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На основе анализа данных описательной эмбриологии рассматриваются цито-гистологические
особенности формирования специфических органов, становления апикально-базальной организа-
ции и дорсовентральности строения зародышей злаков согласно Graminad-типу эмбриогенеза.
Анализируется периодизация развития зародыша злаков с выделением фаз бластомеризации (от зи-
готы до обособления эмбриодермы многоклеточного зародыша) и органогенеза (от дифференциа-
ции гистогенов в многоклеточном зародыше до формирования органов зародыша). Приводятся раз-
личные мнения о морфологической сущности специфических органов зрелых зародышей злаков. Об-
суждается роль ряда ведущих гормонов: ауксины, цитокинины, абсцизовая кислота (АБК) – и их
взаимодействий при эндогенной регуляции определенных стадий эмбриогенеза злаков. Приводятся
данные иммуногистохимических исследований по локализации указанных гормонов в развиваю-
щихся органах зародышей злаков. Подчеркивается, что гормональные и иные экспериментальные
исследования эмбриогенеза злаков следует проводить на основе данных о структурных особенно-
стях статуса исследуемых зародышей на том или ином этапе развития с позиции описательной эм-
бриологии растений.
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ВВЕДЕНИЕ

Эмбриогенез злаков, как и всех растений, раз-
множающихся in vivo путем амфимиксиса, пред-
ставляет собой единый процесс, в результате кото-
рого из одной исходной клетки – зиготы – форми-
руется зрелый зародыш согласно определенным
паттернам клеточных делений (Эмбриология
цветковых.., 1997, 2000; Батыгина, 2014; Raghavan,
1976, 1997; Embryology of angiosperms, 1984; Plant
embryogenesis, 1995; Methods…, 2008; Capron et al.,
2009; Harada et al., 2010). Выявленные эмбриоге-
нетические законы: закон происхождения, закон
чисел, закон расположения, закон экономии
(Шамров, 1997) – отражают сложность этого про-
цесса.

Эмбриологическими исследованиями уста-
новлено, что зрелый зародыш злаков выделяется
среди остальных зародышей покрытосеменных
растений своими специфическими органами и
дорсовентральным строением. В зерновке такой
зародыш соприкасается с эндоспермом только с
одной стороны – щитком, а не окружен его тка-
нью, как у большинства однодольных (Батыгина,
1968б, 1997а; Поддубная-Арнольди, 1978, 1982;

Сравнительная эмбриология.., 1981; Основы..,
1991). Более того, особенности процесса развития
зародыша злаков позволили выделить отдельный
Graminad-тип эмбриогенеза (Батыгина, 1968а,
1974, 1987, 1997б).

Такие структурные особенности эмбриогенеза
злаков вызывают к ним традиционный теорети-
ческий интерес с позиций решения ряда проблем
морфологии, эволюции, систематики и филоге-
нии растений (Яковлев, 1950, 1981; Тахтаджян,
1966; Данилова, Соколовская, 1973; Терехин,
1996; Батыгина, Красников, 1997; Цвелев, 2005;
Батыгина, 2014; Batygina, 2012). В последние годы
в связи с бурным ростом биотехнологических ис-
следований возрастает и практический интерес к
эмбриогенезу злаков (Круглова, Катасонова,
2009; Игнатова, 2011; Круглова, 2012а; Сельдими-
рова и др., 2017а, 2018б; Elhiti, Stasolla, 2011; Plant
embryo culture.., 2011; Rostami et al., 2013; Slesak et al.,
2013; Delporte et al., 2014; Zhang et al., 2015). Осо-
бое значение в этом плане придается изучению
роли гормонов – регуляторов взаимодействия
клеток, тканей и органов в ходе эмбрионального
развития злаков как коммерчески ценных объек-
тов биотехнологий.
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Цель данного обзора – проанализировать
структурные особенности зародышей злаков на
разных стадиях их развития и оценить роль ряда
эндогенных гормонов в эмбриогенезе.

СТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
ФОРМИРОВАНИЯ И РАЗВИТИЯ 

ЗАРОДЫШЕЙ ЗЛАКОВ
Уже на самых ранних этапах исследований эм-

бриогенеза растений стало ясно, что зародыш в
своем морфогенезе проходит через ряд дискрет-
ных стадий (или, в терминологии различных авто-
ров, периодов, фаз, этапов), различающихся как
по морфофизиологическим процессам, функцио-
нальной нагрузке, продолжительности, так и по
значению для дальнейшего хода эмбриогенеза.
Каждая из стадий эмбриогенеза направлена на
реализацию морфогенетического потенциала за-
родыша и онтогенетической программы особи в
целом (Батыгина, 2014).

Первое обстоятельное изучение закономерно-
стей эмбриогенеза злаков на примере Роа аппиа
было предпринято в 1924 г. (Soueges, 1924), при
этом исследователь пришел к выводу, что ранние
этапы развития зародыша однодольных и дву-
дольных принципиально сходны. Позднее мно-
гие ученые внесли свой вклад в изучение разви-
тия зародыша злаков (Яковлев, 1946, 1950; Соко-
ловская, 1968; Батыгина, 1968а,б, 1987, 1997а,б,
2014; Чеботарь, 1972; Основы.., 1991; Brown, 1959,
1960, 1965; Guignard, 1961; Guignard, Mestre, 1971).

В литературе предложено несколько периоди-
заций развития зародыша злаков. Наибольшей
теоретической обоснованностью отличается пе-
риодизация (Батыгина, 1987, 1997а, 2014), выде-
ляющая в развитии зародыша злаков две фазы:
бластомеризацию и органогенез, которые можно
расценивать как критические, согласно обосно-
ванным критериям (Батыгина, Васильева, 1983,
2002). Во время этих фаз, с одной стороны, закреп-
ляется жесткая детерминация пути развития заро-
дыша, с другой стороны, при воздействии совокуп-
ности неблагоприятных условий именно на этих
фазах происходит блокирование эмбриогенеза.

Рассмотрим кратко структурные особенности
эмбриогенеза злаков в критические фазы бласто-
меризации и органогенеза (Батыгина, 1997а). Де-
тальный сравнительный анализ данной периоди-
зации и других периодизаций эмбриогенеза зла-
ков приведен в работе (Круглова, 2019).

В качестве точки отсчета в периодизации эм-
бриогенеза злаков всеми исследователями при-
нимается зигота как диплоидная клетка, образу-
ющаяся в результате оплодотворения – слияния
гаплоидных гамет (женской гаметы – яйцеклетки
и мужской гаметы – спермия). Как полагают, зи-
гота – это инициальная клетка зародыша и на-

чальная фаза онтогенеза амфимиктически размно-
жающихся растений (Батыгина, Васильева, 1997).

В ходе созревания зиготы злаков происходит
существенная ее реорганизация и становление
высокой метаболической активности. Так, элек-
тронно-микроскопическими исследованиями зи-
готы пшеницы в перинуклеарном пространстве
этой клетки выявлены многочисленные органои-
ды, представленные митохондриями с достаточ-
но хорошо развитыми кристами и амилопластами
с крахмальными зернами. В цитоплазме присут-
ствуют рибосомы как свободные, так и собран-
ные в группы; гранулярный эндоплазматический
ретикулум (ЭПР) представлен удлиненными ме-
стами расширенными каналами; комплекс Голь-
джи – стопками диктиосом, отделяющих везику-
лы. В цитоплазме обнаруживаются также липид-
ные капли, как правило, собранные группами и
ассоциированные с удлиненными каналами ЭПР
(Сельдимирова и др., 2017в). Аналогичные дан-
ные получены в ходе электронно-микроскопиче-
ских исследований зиготы других злаков (Чебо-
тарь, 1972; Norstog, 1972; Russell, 1979). Следует
подчеркнуть, что сходные ультраструктурные
данные получены и для инициальных клеток за-
родышеподобных структур (эмбриоидов) пшени-
цы (Bonet, Olmedilla, 2000), ячменя (Caredda et al.,
2000; Maraschin et al., 2005) и кукурузы (Gоralski et al.,
2005) в условиях культуры in vitro. Все эти измене-
ния достаточно убедительно свидетельствуют о
том, что созревание зиготы/других инициальных
клеток является периодом изменения функции
клетки и, очевидно, критическим в онтогенезе
растения/регенеранта.

Зигота, и не только злаков, характеризуется
особым структурным свойством – полярностью
строения, то есть существованием функциональ-
но значимых асимметричных структур, образую-
щихся в ответ на действие векторизованных сти-
мулов, внешних или внутренних (Медведев, 2012).
Что касается зиготы, то в данном случае речь идет
о возникновении в клетке морфологической оси
с двумя различными полюсами: апикальным (зо-
на синтеза белков) и противоположным базаль-
ным (зона синтеза осмотически активных запас-
ных веществ). Высказано мнение, что именно по-
лярность зиготы в ходе дальнейшего развития
зародыша обусловливает постепенное формиро-
вание его апикально-базальной организации, кле-
точную и гистологическую (гистогенную) диффе-
ренциацию на отдельные домены, формирование
зародышевых апексов побега и корня (Souter,
Lindsey, 2000; Jurgens, 2001; Willemsen, Scheres,
2004; Harada et al., 2010).

На примере злака Aegilops tauschii изолирован и
охарактеризован ряд генов семейства WOX, игра-
ющих роль координаторов транскрипции в ходе
раннего эмбриогенеза (Zhao et al., 2015). В целом
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же, молекулярно-генетические исследования ран-
него эмбриогенеза злаков немногочисленны, в
отличие от аналогичных исследований двудоль-
ных, особенно Arabidopsis thaliana (Творогова, Лу-
това, 2018; Lian et al., 2014).

Дорсовентральность строения, характерная
для зародышей злаков, также устанавливается на
стадии зиготы и проявляется на всем протяжении
формирования зародыша, получая на поздних
этапах все более ощутимое морфологическое вы-
ражение.

Бластомеризация, или фаза первичной диффе-
ренциации зародыша злаков. Как правило, через
сутки после оплодотворения зигота злаков при-
ступает к первому делению с формированием
двуклеточного предзародыша (проэмбрио). Фи-
гура первого деления располагается наклонно к
продольной оси зиготы вследствие неравномер-
ной ее вакуолизации и оказывается сдвинутой к
ее апикальному концу. В результате такого асим-
метричного митоза как следствия полярности зи-
готы образуются две неравные клетки проэмбрио.
Апикальная клетка по объему оказывается мень-
ше, чем базальная, которая к тому же более силь-
но вакуолизирована. Серия дальнейших множе-
ственных делений апикальной и базальной кле-
ток и их производных приводит к формированию
массы клеток зародыша; так формируется много-
клеточный зародыш. Фаза бластомеризации за-
канчивается обособлением эмбриодермы, кото-
рая развивается базипетально, то есть сначала
дифференцируется в апикальной части зароды-
ша, а затем образуется и в базальной его части.

В начале фазы бластомеризации внутренние
клеточные стенки зародышей пшеницы характери-
зуются наличием плазмодесм (Сельдимирова и др.,
2017в), что вполне объяснимо, поскольку плазмо-
десмы обеспечивают тесную связь между клетка-
ми и опосредуют передачу факторов, обеспечива-
ющих рост, деление и дифференциацию (Tre-
wavas, 2012).

Ультраструктурными исследованиями пшени-
цы выявлено (Сельдимирова и др., 2017в), что
клетки зародыша в фазе бластомеризации (и да-
лее в начале фазы органогенеза) характеризуются
высокой метаболической активностью, необхо-
димой для синтеза конституционных веществ в
ходе серии делений, приводящих к увеличению
числа клеток. Выявленное в клетках зародышей
на этих фазах развития возрастание количества
митохондрий, усложнение их внутренней мем-
бранной структуры и расположение их рядом с
липидными каплями, возможно, свидетельствует
о возрастании энергозатрат клеток, как это пока-
зано на других растениях и для других органов
(Ченцов, 2004).

Фаза органогенеза зародыша злаков начинается
с дифференциации гистогенов в многоклеточном

зародыше, продолжается обособлением зачатков
органов и заканчивается дифференциацией орга-
нов. Во всех сложных преобразованиях, происхо-
дящих в ходе органогенеза, определяющую роль
играют последовательные изменения ритма ми-
тотической активности и ориентация клеточных
делений в разных областях (кластерах) многокле-
точного зародыша, что обусловливает своеобраз-
ное положение и строение органов зрелого заро-
дыша злаков.

Разрастание апикально-латеральной области
зародыша приводит к образованию первого орга-
на – щитка. В ходе дальнейшего развития проис-
ходят сложные преобразования, в результате ко-
торых щиток из латерального положения перехо-
дит в терминальное положение, свойственное
зрелому зародышу. Основная функция щитка –
установление связи между эндоспермом и всеми
структурами и органами зародыша. Четко выде-
ляющийся эпидермис щитка, прилегающий к эн-
досперму, содержит большое количество гидро-
литических ферментов, способствующих биохи-
мическим превращениям веществ, поступающих
из эндосперма в зародыш и в дальнейшем в про-
росток. На щитке у некоторых видов злаков фор-
мируется лигула (брюшная чешуя), представляю-
щая собой вырост щитка. В основании щитка
дифференцируется прокамбиальный тяж.

После начала разрастания щитка наблюдается
увеличение количества митотически делящихся
клеток в зоне образования апекса побега, кото-
рый закладывается терминально. Дальнейшее
развитие этой области приводит к обособлению
колеоптиля, дифференциации листьев и точки
роста почечки (плюмулы).

Колеоптиль имеет форму полого конуса с рас-
положенным в верхней его части отверстием, че-
рез которое побег выходит наружу во время про-
растания. Главная функция колеоптиля состоит в
защите конуса нарастания при “пробивании”
почвы прорастающим семенем.

Заложение колеоптиля и дифференциация
прокамбиального тяжа в основании щитка совпа-
дают по времени с началом образования первого
зародышевого корня эндогенно в базальной ча-
сти зародыша (заметим, что формирование корня
также относится к особенностям эмбриогенеза
злаков, а использование термина “зародышевый
корень” по отношению к зародышу злаков – во-
прос дискуссионный). Наличие самостоятельных
гистогенов плеромы, периблемы и чехлика корня
у зародыша позволяет отнести развитие корня
злаков к закрытому типу (Guttenberg, 1960). Дер-
матоген корня образуется из внешнего слоя пери-
блемы.

Чехлик и колеориза (корневое влагалище) воз-
никают и развиваются как единое образование.
Функция колеоризы – защита зародышевого
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корня, а также поставка воды и питательных ве-
ществ, необходимых для роста корня (или кор-
ней) при прорастании. В конце эмбриогенеза
происходит отделение колеоризы от чехлика.

Эпибласт дифференцируется позднее, чем ко-
рень, и располагается на стороне, противополож-
ной щитку, образуя чешуевидный вырост, не со-
держащий сосудов. По строению клеток эпибласт
близок к колеоризе, поскольку, как и колеориза,
поставляет воду развивающемуся зародышу. Эпи-
бласт присутствует в зрелом зародыше большин-
ства видов злаков (пшеница, рожь, ячмень, овес),
однако в зародыше кукурузы его не отмечено.

Анатомический анализ строения различных
структур и органов зародыша злаков выявил, что
в колеоптиле имеются два проводящих пучка, то-
гда как в эпибласте, колеоризе и лигуле сосуди-
стая ткань отсутствует. Прокамбиальный тяж в
щитке сильно разветвлен. Проводящие пучки
щитка и колеоптиля входят в стелу оси зародыша
в одном и том же узле, представляя собой единое
целое. Таким образом, эпибласт, колеоптиль и
щиток представляют собой единую структуру.

На одном из этапов органогенеза зародыша
происходит дифференциация почечки (плюму-
лы). Внутри нее дифференцируются листья, за-
кладывающиеся валиком, количество которых у
разных видов злаков различно (от 2 до 4). Зача-
точный побег представляет собой ось, состоящую
из узлов и междоузлий. Междоузлия сближены и
имеют вид пачки плоских дисков. В каждом меж-
доузлии путем интеркалярного роста формирует-
ся лист. Рост конуса нарастания происходит за
счет инициальных клеток апикальной меристе-
мы, находящейся на самой верхушке побега.

Что касается ультраструктурных особенностей
клеток зародышей злаков в конце фазы органогене-
за, то на пшенице показано (Сельдимирова и др.,
2017в), что длина цистерн ЭПР значительно
уменьшается, в цитоплазме клеток увеличивается
количество свободных рибосом, наблюдается юве-
нилизация митохондрий. Авторы полагают, что
такие изменения обусловлены подготовкой заро-
дыша к периоду покоя.

Этими же авторами (Сельдимирова и др.,
2017в) в клетках апексов побегов зародышей пше-
ницы в конце фазы органогенеза впервые выяв-
лены хорошо развитые хлоропласты. Такие данные
позволяют характеризовать зародыши пшеницы
как обладающие свойством хлорофиллоносности, а
пшеницу отнести к группе хлороэмбриофитов –
растений, зародыш которых содержит хлорофилл
(Жукова, 1997; Puthur et al., 2013). Высказано мне-
ние, что специфика эмбрионального фотосинтеза
заключается в его преимущественной направлен-
ности на накопление в формирующихся семенах
запасных питательных веществ, а синтезируемые в
световых реакциях АТФ и НАД(Ф)•Н расходуют-

ся главным образом на превращение поступаю-
щей из материнского растения сахарозы в жир-
ные кислоты (Смоликова, Медведев, 2016).

В целом в ходе фазы органогенеза в результате
множественных делений определенных класте-
ров клеток образуются уникальные органы и
структуры зародыша злаков. Для зрелого зароды-
ша большинства злаков характерно наличие сле-
дующих органов: щиток, эпибласт, колеоптиль,
мезокотиль, колеориза, почечка, состоящая из
нескольких примордиев листьев, и корень (или
нескольких корней).

В литературе представлены различные взгляды
на морфологическую сущность органов зароды-
ша злаков. Щиток принимают за единственную
настоящую семядолю, колеоптиль – за ее вырост
или за первый лист почечки (Батыгина, 1997а).
Относительно происхождения эпибласта выска-
заны две точки зрения. Одни исследователи
(Eames, 1961; Norstog, 1972) считают эпибласт ре-
дуцированной семядолей, другие (Cоколовская,
1968; Guignard, Mestre, 1971) – рассматривают
эпибласт как вырост щитка или колеоризы.
Предположительно (Батыгина, 1997б), щиток,
колеориза и эпибласт являются производными
одной семядоли, которые в процессе эволюции
приобрели различные функции. На основании
детального анализа развития соматических заро-
дышей пшеницы in vitro методом сканирующей
электронной микроскопии высказано следующее
мнение о морфологической природе органов за-
родыша злаков (Титова и др., 2016): меристема
побега – это осевой орган, щиток – латеральный
вырост этой оси, колеоптиль – производное ме-
ристемы побега, но сросшееся со щитком; терми-
нальность щитка – результат линейной фасциа-
ции и искривления оси зародыша, произошед-
шей в историческом прошлом.

Своеобразный способ развития и строения
раннего проэмбрио наряду с особенностями ор-
ганогенеза и строения зрелого зародыша позво-
лили выделить развитие зародыша злаков в осо-
бый тип эмбриогенеза – Graminad-тип (Батыги-
на, 1968а,б, 1997б; Batygina, 1969). Тип Graminad
характеризуется серией наклонных перегородок
(по отношению к продольной оси зародыша),
обусловливающих дорзовентральность внутрен-
него строения раннего проэмбрио и зрелого заро-
дыша, а также спецификой органогенеза и уни-
кальным строением органов, присущих только
зародышу злаков.

Таким образом, эмбриологическими исследо-
ваниями установлено, что среди покрытосемен-
ных растений злаки выделяются особенностями
как процесса эмбриогенеза (выделен отдельный
Graminad-тип эмбриогенеза), так и строения зре-
лого зародыша, достигающего высокой степени
дифференциации.
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КРУГЛОВА и др.

РОЛЬ НЕКОТОРЫХ ЭНДОГЕННЫХ 
ГОРМОНОВ В ФОРМИРОВАНИИ 

И РАЗВИТИИ ЗАРОДЫШЕЙ ЗЛАКОВ

Многокомпонентная взаимодействующая си-
стема эндогенных гормонов на уровне целых рас-
тений достаточно хорошо изучена на поздних
этапах их онтогенеза (Медведев, Шарова, 2011;
Petrašek, Friml, 2009; Plant hormones…, 2010; Phy-
tohormones.., 2012; Wani et al., 2016). Что касается
раннего онтогенеза, то многочисленные исследо-
вания посвящены гормональной регуляции пост-
эмбрионального развития – покоя и прорастания
семян, роста и развития проростков, формирова-
ния и развития побега и корня (и особенно – раз-
вития меристем апексов побега и корня) (Обруче-
ва, 2012, 2014; Додуева и др., 2014; Cutler et al.,
2010; Finkelstein, 2010; Su et al., 2011; Bielach et al.,
2012; El-Showk et al., 2013; Miransaria, Smith, 2014;
Schuster et al., 2014; Winkelmann, 2016).

Однако и результатов исследований гормо-
нального статуса развивающихся зародышей рас-
тений в литературе представлено немало. Выявле-
но, что собственная гормональная система расте-
ний формируется постепенно в ходе эмбриогенеза
и активно участвует в регуляции всех процессов
роста и развития зародышей. Этот важный во-
прос изучается главным образом при анализе эм-
бриогенеза двудольных растений (особенно Ara-
bidopsis thaliana) преимущественно на примере
ауксинов и цитокининов – ведущих гормонов мор-
фогенеза растений (Творогова, Лутова, 2018; Rib-
nicky et al., 2001; Jenik, Barton, 2005; Jenik et al., 2007;
Muller, Sheen, 2008; Park, Harada, 2008; Chen et al.,
2010; Harada et al., 2010; Polar Auxin.., 2013;
Robert et al., 2015). Установлено, например, что
градиент ауксина способствует формированию
апикально-базальной оси в зародыше растений
(Hamann, 2001; Friml et al., 2003), а правильный
порядок и поддержание локальной аккумуляции
ауксина влияет на ход эмбриогенеза в целом (Sauer,
Friml, 2008; Möller, Weijers, 2009; Rademacher et al.,
2012). Большое внимание уделяется молекуляр-
но-биологическим исследованиям генов, кон-
тролирующих гормональную регуляцию эмбрио-
генеза, главным образом у Arabidopsis thaliana
(Творогова, Лутова, 2018; Gazzarini et al., 2004;
Cheng et al., 2007; Szemenyei et al., 2008; Su et al.,
2009; Ueda et al., 2011; Bai et al., 2013; D’Angeli et al.,
2013; Wendrich et al., 2015).

Ряд исследований посвящен выявлению роли
АБК в зрелых зародышах двудольных растений и на-
коплении в них запасных веществ (Gawronska et al.,
2000; Finkelstein, 2010; Wu et al., 2011). Установле-
но, что максимум этого гормона совпадает с позд-
ними фазами развития семян, когда происходит
резкое снижение их влажности (Nambara et al.,
2010), при этом АБК запускает синтез белков-де-
гидринов, поддерживающих нативную структуру

биополимеров созревающих семян при дегидра-
тации (Аллагулова и др., 2003). Предположение о
возможном участии АБК в регуляции активности
водных каналов при созревании семян базирует-
ся на сведениях о способности этого гормона
влиять на экспрессию генов, кодирующих эти
белки, и уровень их содержания в клеточных
мембранах (Chaumont, Tyerman, 2014).

В результате многочисленных исследований
установлена стимулирующая роль эндогенных
гормонов и в соматическом эмбриогенезе in vitro
двудольных, включая регуляцию экспрессии ге-
нов, кодирующих запасные белки при этом
(Круглова и др., 2018а,в; Jimenez, 2005; Harada et al.,
2010; Rai et al., 2011; Feher, 2015; Mahdavi-Darvari
et al., 2015; Altamura et al., 2016; Somatic embryo-
genesis.., 2016; Winkelmann, 2016; Horstman et al.,
2017).

Исследования роли гормонов в эмбриогенезе
злаков не так многочисленны и отражены в еди-
ничных обзорах, например (Круглова, Сельдими-
рова, 2011; Hess et al., 2002). Основное внимание
авторы традиционно уделяют ауксинам и цито-
кининам, а также АБК.

Применение иммуногистологической локали-
зации гормонов с помощью антител, меченных
коллоидным золотом (Веселов, 1998), позволило
выявить индолилуксусную кислоту (ИУК) в клет-
ках зародышей пшеницы на всех этапах эмбрио-
генеза, начиная с самых ранних; при этом наибо-
лее интенсивное окрашивание на ИУК отмечено
в клетках апикальной части зародыша в фазе бла-
стомеризации, в развивающихся органах в начале
фазы органогенеза, в клетках колеоризы и ниж-
ней части щитка в конце фазы органогенеза, в
клетках колеоризы в сформированном зародыше,
в клетках формирующихся сосудов и растущих ор-
ганов (побегов и корней) при постэмбриональном
развитии (Сельдимирова и др., 2017б). Выявленное
этими исследователями интенсивное окрашива-
ние на ИУК клеток апикальной части зародыша
пшеницы в фазе бластомеризации согласуется с
результатами аналогичных исследований проэм-
брио кукурузы (Forestan et al., 2010). Анализ ре-
зультатов экспериментов с изолированными зи-
готическими и соматическими зародышами зла-
ков в культуре in vitro (Титова и др., 2016; Fischer,
Neuhaus, 1996; Fischer et al., 1997; Kumlehn et al.,
1998; Zhao et al., 2000; Fischer-Iglesias et al., 2001;
Przetakiewicz et al., 2003; Forestan et al., 2010;
Zhao et al., 2014) подтверждает зависимость фор-
мирования эмбриональных паттернов от поляр-
ного транспорта ауксина и распределения этого
гормона на всех этапах развития зародышей, осо-
бенно при становлении билатеральной симмет-
рии. Эти данные лишний раз подчеркивают клю-
чевую роль ауксинов во всех морфогенетических
процессах растений.
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В отличие от ИУК, роль АБК, как и у двудоль-
ных растений, выявлена преимущественно в позд-
нем эмбриогенезе злаков, при переходе зерновки в
стадию покоя – у пшеницы (Сельдимирова и др.,
2017б; Williamson et al., 1985; Kawakami et al., 1997;
Suzuki et al., 2000), кукурузы (Jones, Brenner, 1987;
Rivin, Grudt, 1991; Zocchi, de Nisi, 1996).

Иммуногистохимическими исследованиями
подтверждено, что эндогенная АБК выявляется в
клетках зародыша пшеницы на поздних стадиях
развития, к концу формирования органов заро-
дыша, при этом окрашивание на АБК отмечается
во всех клетках зародыша, но наиболее интенсив-
но – в клетках колеоризы и нижней части щитка,
прилегающей к оси зародыша; в полностью сфор-
мированном зародыше окрашивание на АБК ис-
чезает в клетках зародышевой оси, однако интен-
сивно выявляется в клетках колеоризы (Сельди-
мирова и др., 2017б). Полученные данные авторы
объясняют тем, что АБК как так называемый гор-
мон стресса индуцирует синтез дегидринов – бел-
ков, участвующих в обезвоживании семян (Алла-
гулова и др., 2003; Finkelstein, 2010), поэтому
окрашивание на АБК выявляется в позднем эм-
бриогенезе пшеницы, перед переходом к фазе
восковой спелости зерна, во время которой со-
держание воды в семени значительно снижается.
Эти данные подтверждаются аналогичными ис-
следованиями соматического эмбриогенеза in vitro у
пшеницы (Qureshi et al., 1989) и ячменя (Bouama-
ma et al., 2011). В то же время в завязях пшеницы
(Гусаковская и др., 2005, 2008; Гусаковская,
Блинцов, 2006) и зерновках ячменя (Сельдими-
рова и др., 2018а) относительно высокое содержа-
ние эндогенной АБК отмечено при раннем эм-
бриогенезе. По-видимому, на содержание АБК в
зародышах этих злаков на ранних стадиях разви-
тия оказывают влияние ткани стенки завязи/зер-
новки.

В контексте данной статьи интересна и важна
проблема выявления взаимодействия и взаимо-
влияния различных гормонов при тех или иных
событиях в ходе оплодотворения, эмбриогенеза и
раннего постэмбрионального развития растений.
На примере двудольных растений эта проблема
обобщена при анализе гормональной координа-
ции цветения (Campos-Rivero et al., 2017) при оцен-
ке взаимодействий ауксинов и цитокининов в про-
цессах эмбриогенеза (Muller, Sheen, 2008), морфоге-
неза проростков (Su et al., 2011; Ruzicka et al., 2009;
El-Showk et al., 2013; Schuster et al., 2014; Schaller et al.,
2015). Что касается злаков, то такого рода иссле-
дования немногочисленны. Имеются иммуноги-
стохимические данные о взаимоотношениях цито-
кининов и ауксинов в ходе органогенеза in vitro в
каллусах пшеницы (Seldimirova et al., 2016).

Данные о сопряженности содержания различ-
ных гормонов на разных стадиях эмбриогенеза

злаков немногочисленны. Выявлено, например,
что АБК совместно с гибберелловой кислотой ре-
гулируют функционирование алейронового слоя
зерновки при позднем эмбриогенезе ряда хлеб-
ных злаков (Bethke et al., 2002). Пары АБК/цито-
кинины и АБК/ауксины рассматриваются, как
правило, с позиции их антагонистического взаи-
модействия (Веселов и др., 2017; Du et al., 2012).
Это мнение подтверждается, например, данными
определения содержания ауксина ИУК, цитоки-
нинов и АБК в развивающихся зерновках ячменя
и его АБК-дефицитного мутанта: у мутанта пони-
женное содержание АБК коррелирует с повы-
шенным содержанием ИУК и цитокининов
(Сельдимирова и др., 2018а). В целом, такого рода
комплексные исследования, несомненно, пер-
спективны для более полного понимания роли
взаимодействия гормонов в регуляции формиро-
вания, роста и созревания зародышей.

В целом, установлено, что эндогенные гормо-
ны участвуют в индукции морфогенетических
процессов, ведущих к формированию зароды-
шей, и в собственно процессах эмбриогенеза как
у злаков, так и у представителей других семейств.

Этот вопрос тесно связан со становлением ав-
тономности как особого структурно-функцио-
нального состояния развивающегося зародыша,
отражающего его способность к саморегуляции и
проявляющегося в способности завершить нор-
мальный эмбриогенез вне материнского организ-
ма, в том числе и без участия материнских гормо-
нов. Автономность рассматривается как один из
этапов автономизации онтогенеза, с которого за-
родыш (новый спорофит) переходит на относи-
тельно самостоятельный путь развития (Батыги-
на, 1987, 2014; Васильева, Батыгина, 1997). Ста-
новление автономности зародыша – сложный
многоступенчатый процесс. Предложено разли-
чать полную и относительную автономность за-
родыша растений. Полная автономность достига-
ется по завершении прорастания семени и обра-
зования проростка, когда прекращаются все
структурные и функциональные связи зародыша
с материнским организмом. Относительную ав-
тономность зародыш приобретает, когда стано-
вится независимым от ряда физиологических и
биохимических факторов материнского организ-
ма (Васильева, Батыгина, 1997). Стадия относи-
тельной автономности зародыша для растений
разных таксонов различна, поскольку определя-
ется в основном разнообразием структур мате-
ринского организма, которые окружают зародыш
и обусловливают как специфику его строения и
развития, так и особенности формирования про-
ростка и растения в целом. Экспериментально
выявлено, что, например, у представителей семей-
ства Orchidaceae это глобулярная стадия (Батыги-
на, Васильева, 1980), Brassicaceae – сердечковид-
ная (Meinke, 1994), Fabaceae – торпедовидная с
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разной степенью развития почечки (Eisenberg,
Mascarenhas, 1985), Nelumbonaceae – торпедовид-
ная с хорошо развитой почечкой (Васильева, Ба-
тыгина, 1981). Что касается злаков, то одни авторы
указывают, что стадии относительной автономно-
сти зародыша соответствует стадия дифференциа-
ции щитка и апекса побега (Давоян, Сметанин,
1979; Лукьянюк, 1983; Игнатова, 2011; Sharma,
Gill, 1982; Symons et al., 1983), другие – стадия
сформированного зародыша со всеми присущи-
ми злакам органами (Круглова, 2012б,в, 2013,
2014; Круглова и др., 2018б).

Автономный зародыш должен характеризо-
ваться определенным уровнем эндогенных гор-
монов, обеспечивающих в сочетании с другими
веществами его дальнейшее нормальное прорас-
тание. В литературе представлены работы, посвя-
щенные выявлению эндогенных гормонов в раз-
вивающихся зародышах разных видов растений,
однако, без связи с проблемой автономности. В
то же время выявление уровня эндогенных гор-
монов зародыша в стадии автономности, начиная
с которой зародыш способен завершить эмбрио-
генез вне материнского организма с формирова-
нием полноценного растения, представляет значи-
тельный интерес с позиций исследования функци-
онального взаимодействия эндогенных гормонов в
процессах эмбрионального развития растений.

Таким образом, выявлена роль ведущих гор-
монов (ауксины, цитокинины, АБК) в регуляции
тех или иных процессов в эмбриогенезе злаков,
однако исследования в этой области не так об-
ширны, как у двудольных растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

К настоящему времени достоверно установле-
но, что для индукции и поддержания разнообраз-
ных физиологических программ растениям необ-
ходимо определенное качественное сочетание и
количественное соотношение взаимодействую-
щих гормонов. Как свидетельствует анализ лите-
ратурных данных, подавляющее большинство ис-
следований в этой области выполнено на примере
двудольных растений. В то же время современные
бурно развивающиеся экспериментальные иссле-
дования в различных областях биологии и био-
технологии, касающихся коммерчески ценных
злаков, требуют новых данных о гормональном
контроле явлений и процессов у представителей
этого семейства.

Отдельное место в исследовании этих проблем
следует отвести выявлению совместного дей-
ствия гормонов в эмбриогенезе злаков – важней-
шем, если не критическом, периоде в онтогенезе
растений, все события которого направлены на
реализацию системы надежности организма (Ба-
тыгина, 2014). В то же время, на наш взгляд, гор-

мональные и иные исследования эмбриогенеза
злаков (и не только злаков) следует проводить с
позиции описательной эмбриологии растений и
на основе данных о структурных особенностях
статуса исследуемых зародышей на том или ином
этапе развития.
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Based on the analysis of the data of plant descriptive embryology, the unique structural features of the forma-
tion and development of cereal zygotic embryos at the phase of blastomerization as well as the phase of or-
ganogenesis, according to Graminad-type of embryogenesis, are considered. Different opinions on the mor-
phology of specific organs of cereal mature embryos are given. The role of a number of leading endogenous
hormones (auxins, cytokinins, ABA) in the regulation of the formation and development of cereal zygotic
embryos is discussed. It is emphasized that hormonal and other experimental studies of cereal zygotic em-
bryogenesis should be carried out on the basis of data on the structural features of the status of the studied
embryos at a particular developmental stage from the position of plant descriptive embryology.
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