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Автономность – особое структурно-функциональное состояние зародыша, отражающее его спо-
собность к саморегуляции, независимость от окружающих тканей и проявляющееся в способности
завершить нормальный эмбриогенез вне материнского организма (полная автономность). Особый
интерес вызывает относительная автономность как одна из критических стадий эмбриогенеза, ко-
гда незрелый зародыш становится независимым от ряда физиологических факторов материнского
организма, в частности, гормонов (главным образом, ауксинов, цитокининов, АБК). В статье на
примере культурных злаков и в сравнении с представителями других семейств цветковых растений
приведен обзор литературных и собственных данных по выявлению как критической стадии отно-
сительной автономности зародыша в эмбриокультуре in vitro, так и морфологического, гистологи-
ческого и физиологического статуса относительно автономных зародышей. Обсуждаются перспек-
тивы исследования проблемы относительной автономности эмбриогенеза растений, а также ис-
пользования автономных зародышей в биотехнологических исследованиях.
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ВВЕДЕНИЕ
Многочисленными эмбриологическими ис-

следованиями различных видов растений уста-
новлено, что развитие зародыша (эмбриогенез)
представляет собой единый процесс, в результате
которого из исходной клетки – зиготы – формиру-
ется зрелый зародыш, обладающий всеми морфоге-
нетическими потенциями взрослого растения (об-
зоры и монографии: Поддубная-Арнольди, 1976;
Raghavan, 1976, 1997; Банникова, Хведынич, 1982;
Goldberg et al., 1994; Meinke, 1995; Plant Embryoge-
nesis, 1995; Терёхин, 1996; Эмбриология цветковых..,
1997, 2000; Reynolds, 1997; Батыгина, Васильева,
2002; Methods in Molecular Biology.., 2008; Harada
et al., 2010; Батыгина, 2014). Зародыш развивается
согласно определенным паттернам клеточных де-
лений, а выявленные эмбриогенетические законы
(закон происхождения, закон чисел, закон распо-
ложения, закон экономии, по: Шамров, 1997) отра-
жают сложность этого процесса.

В то же время, в своем морфогенезе зародыш
проходит ряд взаимосвязанных стадий (или, в тер-
минологии различных авторов, – периодов, фаз,
этапов), различающихся как по морфофизиологи-
ческим процессам, функциональной нагрузке,
продолжительности, так и значению для дальней-
шего развития. Каждая из стадий эмбриогенеза,
несмотря на все разнообразие происходящих в это
время процессов, направлена на реализацию мор-
фогенетического потенциала зародыша и онтоге-
нетической программы развития особи в целом, а
зародыш демонстрирует свойства динамичной
системы с пульсирующим характером функцио-
нирования своих элементов (Batygina, 2002, 2012;
Батыгина, 2014).

Стадийность эмбриогенеза тесно связана с раз-
работкой проблемы критических периодов (эта-
пов, фаз, стадий) в онтогенезе растений. Понятие
“критический период развития” широко исполь-
зуется в различных областях биологии развития
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растений, главным образом, сельскохозяйствен-
ных культур (Светлов, 1960; Сказкин, 1971; Баты-
гин, 1986, 1995, 2007; Лыкова, 2009; Терлецкая,
2012 и др.), при этом предлагаются различные
критерии выделения таких периодов. В частно-
сти, хорошо известен критерий выделения кри-
тических периодов в развитии растений, осно-
ванный на их повышенной чувствительности к
воздействию внешних факторов, впервые сфор-
мулированный П.И. Броуновым (1897, цит. по:
Светлов, 1960).

В литературе представлены различные мнения о
критериях выделения критических периодов (фаз,
стадий) эмбриогенеза растений. Так, В.П. Банни-
кова с соавт. (Основы эмбриогенеза…, 1991) счи-
тают критическими те фазы эмбриогенеза злаков,
которые характеризуются повышенной чувстви-
тельностью зародышей к экстремальным услови-
ям, вплоть до блокирования их развития. Т.Б. Ба-
тыгиной и В.Е. Васильевой (1983) в основу выделе-
ния критических стадий эмбриогенеза растений
положен системный подход к дифференциации за-
родыша с учетом морфогенетических и морфо-
физиологических корреляций в развитии эм-
бриональных структур; при этом критическими
стадиями авторы называют отрезки времени, ха-
рактеризующиеся сменой структурно-функцио-
нальных характеристик в развитии зародыша и
окружающих тканей семени и плода.

Идеи последних авторов получили развитие в
цикле работ И.И. Шамрова с соавт. (Шамров, Ни-
китичева, 1992; Шамров, Анисимова, 1993; Шам-
ров, 1995, 1997; Shamrov, Anisimova, 2003; Шамров,
2008), посвященным периодизации развития се-
мязачатка и семени цветковых растений. На осно-
вании морфогенетических и морфофизиологиче-
ских корреляций критическими стадиями авторы
называют относительно короткие отрезки време-
ни, связанные со структурно-функциональными
перестройками семязачатка и семени и назван-
ные по основной образующейся эмбриональной
структуре, тогда как более продолжительные ин-
тервалы времени с относительно постоянным
характером развития этих структур авторы отно-
сят к периодам (но не критическим). Как пола-
гают эти исследователи, при определении кри-
тических стадий немаловажное значение имеет
рассмотрение гистохимических аспектов: дина-
мики накопления белков, углеводов, танинов в
отдельных тканях. Сопоставление гистохимиче-
ских реакций с морфологическими изменениями
позволило оценить темпы дифференциации и
функциональную активность разных типов тка-
ней, уточнить последовательность развития се-
мязачатка и семени. Исследователи предлагают
выделять как общие стадии развития семязачат-
ков, отражающие общие принципы организации
этих структур и указывающие на пространствен-
но-временную детерминацию их основных эле-

ментов, так и специфические стадии, указываю-
щие на принадлежность семязачатка к опреде-
ленному типу; при этом одни и те же
специфические стадии развития семязачатков
данного типа могут отличаться у разных таксо-
нов, а виды с различными типами семязачатка
могут иметь одни и те же специфические стадии
(по: Шамров, 2008).

Как полагают F. Wareing и I. Phillips (1981), в
критические стадии эмбриогенеза происходит
переключение программы развития зародыша
растений на альтернативные пути, а те или иные
его части становятся “детерминированными” в от-
ношении их дальнейшей дифференциации. Эта
точка зрения во многом согласуется с понятием
эмбриональной индукции у животных – взаимо-
действием эмбриональных закладок, ведущем к
формообразовательному эффекту посредством
ткани-мишени, которая становится детерминиро-
ванной к определенному типу развития; затем де-
терминированное состояние ткани реализуется в
процессе дифференциации (по: Корочкин, 2002).
С этих позиций, автономность (независимость от
материнского организма) может рассматриваться
как одна из критических стадий эмбриогенеза рас-
тений, в ходе которой закрепляется жесткая детер-
минация пути развития зародыша как нового орга-
низма (по: Батыгина, 1987).

Проблема автономности зародыша и прогрес-
сивной автономизации развития хорошо изучена
И.И. Шмальгаузеном (1968) у позвоночных жи-
вотных на значительном сравнительно-эмбрио-
логическом и экспериментальном материале. Ис-
следователь пришел к выводу, что “гомеостазис”
(способность к саморегуляции, автономность) –
одна из наиболее ярких характеристик живого, а
автономизация онтогенеза – один из направлен-
ных процессов эволюции органического мира.
Согласно автору, “… Развитие регуляторных си-
стем и прогрессивная автономизация развития
означают полную перестройку онтогенеза со все-
ми его факторами. Основное значение имеет при
этом прогрессивное усложнение системы морфо-
генетических корреляций, создаваемых за счет
элементарных выражений плейотропизма и по-
степенно приобретающих все более выражен-
ный регуляторный характер. При этом достига-
ется максимальная эволюционная пластичность
организма, как за счет большого скрытого резер-
ва изменчивости и связанной с нею мобильно-
сти, так и за счет индивидуальной приспособляе-
мости и возможности быстрого фиксирования ее
важнейших результатов. Это обеспечивает макси-
мальные темпы эволюции высших животных с их
большой индивидуальной приспособляемостью и
автономным развитием, при высоко развитой си-
стеме регуляций.” (Шмальгаузен, 1968: с. 357).
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Понятие “автономность зародыша” по отно-
шению к растениям разработано в меньшей сте-
пени, хотя вопрос о самостоятельности зародыша
и его независимости от материнского организма
ставился в литературе, например, в связи с вопро-
сами систематики и филогении цветковых расте-
ний (Тахтаджян, 1966), физиологической способ-
ности семян к автотрофному существованию и
преждевременному прорастанию (Цингер, 1958;
Raghavan, 1976; Батыгин, 1986, 1995; Терёхин,
1996; Обручева, Антипова, 1997; Николаева и др.,
1999; Обручева, 2012, 2014).

Большой вклад в разработку проблемы авто-
номности зародыша растений как биологического
феномена внесли Т.Б. Батыгина и В.Е. Васильева
(Батыгина, Васильева, 1983, 1987, 2002; Батыгина,
1987; Batygina, Vasilyeva, 1987, 1988; Васильева, Ба-
тыгина, 1997; Vasilyeva, Batygina, 2006). Эти авторы
расценивают автономность как особое структур-
но-функциональное состояние развивающегося
зародыша, отражающее его способность к саморе-
гуляции, независимость от окружающих тканей и
проявляющееся в способности завершить нор-
мальный эмбриогенез вне материнского организ-
ма. Автономность зародыша, развивающегося в
семени в естественных условиях, рассматривает-
ся ими как важный критический этап автономи-
зации онтогенеза растений, характеризующийся
комплексом видоспецифичных морфофизиологи-
ческих показателей; с этапа автономизации заро-
дыш (новый спорофит) переходит на относитель-
но самостоятельный путь развития. Соглашаясь с
идеей И.И. Шмальгаузена о прогрессивной авто-
номизации эмбриогенеза как направленного про-
цесса эволюции живых систем, авторы предлагают
различать полную и относительную автономность
зародыша растений. Полная автономность дости-
гается по завершении прорастания семени и обра-
зования проростка (т.е. нового организма), когда
прекращаются все структурные и функциональ-
ные связи зародыша с материнским организмом
(плодом, семенем). У различных видов растений
эта связь прекращается в разное время, что обу-
словлено конкретным строением семени и плода.
Относительную автономность зародыш приобре-
тает, когда становится независимым от физиоло-
гических и биохимических факторов материнско-
го организма. Учитывая, что становление авто-
номности – сложный длительный процесс, авторы
полагают, что следует ввести и понятие “степень
автономности” как количественное и временное
выражение зависимости зародыша от материнско-
го организма.

Выделение понятия относительной автономно-
сти, на наш взгляд, методологически весьма пер-
спективно в теоретическом и особенно практиче-
ском отношениях. Действительно, относительная
автономность эмбриогенеза во многом обусловле-
на структурными особенностями зародыша, и тем

самым выявление этой критической стадии может
способствовать решению ряда проблем теоретиче-
ской морфологии и эволюции высших растений.
Особенно это касается злаков, зрелый зародыш
которых выделяется среди зародышей покрыто-
семенных растений своими специфическими
органами и Graminad-типом эмбриогенеза (Ба-
тыгина, 1968а, 1968б, 1974, 1987, 1997б; Поддубная-
Арнольди, 1978, 1982; Сравнительная эмбриоло-
гия…, 1990; Основы эмбриогенеза злаков, 1991;
Батыгина, 1997а; Батыгина, Васильева, 2002; Круг-
лова и др., 2019б).

В последние годы возрастает и практический
интерес к эмбриогенезу злаков при разработке
различных проблем эмбриокультуры in vitro (об-
зоры: Raghavan, 2003; Elhiti, Stasolla, 2011; Plant
Embryo Culture…, 2011; Hussain et al., 2012) как
способа биотехнологических исследований пред-
ставителей этого семейства (Круглова, Катасонова,
2009; Игнатова, 2011; Круглова, Сельдимирова,
2011; Круглова, 2012а; Rostami et al., 2013; Slesak
et al., 2013; Delporte et al., 2014; Zhang et al., 2015;
Huang et al., 2016; Сельдимирова и др., 2017б
и др.). На наш взгляд, данные об относительной
автономности зародыша могут иметь определен-
ное значение в оптимизации биотехнологических
исследований злаков как коммерчески ценной
группы растений. В этой связи важно выявить
физиологическую готовность относительно авто-
номных зародышей злаков к дальнейшему нор-
мальному развитию и прорастанию, главным об-
разом содержание и локализацию в них эндоген-
ных фитогормонов.

Цель данной работы – на примере злаков, в
сравнении с представителями других семейств
цветковых растений, провести анализ литератур-
ных и собственных данных, посвященных как
выявлению критической стадии относительной
автономности, во время которой зародыши ста-
новится независимым от гормонов материнского
организма, так и оценке морфологического, ги-
стологического и физиологического статуса от-
носительно автономных зародышей.

ВЫЯВЛЕНИЕ КРИТИЧЕСКОЙ СТАДИИ 
ОТНОСИТЕЛЬНОЙ АВТОНОМНОСТИ 

ЗАРОДЫША ЗЛАКОВ
Критическая стадия относительной автоном-

ности зародыша у представителей разных таксо-
нов цветковых растений различна, поскольку
определяется сложившимися в ходе эволюции
таксона морфогенетическими и морфофизиоло-
гическими корреляциями в развитии зародыша и
окружающих тканей материнского организм. На
уровне особи степень структурной и функцио-
нальной дифференциации относительно авто-
номного зародыша обусловлена генотипом не
только зародыша (тип эмбриогенеза, специфика
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развития), но и генотипом материнского орга-
низма (условия внутри развивающегося семени,
опосредованно связанного с материнским орга-
низмом в целом) (по: Васильева, Батыгина, 1997;
Батыгина, Васильева, 2002).

Предложен экспериментальный способ выяв-
ления критической стадии относительной авто-
номности зародыша, состоящий в использовании
метода эмбриокультуры in vitro, – по способности
разновозрастных изолированных зародышей за-
вершить эмбриогенез и дать нормальный проро-
сток на безгормональной питательной среде (Ба-
тыгина, Васильева, 1987). Такой подход вполне
оправдан. Действительно, с одной стороны, имен-
но культура in vitro позволяет создать условия для
наиболее полной реализации морфогенетических
программ (в том числе потенциальных) развития
зародыша, а значит, и особи в целом, поскольку
зародыш обладает всеми потенциями взрослого
организма. С другой стороны, именно в культуре
in vitro экспериментатор может моделировать усло-
вия материнского организма и выявить ту стадию
эмбриогенеза in vivo, когда незрелый зародыш спо-
собен к дальнейшей дифференциации и прораста-
нию в нормальное растение при отсутствии экзо-
генных гормонов питательной среды. Предложе-
но (Круглова, Катасонова, 2009) уточнение этого
экспериментального способа: давать оценку ста-
дии относительной автономности зародыша не
только по признаку формирования нормального
проростка на безгормональной питательной сре-
де in vitro, но и по формированию из такого про-
ростка полноценного растения далее, в условиях
ex vitro.

Для выявления относительной автономности
необходимо знать, на какой стадии (фазе, периоде,
этапе) эмбриогенеза находится инокулируемый не-
зрелый зародыш. Ситуация со злаками усложнена
тем, что для представителей этого семейства не раз-
работана единая периодизация эмбриогенеза. При-
чина этого, на наш взгляд, состоит в особенностях
как процесса эмбриогенеза, так и строения зрелого
зародыша злаков. Своеобразный дорсовентраль-
ный способ развития начиная с зиготы, специфика
органогенеза и уникальное строение высокодиф-
ференцированных органов зрелого зародыша (щи-
ток, колеоптиль, эпибласт, колеориза, мезокотиль,
эпикотиль с плюмулой, лигула) дали основание вы-
делить особый тип эмбриогенеза – Graminad (Ба-
тыгина, 1968а, 1974, 1987, 1997б). Правомочность
выделения Graminad-типа эмбриогенеза подтвер-
ждается исследованиями эмбриогенеза различных
видов злаков (обзор: Круглова и др., 2019б).

Предложено несколько периодизаций разви-
тия зародыша злаков. Наибольшей теоретической
обоснованностью отличается периодизация, разра-
ботанная Т.Б. Батыгиной (1987, 1997а). Исследова-
тель выделяет в развитии зародыша злаков две

фазы – бластомеризацию, или фазу первичной
дифференциации зародыша (начинается с фор-
мирования зиготы, продолжается образованием
многоклеточного зародыша, заканчивается обособ-
лением эмбриодермы) и органогенез (начинается с
дифференциации гистогенов в многоклеточном за-
родыше, продолжается обособлением зачатков ор-
ганов и заканчивается тканевой дифференциацией
органов). Во всех сложных преобразованиях, про-
исходящих в ходе эмбриогенеза, определяющую
роль, по мнению автора, играют последовательные
изменения ритма митотической активности и ори-
ентация клеточных делений в разных областях
(кластерах) зародыша, что и обусловливает как
дорсовентральность строения, так и формирование
специфических органов зрелого зародыша злаков.

В работе “Основы эмбриогенеза злаков” (1991)
выделены пять фаз эмбриогенеза представителей
этого семейства: зигота, двуклеточный зародыш,
глобулярный зародыш, видимая морфологиче-
ская дифференциация и инициальный органоге-
нез, созревающий зародыш. Авторы анализируют
происходящие во время каждой фазы процессы
морфологической, биохимической, физиологи-
ческой и ультраструктурной реорганизации кле-
ток, становление полярности и специализации
органов зародыша, а также дают оценку значения
каждой фазы для всего хода эмбриогенеза злаков.

Однако, несмотря на представленные в лите-
ратуре периодизации эмбриогенеза злаков, в
практике биотехнологических исследований с
применением эмбриокультуры in vitro, за редким
исключением (Zuraida et al., 2011; Голева и др.,
2014), абсолютное большинство исследователей
не сообщают, на какой именно стадии (фазе, пе-
риоде, этапе) развития находится инокулируе-
мый незрелый зародыш злаков. Как правило,
указывается время, прошедшее от опыления до
инокуляции, или длина инокулируемого зароды-
ша (Митич и др., 2009; Slesak et al., 2013; Никити-
на, Хлебова, 2014; Спивак и др., 2014; Zhang et al.,
2015; Бычкова, 2016; Noga et al., 2016 и др.); в ряде
публикаций в качестве экспланта указывается
“незрелый зародыш”, без детализации (Григо-
рьева, Шлецер, 2006; Carciofi et al., 2012). Подход
к определению стадии развития инокулируемого
зародыша по времени после опыления применяет-
ся и при других исследованиях злаков, например,
протеомном анализе зародышей риса (Xu et al.,
2011). Причина такого подхода, по-видимому, за-
ключается в отсутствии морфологических крите-
риев временных границ стадий (фаз, периодов,
этапов) эмбриогенеза злаков, удобных в биотех-
нологических исследованиях, особенно при мас-
совой сезонной работе. Решить эту проблему
предназначена периодизация эмбриогенеза пше-
ницы (Круглова, 2012в; Kruglova, 2013). Автор
предлагает оценивать стадии развития зароды-
шей пшеницы согласно временным (сутки после
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искусственного опыления) и морфологическим
критериям (в частности, длина зародыша), выде-
ляя при этом в эмбриогенезе этап недифферен-
цированного зародыша (стадии: зигота, двукле-
точный зародыш, четырехклеточный зародыш,
многоклеточный зародыш), этап морфологиче-
ской дифференциации зародыша (стадия орга-
ногенеза в трех подстадиях) и этап дифференци-
рованного зародыша (стадии сформированного
зародыша и зрелого зародыша).

Установлено, что для успешного культивиро-
вания in vitro незрелых изолированных зароды-
шей злаков на самых ранних стадиях (зигота, дву-
и четырехклеточный зародыш) необходимо их со-
культивирование с микроспорами в качестве кле-
ток-“нянек” (Bakos et al., 2003) или использова-
ние факторов кондиционирования (Zhang et al.,
2015), однако это придает биотехнологическим
экспериментам дополнительные затраты. Поэто-
му для оптимизации биотехнологических иссле-
дований злаков так важно выявить стадию отно-
сительной автономности, начиная с которой изо-
лированные незрелые зародыши разовьются в
нормальные проростки и растения в условиях как
in vitro, так и ex vitro.

Выявление стадии относительной автономно-
сти развивающихся зародышей злаков детально
проведено на примере ячменя и пшеницы. Ис-
следование незрелых зародышей культурных
форм ячменя Hordeum vulgare L. согласно крите-
рию формирования из таких зародышей нор-
мальных проростков в культуре in vitro на безгор-
мональной среде (по: Батыгина, Васильева, 1987)
показало, что зародыши этого злака становятся
относительно автономными на 10–12 сут (Игна-
това, 2011) или, у других генотипов, на 13–14 сут
(Лукьянюк, Игнатова, 1980) после опыления.
Исследованиями этой критической стадии эм-
бриогенеза у обширной коллекции сортов и ги-
бридных комбинаций яровой мягкой пшеницы
Triticum aestivum L. на основе более жесткого
критерия – формирования зародышами полно-
ценных регенерантов в условиях ex vitro (Кругло-
ва, Катасонова, 2009) – выявлена их относитель-
ная автономность, в зависимости от генотипа, на
12–15 сут после опыления (Круглова, Катасонова,
2009; Круглова, Сельдимирова, 2011; Круглова, 2012а,
2012б, 2013, 2014; Круглова и др., 2018б, 2018г).

Такое некоторое несоответствие временных
показателей становления относительной авто-
номности зародышей ячменя и пшеницы можно
объяснить климатическими условиями зон про-
израстания донорных растений (ячмень – Одес-
ская область, юг Украины, пшеница – Уфимский
район, Южный Урал) и погодными условиями
вегетационного сезона, что не могло не сказаться
в темпах развития зародышей. Однако главную
причину различия сроков наступления стадии от-

носительной автономности зародышей этих злаков
мы видим в таксоноспецифичности этой критиче-
ской стадии, которая характеризуется комплексом
морфогенетических и физиолого-биохимиче-
ских признаков зародыша у представителей кон-
кретного таксона (в данном случае – вида). Ана-
логичный таксоноспецифичный “разброс” про-
явления стадии относительной автономности
демонстрируют и исследованные в этом отноше-
нии зиготические/соматические зародыши дву-
дольных. Так, согласно сводке, приведенной в ра-
боте В.Е. Васильевой, Т.Б. Батыгиной (1997), у зи-
готических зародышей видов сем. Brassicaceae
это сердечковидная стадия (Arabidopsis thaliana,
Capsella bursa-pastoris) и стадия дифференциации
апекса побега (Raphanus sativus); у зиготических
зародышей видов сем. Fabaceae – сердечковидная
(Phaseolus coccineus), торпедовидная (Vicia faba) и
стадия дифференциации семядолей (Glycine max);
у соматических зародышей вивипарных видов ро-
да Bryophyllum (сем. Crassulaceae) – торпедовидная
стадия со сформированными семядолями и почеч-
кой c двумя примордиями листьев (B. daigremontia-
num) и торпедовидная стадия при выходе корней
из тканей материнского листа (B. calycinum).

Важно отметить, что использование биологи-
ческого феномена критической стадии автоном-
ности легло в основу успешной разработки био-
технологического приема embryo resque (“спасе-
ние зародыша”) (обзор: Kumari et al., 2018) по
отношению к гаплоидным зародышам, получен-
ным с помощью так называемого метода “bulbo-
sum” при межвидовом скрещивании культурных
форм ячменя Hordeum vulgare L. с гаплопродюсе-
ром – многолетней самостерильной луковичной
формой ячменя Hordeum bulbosum 2x (по: Devaux,
2003). Такие гаплоидные зародыши, обычно деге-
нерировавшие в гибридных зерновках из-за ран-
него прекращения развития эндосперма, нормаль-
но развивались на содержащих гормоны средах,
имитирующих эндосперм, будучи изолированны-
ми на 8–12 сут после опыления, хотя, строго гово-
ря, не проявляли при этом относительную авто-
номность согласно критерию прорастания на без-
гормональной среде в условиях in vitro. Метод
“bulbosum” позволил получить жизнеспособные
гибридные гаплоидные регенеранты ячменя, ко-
торые после диплоидизации активно использова-
лись в генетических и селекционных программах
в качестве гомозиготных линий (Лукьянюк, Иг-
натова, 1980; Лукьянюк, 1983; Игнатова, 2011).
Интересно, что успехи, достигнутые в биотехно-
логических исследованиях ячменя этим методом,
положили начало поиску эффективных гапло-
продюсеров для получения гаплоидов пшеницы.
Проводились эксперименты по скрещиванию
пшеницы и Hordeum bulbosum 4х (Snape et al., 1979
и др.), пшеницы и кукурузы (Laurie, Bennet, 1986
и др.), однако гаплоидные зародыши гибли на са-
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мых ранних стадиях развития. Такие результаты
лишний раз свидетельствуют о важности выявле-
ния стадии относительной автономности в био-
технологических исследованиях как каждого ви-
да злаков, так и их гибридов.

СТАТУС ЗАРОДЫША ЗЛАКОВ
В КРИТИЧЕСКОЙ СТАДИИ 

ОТНОСИТЕЛЬНОЙ АВТОНОМНОСТИ

Несмотря на важность проблемы, статус зароды-
ша растений именно в критической стадии относи-
тельной автономности изучен крайне недостаточ-
но. Большой интерес в этом плане вызывают един-
ственные пока детальные цитофизиологические и
биохимические исследования постепенного ста-
новления относительной автономности зародыша в
семени лотоса Nelumbo nucifera (сем. Nelumbona-
ceae). Исследователи выявили морфогенетические
(размер и степень дифференциации зародыша, со-
отношение размеров зародыша и окружающих тка-
ней, относительную скорость роста по сухой массе
и длине зародыша), биохимические (активность
определенных ферментов, содержание раствори-
мых сахаров и стадиеспецифичных белков, появ-
ление крахмальных зерен в семядолях) и морфо-
логические (позеленение почечки) показатели
зародыша лотоса в стадии относительной авто-
номности – торпедовидной стадии с хорошо раз-
витой почечкой (Васильева, Батыгина, 1981; Vasi-
lyeva et al., 1987).

Специальных исследований, посвященных
оценке гистологического статуса зародышей зла-
ков в критической стадии относительной авто-
номности, в литературе представлено также не-
много. В сводке, приведенной в работе В.Е. Васи-

льевой, Т.Б. Батыгиной (1997) со ссылкой на
работы по пшенице (Калинин, 1956; Sharma, Gill,
1982; Symons et al., 1983), рису (Давоян, Смета-
нин, 1979) и ячменю (Лукьянюк, Игнатова, 1980;
Лукьянюк, 1983), в качестве таковой указана ста-
дия дифференциации щитка и апекса побега. От-
метим, что стадия дифференциации щитка и
апекса побега зародыша злаков относится к более
общей фазе органогенеза (по периодизации: Ба-
тыгина, 1987, 1997а) или этапу морфологической
дифференциации зародыша (по периодизации:
Круглова, 2012в; Kruglova, 2013).

Выше были проанализированы работы по де-
тальному выявлению стадии относительной авто-
номности зародышей ячменя и пшеницы по вре-
мени после опыления: у ячменя – на 10–14 сут, у
пшеницы – на 12–15 сут. В своей монографии
С.А. Игнатова (2011) не указывает, на какой ста-
дии развития находятся относительно автономные
зародыши ячменя. Тем не менее, на приведенном в
этой монографии рисунке можно видеть, что в та-
ком зародыше уже заложились щиток, апекс побе-
га, колеоптиль, которые находятся в процессе ак-
тивного формирования, а также обособлена мери-
стема зародышевого корня. У зародыша пшеницы
в стадии относительной автономности на 12–15 сут
после опыления помимо формирующихся щитка,
апекса побега, колеоптиля и обособленной мери-
стемы зародышевого корня дифференцирован
также и эпибласт (рис. 1а, 1б). В целом, сравнение
гистологических показателей зародышей ячменя и
пшеницы в критическую стадию относительной
автономности свидетельствует об их принципиаль-
ном сходстве.

Отметим, что инокуляция незрелых зародышей
пшеницы на немного более ранней стадии разви-

Рис. 1. Зародыш пшеницы в стадию относительной автономности по данным сканирующей электронной (а) и свето-
вой (б) микроскопии. Условные обозначения: АП – апекс побега, Кл – колеоптиль, МЗКр – меристема зародышевого
корня, С – суспензор, Щ – щиток, Эб – эпибласт, Эн – эндосперм. Шкала: 200 мкм. (а) – по: Сельдимирова и др.,
2016; (б) – ориг. данные.
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тия (7–9 сут после опыления, начало дифферен-
циации органов) не приводила к формированию
нормальных проростков на безгормональной сре-
де in vitro, однако такие зародыши давали начало
морфогенным каллусам на гормон-содержащих
средах (Круглова, 2019; Круглова и др., 2019а).

В целом, уточненные гистологические данные
дают основание полагать, что критической стадией
относительной автономности зародышей злаков
следует считать стадию не только дифференциации
щитка, апекса побега, но и ряда других органов (ка-
ких именно – зависит от вида злака). В общем виде
такую стадию мы предлагаем называть стадией
дифференциации всех органов, свойственных заро-
дышу злаков.

В работе О.А. Сельдимировой и др. (2017б) при-
ведены данные ультраструктурных исследований
клеток формирующегося зародыша пшеницы на
15–17 сут после опыления (частично соответствует
стадии относительной автономности. – Авт.). Вы-
явлено, что клетки щитка такого зародыша содер-
жат липидные капли и крупные амилопласты, ак-
кумулирующие крахмал (рис. 2а). В клетках апек-
са побега имеются митохондрии и единичные
хорошо развитые хлоропласты (рис. 2б).

Представленные в этой работе данные о нали-
чии липидных капель и об аккумуляции крахмала
в клетках щитка зародыша пшеницы свидетель-
ствуют о синтезе в этих клетках конституционных
веществ, а в целом об их высокой метаболической
активности. Это подтверждается и наличием в
клетках апекса побега такого зародыша хорошо
развитых митохондрий и пластид в виде хлоро-
пластов.

Данные о впервые выявленных хорошо разви-
тых хлоропластах в клетках апексов побегов заро-
дышей пшеницы на 15–17 сут после опыления
вызывают большой интерес. По-видимому, эти
хлоропласты, как и все пластиды растительных
клеток, берут начало от пропластид меристемати-
ческих клеток (по: Кузнецов, 2018), в данном слу-
чае – клеток меристемы апекса побега. Представ-
ленные результаты позволяют охарактеризовать

такие зародыши пшеницы как обладающие свой-
ством хлорофиллоносности, а пшеницу отнести к
группе хлороэмбриофитов (Жукова, 1997а; Puthur
et al., 2013). Можно полагать, что выявленные уль-
траструктурные показатели “эмбрионального фо-
тосинтеза” в клетках апексов побегов зародышей
пшеницы связаны с началом формирования фото-
синтетической системы будущего проростка.

Безусловно, важно охарактеризовать структу-
ры, окружающие относительно автономный за-
родыш злаков. Из рис. 1а видно, что зародыш
пшеницы своим щитком входит в контакт с хоро-
шо развитым эндоспермом – гетерогенной тка-
нью, согласно классическому пониманию служа-
щей источником питания для развивающегося
зародыша и резервуаром запасных веществ, необ-
ходимых для прорастания зародыша (по: Жукова,
1997б). Заметим, что в условиях культуры in vitro
эндосперм заменяется специально подобранны-
ми питательными средами, способствующими
дальнейшему нормальному развитию незрелых
зародышей, изолированных и инокулированных
на стадии относительной автономности.

В целом, зародыш злаков, находящийся в кри-
тической стадии относительной автономности,
по своему морфологическому и гистологическо-
му статусу готов к самостоятельному (автоном-
ному) развитию, независимо от материнского
организма. Готовность таких зародышей к само-
стоятельному развитию характеризуется и рядом
физиологических признаков, главным образом
наличием в них эндогенных гормонов (незави-
симость от экзогенных гормонов подтверждается
успешным культивированием относительно ав-
тономных зародышей in vitro на безгормональной
среде).

Известно, что собственная гормональная си-
стема растений формируется постепенно в ходе
эмбриогенеза и активно участвует в регуляции
процессов роста и развития зародышей. Этот
важный вопрос изучается главным образом при
анализе последовательных стадий эмбриогенеза
двудольных (особенно у модельного растения –

Рис. 2. Клетки щитка (а) и апекса побега (б) зародыша пшеницы в стадию относительной автономности по данным
трансмиссионной электронной микроскопии. Условные обозначения: Ам – амилопласт, Гр – граны хлоропластов,
КЗ – крахмальное зерно, Л – липидные капли, M – митохондрия, Х – хлоропласт, Я – ядро. Шкала: (а) – 500 нм, (б) –
200 нм. По: Сельдимирова и др., 2017б.
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Arabidopsis thaliana) путем выявления содержания
в зародышах ауксинов и цитокининов – ведущих
гормонов морфогенеза растений, а также “гормо-
на стресса” – абсцизовой кислоты (АБК) (обзо-
ры: Jenik, Barton, 2005; Muller, Sheen, 2008; Möller,
Weijers, 2009; Finkelstein, 2010; Miransaria, Smithc,
2014; Robert et al., 2015). Установлено, например,
что градиент ауксинов способствует формирова-
нию апикально-базальной оси в зародыше (Ha-
mann, 2001; Friml et al., 2003) и влияет на специ-
фикацию апикальных меристем зародышевого
побега и корня (De Smet et al., 2010). Порядок и
поддержание локальной аккумуляции ауксинов и
цитокининов и их взаимодействие обеспечивает
не только ход эмбриогенеза (Sauer, Friml, 2008;
Rademacher et al., 2012; Cheng et al., 2013), но и
постэмбриональное развитие растений (обзоры:
Su et al., 2011; Schaller et al., 2015). Повышенное со-
держание АБК совпадает преимущественно с позд-
ними стадиями развития зародышей (обзор: Finkel-
stein, 2010), покоем и прорастанием семян (обзоры:
Nambara et al., 2010; Chaumont, Tyerman, 2014).

Большое внимание уделяется выявлению ге-
нов, контролирующих гормональную регуляцию
эмбриогенеза Arabidopsis thaliana (обзоры: Wen-
drich et al., 2015; Творогова, Лутова, 2018). Уста-
новлено, например, что гены MONOPTEROS и
BODENLOS (Hamann et al., 2002; De Smet et al.,
2010), а также гены семейства PIN (Friml et al.,
2003) отвечают за ауксиновый сигналинг на
ранних стадиях эмбриогенеза, тогда как гены
LONELY GUY и DOF2.1 опосредуют синтез ак-
тивных форм цитокинина для формирования со-
судистой системы на поздних стадиях развития
зародыша этого растения (De Rybel et al., 2014;
Smet et al., 2019).

В результате многочисленных исследований
установлена стимулирующая роль эндогенных
гормонов и в соматическом эмбриогенезе in vitro
двудольных, включая экспрессию генов при этом
(обзоры: Jimenez, 2005; Harada et al., 2010; Rai et al.,
2011; Mahdavi-Darvari et al., 2015; Altamura et al., 2016;
Horstman et al., 2017; Круглова и др., 2018а, 2018в).

Отметим, что практически все указанные ра-
боты не связаны с выявлением роли эндогенных
гормонов в становлении автономности зародыша
двудольных, как относительной, так и полной.
Исключение составляет проанализированная вы-
ше работа, посвященная комплексному исследо-
ванию зародыша лотоса в стадии относительной
автономности – торпедовидной стадии с хорошо
развитой почечкой. Помимо морфогенетических,
биохимических, морфологических характеристик,
авторы выявили и гормональные показатели заро-
дышей этой стадии – появление в них АБК (Васи-
льева, Батыгина, 1981; Vasilyeva et al., 1987).

Можно косвенно дать оценку роли эндоген-
ных гормонов в становлении относительной ав-

тономности зародыша двудольных на примере
Arabidopsis thaliana на основе выборочного анали-
за литературных источников, посвященных ис-
следованию гормонов в развивающихся зароды-
шах этого растения. При этом необходимо учиты-
вать, что относительной автономности зародыша
A. thaliana соответствует сердечковидная стадия
(по: Meinke, 1994). Сам автор не использует поня-
тие “автономность зародыша”, однако отмечает,
что сердечковидные зародыши A. thaliana характе-
ризуются способностью прорастать на безгормо-
нальной среде in vitro. Как свидетельствует такой
выборочный анализ литературных данных, в сер-
дечковидную стадию сайты формирования при-
мордиев семядолей в зародышах A. thaliana марки-
руются ауксиновыми максимумами, которые со-
здаются главным образом с помощью транспортера
PIN1 (Benkova et al., 2003; Sieburth et al., 2006) при
участии гиббереллинов (Willige et al., 2011).

Что касается исследований гормональной си-
стемы зародышей злаков на разных стадиях эм-
бриогенеза, то они не так многочисленны, как у
двудольных, достаточно отрывочны и отражены в
единичных обзорах (например, Круглова и др.,
2019б). Кроме того, в литературе представлены ре-
зультаты сравнительно немногочисленных иссле-
дований эндогенных гормонов в целых завязях (Гу-
саковская и др., 2008) и зерновках (Rusmussen et al.,
1997; Banowetz et al., 1999; Hess et al., 2002; Сельди-
мирова и др., 2018б) злаков.

Данные по выявлению генов, контролирующих
гормональную регуляцию эмбриогенеза злаков,
также немногочисленны в сравнении с аналогич-
ными исследованиями двудольных. Так, у пшени-
цы (Zhao et al., 2014) и Aegilops tauschii (Zhao et al.,
2015) изолированы и охарактеризованы гены се-
мейства WOX, играющие роль координаторов тран-
скрипции в ходе раннего эмбриогенеза этих злаков.
В позднем эмбриогенезе у кукурузы выявлена инду-
цируемая АБК экспрессия генов глобулина GLB1 и
GLB2 (Paiva, Kriz, 1994), у риса – экспрессия гена
OSGH3-2 из семейства GH3, модулирующего
уровни ауксинов и АБК (Du et al., 2012).

У злаков, так же как и у двудольных, установ-
лена зависимость формирования и развития за-
родышей от ключевых гормонов морфогенеза
растений – ауксинов и цитокининов, а также уча-
стие АБК в процессах сравнительно позднего эм-
бриогенеза.

Эндогенный ауксин индолил-3-уксусная кис-
лота (ИУК) выявлен на всех последовательных
стадиях эмбриогенеза пшеницы (Hess et al., 2002;
Wilson et al., 2005; Fan et al., 2007; Сельдимирова
и др., 2017а) и кукурузы (Jimenez, Bangerth, 2001).
Установлено, например, равномерное распреде-
ление свободной ИУК в клетках проэмбрио куку-
рузы (Forestan et al., 2010); показана роль направ-
ленного полярного транспорта этого ауксина в
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становлении билатеральной симметрии, клеточ-
ной дифференциации и органогенезе зародышей
пшеницы (Fischer, Neuhaus, 1996; Fischer et al.,
1997; Fischer-Iglesias et al., 2001) и кукурузы (For-
estan et al., 2010); выявлено участие ИУК в форми-
ровании прокамбиального тяжа щитка на позд-
них стадиях эмбриогенеза пшеницы (Сельдими-
рова и др., 2017а). Аналогичные данные получены
при оценке гормонального статуса зародышей
при прямом/непрямом соматическом эмбриоге-
незе in vitro ряда злаков (Zhao et al., 2000; Przetak-
iewicz et al., 2003; Bouamama et al., 2011; Huang et al.,
2012; Титова и др., 2016; Seldimirova et al., 2016;
Сельдимирова и др., 2019). Выявление ИУК на
всех последовательных стадиях эмбриогенеза под-
тверждается данными иммуногистохимической
локализации этого гормона в клетках развиваю-
щихся и зрелых зародышей пшеницы (Сельдими-
рова и др., 2017а) и ячменя (Сельдимирова и др.,
2018б).

Цитокинины также выявлены в процессе все-
го зиготического эмбриогенеза злаков, например,
ячменя (Сельдимирова и др., 2018б), на всех ста-
диях развития зерновки пшеницы (Hess et al.,
2002) и ячменя (Сельдимирова и др. 2018б), а так-
же при прямом/непрямом соматическом эмбрио-
генезе in vitro пшеницы (Seldimirova et al., 2016;
Галин и др., 2018). Однако данные по исследова-
нию цитокининов в развивающихся зародышах
злаков не так многочисленны, в сравнении с ана-
логичными данными по ауксинам.

В целом, анализ литературных данных под-
тверждает определяющую роль ауксинов и цито-
кининов в развитии зародышей злаков – как зи-
готических in vivo, так и соматических in vitro.
Можно полагать, что ключевые гормоны морфо-
генеза – ауксины, влияющие на рост клеток, и
цитокинины, влияющие на клеточные деления
(по: Медведев, Шарова, 2011; Schaller et al., 2015),
присутствуют и на стадии относительной авто-
номности зародыша злаков (около 10–15 сут по-
сле опыления), хотя специальных исследований
не проводилось. Действительно, стадия относи-
тельной автономности характеризуется быстрым
ростом и активными клеточными делениями диф-
ференцированных органов и апекса побега разви-
вающегося зародыша, а значит, и несомненным
участием ауксинов и цитокининов в этих процес-
сах. Такое предположение подтверждается, напри-
мер, результатами гормональных исследований су-
хой массы развивающихся зерновок пшеницы: на
12 сут после опыления в них отмечено резкое уве-
личение содержания ИУК и цитокининов, соот-
ветствующее быстрому увеличению размера зер-
новки (Hess et al., 2002), а также максимальным
показателем содержания цитокининов в зернов-
ках ячменя на 14 сут после опыления (Сельдими-
рова и др., 2018б). Кроме того, интенсивное окра-
шивание на ИУК отмечено в клетках апикальной

части зародыша и в клетках развивающихся орга-
нов зародыша пшеницы в фазу органогенеза
(Сельдимирова и др., 2017а), включающую ста-
дию дифференциации апекса побега и органов
(по периодизации: Батыгина, 1987, 1997а).

Что касается АБК, то у злаков, как и двудоль-
ных, повышенное содержание этого гормона так-
же выявлено преимущественно в зародышах на
поздних стадиях эмбриогенеза и в зрелых зернов-
ках (Belefant-Miller et al., 1994; Paiva, Kriz, 1994;
Zocchi, de Nisi, 1996; Kawakami et al., 1997; Suzuki
et al., 2000; White et al., 2000; Hess et al., 2002; Fan
et al., 2007; An, Lin, 2011; Wu et al., 2011). Так, рез-
кий скачок содержания АБК отмечен в зрелых
зерновках ячменя на 35 сут после опыления
(Сельдимирова и др., 2018б). Такие данные мож-
но объяснить тем, что этот гормон предотвращает
преждевременное прорастание семян (обзор: Mi-
ransaria, Smithc, 2014), а также индуцирует синтез
дегидринов – белков, участвующих в обезвожи-
вании семян (обзоры: Аллагулова и др., 2003; Fin-
kelstein, 2010). Кроме того, АБК активирует фер-
менты, катализирующие распад цитокининов, и
ингибирует экспрессию генов биосинтеза цитоки-
нинов, что, в свою очередь, приводит к снижению
активности клеточных делений и торможению ро-
стовых процессов (обзор: Веселов и др., 2017).

Иммуногистохимическими исследованиями
подтверждено, что эндогенная АБК откладывает-
ся в клетках зародыша пшеницы (Сельдимирова
и др., 2017а) и ячменя (Сельдимирова и др., 2018а,
2018б) преимущественно на поздних стадиях эм-
бриогенеза, уже в сформированных органах; при
этом окрашивание на АБК отмечается во всех
клетках зародыша, но наиболее интенсивно – в
клетках колеоризы (корневого влагалища) и ниж-
ней части щитка, прилегающей к оси зародыша.
Выявлено, что на поздних стадиях эмбриогенеза
ячменя в колеоризе инициируются молекуляр-
ные изменения, связанные с метаболизмом АБК,
что приводит к разрушению колеоризы и прорас-
танию зародышевого корня (Barrero et al., 2009).
Высказано мнение (Сельдимирова и др., 2018а),
что АБК в позднем эмбриогенезе злаков участву-
ет в синтезе активных форм кислорода, разрыхляю-
щих клетки колеоризы, тем самым способствуя
прорастанию зародышевого корня/корней, как это
показано для клеток микропилярной части эндо-
сперма у некоторых двудольных (Müller et al., 2006).

Важно подчеркнуть, что максимальный уро-
вень эндогенной АБК отмечен также в зрелых со-
матических зародышах риса (Jiang et al., 2006;
Huang et al., 2012) и ячменя (Bouamama et al., 2011)
в условиях in vitro.

В целом, полученные данные подтверждают
важную роль АБК в созревании зародышей злаков и
переходе семян к покою, однако, согласно проана-
лизированным литературным данным, этот гормон
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не проявляет высокой активности в стадии относи-
тельной автономности зародышей злаков.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Программа развития, характеризующаяся по-
ливариантной детерминированностью процессов
роста и развития, заложена уже на самых ранних
этапах онтогенеза растений, в зиготе. Примером
поливариантности полагают потенциальную спо-
собность зародыша к прорастанию, проявляющу-
юся не только в его нормальном прорастании и
так называемом преждевременном прорастании,
но и в автономности зародыша (полной и относи-
тельной. – Авт.) (по: Васильева, Батыгина, 1997).

На определенной таксоноспецифичной кри-
тической стадии эмбриогенеза незрелый заро-
дыш растений становится относительно авто-
номным, не зависимым от материнского орга-
низма. Выявление этой критической стадии у
злаков согласно критерию развития изолиро-
ванных зародышей на безгормональной пита-
тельной среде in vitro с формированием нормаль-
ных проростков (Батыгина, Васильева, 1987) по-
казало, что у пшеницы (Калинин, 1956; Sharma,
Gill, 1982; Symons et al., 1983), риса (Давоян, Сме-
танин, 1979) и ячменя (Лукьянюк, Игнатова, 1980;
Лукьянюк, 1983) в таких зародышах дифферен-
цированы щиток и апекс побега. В зародышах
некоторых генотипов ячменя кроме щитка и
апекса побега дифференцирован также ко-
леоптиль и обособлена меристема зародышевого
корня (Игнатова, 2011), а в зародышах ряда гено-
типов пшеницы дифференцирован и эпибласт
(оригинальные данные). Таким образом, в отно-
сительно автономных зародышах злаков наличе-
ствуют органы, необходимые и достаточные для их
дальнейшего нормального развития вне материн-
ского организма: щиток – семядоля, колеоптиль,
защищающий конус нарастания побега, и эпиб-
ласт, поставляющий воду развивающемуся заро-
дышу (по: Батыгина, 1997а), а также обособлены
апекс побега и меристема зародышевого корня.

Готовность относительно автономных зароды-
шей злаков к самостоятельному развитию подтвер-
ждается ультраструктурными характеристиками
клеток их органов, например, наличием липидных
капель и крахмальных зерен в клетках щитка, а так-
же хорошо развитых хлоропластов в клетках апекса
побега (Сельдимирова и др., 2017б).

Относительно автономные зародыши злаков
характеризуются и наличием эндогенной гормо-
нальной системы, представленной главным обра-
зом ауксинами и цитокининами как ключевыми
гормонами морфогенеза. Независимость от экзо-
генных гормонов материнского организма под-
тверждается успешным культивированием таких
зародышей in vitro на безгормональной среде, с

формированием из них нормальных проростков в
условиях in vitro и полноценных растений в усло-
виях ex vitro.

В целом, относительно автономные незрелые
зародыши злаков по своему морфологическому,
гистологическому и физиологическому статусу го-
товы к не зависимому от материнского организма
нормальному развитию и дальнейшему формиро-
ванию растений. Иначе говоря, с этой критиче-
ской стадии онтогенеза начинается переход за-
родыша (нового спорофита) на относительно са-
мостоятельный путь развития, т.е. происходит
автономизация онтогенеза (Батыгина, 1987; Ва-
сильева, Батыгина, 1997).

Использование таких незрелых зародышей
имеет несомненное практическое значение, по-
скольку может способствовать ускорению прямо-
го получения регенерантов биотехнологическим
методом эмбриокультуры in vitro. В данном слу-
чае, согласно собственным данным, за счет ино-
куляции незрелого зародыша достигается выиг-
рыш во времени не менее чем в 20 сут, в сравне-
нии с использованием зрелых зародышей. Кроме
того, при этом можно миновать использования
дорогостоящего и трудоемкого этапа формирова-
ния каллусов. Всe это особенно важно, когда цель
биотехнологии состоит в минимизации сомакло-
нальной изменчивости и образовании на конеч-
ном этапе ex vitro полноценных фертильных рас-
тений-регенерантов.

В то же время, несмотря на известную степень
теоретической изученности проблемы автоном-
ности зародышей растений и практическое ис-
пользование автономных зародышей в биотехно-
логических исследованиях, вопрос о механизмах
становления этого биологического феномена до
конца не решен. Далеки от окончательного реше-
ния и заслуживающие внимания эмбриологов во-
просы, поставленные Т.Б. Батыгиной и В.Е. Васи-
льевой еще в 2002 г.: как связана поливариантная
способность зародыша к прорастанию с эволюци-
онным процессом; почему автономность зароды-
ша возникает раньше его естественного созрева-
ния; какие гены экспрессируются на стадии авто-
номности (добавим: особенно – относительной
автономности. – Авт.).

К этим важным вопросам следует добавить и
вопрос о функциональном взаимодействии эн-
догенных гормонов на стадии относительной ав-
тономности зародыша. Действительно, способ-
ность гормонов влиять друг друга – одна из важных
особенностей гормональной системы растений
(Plant Hormones…, 2010). Хотя эта закономерность
не вызывает сомнений, информация о влиянии од-
них гормонов на другие в развивающихся зароды-
шах довольно противоречива. Особенно важно,
на наш взгляд, проанализировать данные об од-
новременном накоплении и распределении эндо-
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генных гормонов в относительно автономных за-
родышах, когда дочерний организм гормонально
уже не зависит от материнского.

Способствовать решению этих и других важ-
ных вопросов, связанных с полной и относитель-
ной автономностью зародыша растений, могут
дальнейшие цитофизиологические и молекуляр-
но-генетические исследования последователь-
ных стадий зиготического эмбриогенеза in vivo,
особенно в сравнении с аналогичными исследова-
ниями соматического эмбриогенеза в модельных
условиях культуры in vitro. Несомненный интерес
представляет дальнейшее изучение относительной
автономности зародышей злаков в эксперимен-
тальных условиях эмбриокультуры in vitro, срав-
нение стадий развития зиготического и сомати-
ческого зародыша (эмбриоида) выявление об-
щих закономерностей и специфических черт
этих процессов.

Работа выполнена в рамках договора о творче-
ском сотрудничестве между УИБ УФИЦ РАН и
БИН РАН на 2018–2023 гг. по темам № АААА-
А18-118022190099-6 (лаборатория физиологии
растений УИБ УФИЦ РАН, государственное за-
дание Минобрнауки России № 075-00326-19-00)
и № АААА-А18-118051590112-8 (лаборатория эм-
бриологии и репродуктивной биологии БИН РАН,
а также частично поддержана грантом РФФИ № 17-
04-01477).
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Embryo of Flowering Plants at the Critical Stage of Relative Autonomy
of Embryogenesis (on the Example of Cereals)
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Autonomy is the special structural and functional state of the embryo, reflecting its ability to self-regulation,
independence from the surrounding tissues and manifested in the ability to complete normal embryogenesis
outside the mother’s organism (full autonomy). Of particular interest is the relative autonomy of the embryo
as one of the critical stages of embryogenesis, when the immature embryo becomes independent of a number
of physiological factors of the maternal organism, in particular hormones (mainly auxins, cytokinins, ABA).
In the article on the example of cereals and in comparison with representatives of other families of f lowering
plants the review of literature and own data on identification as a critical stage of relative embryo autonomy
in embryo culture in vitro such as morphological, histological and physiological status of relatively autono-
mous embryos is given. Prospects of research of the problem of relative autonomy of embryogenesis of plants,
and also use of autonomous embryos in biotechnological researches are discussed.

Keywords: embryo, embryogenesis, embryo autonomy (full, relative), cereals
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