abstract—The development of reproductive structures is influenced by various biogenic and abiogenic fac-
tors. They can cause various anomalies in microsporogenesis and lead to a decrease in pollen fertility. In
multi-seeded fruits, aberrant ovules and seeds are often found in which various morphogenetic deviations are
revealed: a change in the morphological type of ovule; disturbances of spatial and temporal coordination in
the development of nucellus, integument, chalaza and funiculus; premature degeneration, absence or forma-
tion of additional structures. Degenerations can occur in archesporial cells, megasporocytes, megaspores, and
embryo sacs. In aberrant ovules, disturbances in the metabolite transport were detected. For their identification,
rapid tests are proposed. Disturbances in the development of ovules and seeds can be caused by various factors
leading to a decrease in seed productivity.

Keywords: aberrant ovules and seeds, structure, development, disturbances, seed productivity
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